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RESUME

De par la difficulté a relier dans un méme cadreanéte et dynamique, la composition, la structtréa
fonction de ses acteurs, le fonctionnement des aomaniés végétales reste encore mal connu. Récentesent
traits fonctionnels ont été proposés comme un auntitatif et comparatif permettant de faire iEnlentre
dynamique et fonctionnement des communautés. Leis trsont des adaptations morphologiques ou
écophysiologiques en réponse aux facteurs physigudsiotiques du milieu (traits de réponse). Cestsr
générent en retour un effet sur le fonctionnementndieu (traits d’effet). La connexion entre teade réponse

et traits d'effet permet ainsi de lier les plargéeleur environnement. Mais les mécanismes sousifacece lien
restent encore peu explorés et constituent I'abétude de la thése.

Nous avons utilisé les traits des espéces végétlslies un modeéle biogéochimiqueenNsni (Grassland
Ecosystem Model with INdividual centered Interactip que nous avons développé, calibré et utilisél8u
especes de graminées pérennes représentativesfldeclales prairies permanentes mésiques. Lesesodtti
modéle ont ensuite été comparées a des mesurespdeduction et de I'abondance de ces espéceslemecu
pure et en mélange.

Nous avons validé dans un premier temps une hypetbgginale du modeéle concernant la stoechiométrie
de I'équilibre carbone/azote des plantes. Cettethgse de coordination de la photosynthése qubgiréme co-
limitation par les réactions claires et par lestiéas sombres, a été testée sur une base de doragteupant
31 espéces appartenant a 6 types fonctionnele Bgibthése explique sans biais 92 % de la varitntake de
la teneur en N par unité de surface foliaire gr@we variations de trois traits photosynthétiquess Equations
d’allocation entre structure foliaire et protéipd®tosynthétiques du modéle ont ainsi été vérifgdeslibrées.

Dans un second temps, les traits fonctionneliliésbsorption de I'azote, a son utilisation ebaésorption
au cours de la sénescence ont été mesurés ereqolttg au champ sur les 13 espéces. Nous avonsénutant
maniere mécaniste les relations fondamentalesagxisintre les traits racinaires et les traits fidi (taille vs
activité physiologique). De plus, des compromiscfamnels interspécifiques ont été mis en évidesttee : 1)
les capacités racinaires d’absorption de;N& de NH', 2) la surface racinaire développée dans un paéch
ressource et la capacité d'absorption de I'azots (@sultats ont permis d'intégrer traits racirmieé aériens
dans les stratégies liées a I'azote, puis de paranié modéle GMmiNI.

Les simulations réalisées a la suite des modifioatiportées au modeéle indiquent plusieurs progriété
émergentes : 1) aprés défoliation, ou privationzote, les ajustements plastiques de la taille ivelades
compartiments et de leur activité physiologiqueabfissent un équilibre fonctionnel aboutissant & go-
limitation de la croissance végétale par la lumiéeeCG et I'azote. 2) a I'équilibre, la taille et la dé@dsdes
talles simulées varient entre espéces en raisanadafficient puissance -3/4. Le modéle permetichellgr les
variations de la production végétative entre espétentre traitements de coupe et d’azote, eareyfture et en
mélange. Les classements observés d’abondanceveetksts graminées dans des mélanges de 6 espéites so
significativement prédits. Enfin, le modéle simute effet positif de la diversité spécifique, avee yproduction
des mélanges de 6 especes supérieure a cellendertible des cultures pures. Lorsque le modelareptifé,
en omettant de simuler la morphogénese ou la cwatidh de la croissance, son pouvoir de prédicésn
fortement dégradé.

La version actuelle du modeéele offre des perspestineéressantes afin d'étudier des questions
fondamentales en écologie des communautés et dogécdonctionnelle. Nous fournissons un exemple
d'application s'intéressant a l'origine des covara entre traits morphologiques observés damatare. Pour
quatre traits représentatifs des stratégies desspi8ces étudiées ici, une étude systématique @apside a 4
dimensions formé par ces traits a montré que a YLaleur mesurée des traits maximise la croisssinugée, 2)
en réponse a une carence en azote, la plastiggngi® des traits maximise la croissance simuléesigéces.
Ces résultats ont permis de comprendre les cotgsanésultant des compromis intra et interspéafigentre
traits et de souligner I'importance de la plastigitour la performance de ces graminées sur degegtadie
ressource.

Mots-clefs : acquisition et utilisation de I'azote, approchaittde réponse — trait d’effet, colimitation C :N,
écosystéeme prairial, évaluation de mod@&eMiNI, graminées, loi de compromis, loi de coordinatiommdéle
biogéochimique de diversité prairial, modélisaticentrée sur l'individu, paramétrage de modeéle, tigits
fonctionnelle, photosynthése foliaire, stratégigétéle, trait fonctionnel



ABSTRACT

Due to the difficulty to link dynamically and medtistically the composition, the structure and théividual
functions of grassland ecosystem, the ecosystertifuning remains unclear, which limits the prediatiof
ecosystem response to climatic and management ehaR¢ant functional traits are proposed as ugedllto

link community response to environmental change eodsecutive effect on ecosystem functioning. Plant
functional trait is morphological, physiologicahemical and phenological characteristic of a plartich can

be transposed to organisation levels of speciescantmunity. This thesis deals with traits utilisatiin a
mechanistic modelling approach in order to link ahyrcally this hierarchy of organisation levels and,
consequently, community response and ecosystentidaimg.

We used the functional traits of 13 grass spedesurring in mesic grassland, in a biogeochemicadieh
of grassland diversity, BviINI (Grassland Ecosystem Model with INdividual centelgteractions). This model
has been developed, calibrated and used to undeértta role of plant traits for the response oséhspecies to
two cut frequencies and two N fertilisation lev@lsmonocultures and in mixtures in terms of proolitgt,
plasticity and abundance.

In first time, a model hypothesis concerning thef I€:N stoichiometry has been validated. This leaf
photosynthesis coordination hypothesis states &inttation of photosynthesis by light-driven andrkla
biochemical reactions. It has been tested by wsidgtabase of 31 species belonging to 6 plantiumadtgroups
and growing in different environmental conditioi$is hypothesis explained without bias 92% of tetaiance
of leaf nitrogen content per unit leaf area by tlegiations of three leaf photosynthetic traits. Tinedel
equations of substrates allocation between lea€stres and leaf photosynthetic proteins are tbezefalidated
and calibrated.

In second time, functional traits linked to root a¢quisition and shoot N utilisation (N productivity
efficiency and N residence time in tissue) havenbeeasured in field monoculture on 13 species. késved
mechanistically the fundamental relationships ligkiroot and shoot traits (sizes physiological activity
specialization axes). Moreover, we highlighted rispecific trade-offs between: i) the root uptakparities of
NO; and NH' and ii) root area developed in resource patch raotd N uptake. These results allowed the
integration of root and leaf traits implied in Napt strategies in the calibration oEK@iNI for each grass species.

Once the model development completed, the simulatishowed several emergent properties: 1) after
defoliation and nitrogen deprivation, the plastijustments of relative size of structural compantaeand of
their physiological activities restore the functibialance leading to a colimitation of plant byhli, nitrogen
and CQ; 2) at equilibrium state, the size and the titlensity simulated by the model covary according t8/4
power coefficient. The model allows the simulatioihvegetative production variations between speeiad
between two cut frequencies and two N fertilisatievels both in monocultures and in mixtures. Thsayved
ranks of grasses relative abundance are well geetlim different six species mixtures. Finally, thedel
simulates a positive biodiversity effect on the darction of 6 species mixtures, which overproduce in
comparison of each species in monoculture withsdrae initial tiller density. When the model is slified, its
prediction ability is degraded.

The actual version of the model gives interestirggspective in terms of fundamental question in
community ecology and in functional ecology. Wepde an application example by investigating thigiarof
covariations between morphological traits obserugchatura For four traits representative of functional
strategies of 13 grass species, a systematic studl) space built by these traits showed thath&)measured
traits value maximizes the simulated growth forheat these species; 2) the individual plasticitysetved in
response to N deprivation maximizes the simulatedvth. These results increases the understandiogt dbe
constraints imposed by intra-and-inter-specifidér@ffs on the performance and the plasticity @&sthgrass
species across resource gradients.

Keywords: acquisition and utilization of nitrogen, biogeonfieal model of grassland diversity, C:N
colimitation, coordination law, functional plastigi functional trait, grassland ecosystemgMBI, grass,
individual-centerd modelling, leaf photosynthesispdel evaluation, model parameterization, plaratsgy,
response-and-effect trait approach, trade-off
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TABLES DES ABREVIATIONS

Abréviation Signification Unité / Référence
Amax Maximal rate of photosynthesis g m” leaf §"
DGVM Dynamic Global Vegetation Model

EG Earliness of growth dimensionless
hs Air relative humidity dimensionless
Hmax Maximal height cm

Imax Maximal influx of N in uptake kinetic gN'goot h*
LA Leaf area per plant m’ leaf plant*
LDMC Leaf dry matter content gDM g'FM
LLS Leaf lifespan day

LMA Leaf mass ration (inversely proportional to SLA g m? leaf

LNC Leaf nitrogen content per dry matter gNiigaf
LNCa Leaf nitrogen content per leaf area gN leaf
LNUE Leaf N use efficiency gDM g'N day*
MRTN Mean residence time of N in plant tissue day

NOg Nitrate

NH," Ammonium

NP Nitrogen productivity gDM g'N
PPFD Photosynthetic photon flux density pumdl s
RE N leaf resorption dimensionless
RGR Relative growth rate g g* day*

SLA Specific leaf area (inversely proportional tlR) m? leaf g*
SRA Specific root area m? root g*

Tg Air temperature during the last month of plardvgth °C

m Daily air temperature °C




‘Si tu as une pomme, que j'ai une pomme, et que I'on échange nos pommes, nous aurons
chacun une pomme. Mais si tu as une idée, que j'ai une idée et que I'on échange nos idées,
nous aurons chacun deux idées.’
George Bernard Shaw (1856-1950)






" CHAPITRE

INTRODUCTION GENERALE

Les abeilles se meurent. Einstein aurait dit que, suite agardien des abeilles, 'humanité
disparaitrait & son tour dans un délai de trois ans. A I'heurellactuee diminution pré
versus post 1980 des espéces d'abeilles et de syrphes est obadBréade-Bretagne et aux
Pays-Bas (Biesmeijaat al. 2006). Cette diminution est expliquée par des facteurs de pression
tels que la disparition des haies, l'utilisation intensive desicmist, la monoculture, le
réchauffement climatique, la prédominance d’'une espéce introdugacmue I'introduction
de parasite. Particulierement ciblée sur les espéces siésialune fleur ou d’'un habitat, sur
les espéces univoltines (avec une ponte par an) et sur les asp@cegrantes, ce déclin est
concordant avec la plus forte diminution des especes végétales dépedddatpollinisation
de ces insectes par rapport aux autres espéeces de plantegei@pte montre comment les
modifications globales peuvent agir localement sur la composition domenunauté, les
conséquences sur sa structure menant a une perte fonctionnelle posystéme et
certainement pour I'échelle globale puisque 80 % des espécegesiltiépendent de la
pollinisation des insectes. Les écosystemes naturels fourniagesit aux civilisations
humaines les supports et les services fondamentaux indispensables a leréguiagon du
climat, purification de I'air, pollinisation et protection paraséades cultures) et a leur
prospérité (esthétisme, diversité des produits, tourisme). Sousssiopredu changement
climatique, les écosystéemes connaissent actuellement des miesnged’'une rapidité sans
précédent a la fois de leaomposition (nombre d’espéeces, de niveaux trophiques), de leur
structure (assemblage des espéces) et de fluction (stockage de carbone, productivité)
(Vitousek 1997). Les facteurs de pression se regroupent sous les com@pasavantes :

climat, composition atmosphérique, utilisations des terres et invasions biokgique
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Face a ces problemes, la conférence des nations unies sur l'enviemrinet le
développement de Rio de Janeiro en 1992 (a laquelle ont succédé lemncesfdeKyoto en
1997 et de Johannesburg en 2002) est apparue comme I'embléme de la posscémnce
générale sur les effets du changement global. Son obijectif d&taitrendre les mesures
nécessaires pour comprendre et prédire I'impact de ce changaiméatfonctionnement des
ecosystemes afin de mettre en place des mesures de gesigoooaservation. De plus, cette
conférence a popularisé le terme de biodiversité, engendrant uriératcmé des études
scientifiques sur le themdibdiversité - fonctionnement de I'écosystemedFig. 1-1). La
thése défendue était qu’une réduction de la diversité biologique (systémiquepggrety..)
causera une réduction des processus a I'échelle de I'écosystemejuBayant des racines
académiques et philosophiques profondes (synthétisées par eteatd2001, Naeem 2002),
elle devient largement débattue depuis le début des années 90 (Lubehemicd 991,
Schulze et Mooney 1993, Jonesal. 1994, Heywood et Watson 1995). Ces études testant
I'hypothese de I'effet de la biodiversité different des étudesépientes sur les interactions
biotiques (Grubb 1982, Tilman 1987, Wilson 1987) dans la mesure ou I'amplitutee de
diversité est plus importante et ou les processus sont considéékedle de I'écosysteme
(Srivastava et Vellend 2005).

Sauvegarder nos écosystemes passe avant tout par la compréhensionqdu didste
entre leur biodiversité et leur fonctionnement. Une relation a®pmpe positive est
généralement observée entre la biodiversité et les processliécdgysteme dans les
écosystemes herbacés (Hooper et Dukes 2004, Hector et Bagchi 208AigBiile qu’une
augmentation de la biodiversité au sein d'un écosysteme augmenpeoduction de
biomasse. De plus, la biodiversité a un effet structurant danse age elle diminue la

variance du processus écosystémique dans I'espace (Watigelt2008) ou dans le temps



(Tilman et Downing 1994). Ces études tendent a montrer que la gestion de la biédpeerts
étre aussi importante que le raisonnement de la fertilisatideviendrait alors une garantie
sur I'avenir pour la préservation des fonctions écosystemiquesndayie ces relations ont
surtout été observées au sein d’écosystemes reconstituésirhexyp@ux / contrdlés alors que
dans les écosystemes naturels, une relation négative entre jmodietI'écosystéme et
diversité est observée (Loreati al. 2001). Aussi, le débat scientifique reste entier car les
mécanismes expliquant cet effet ‘biodiversité’ ne sont pas biepreoet posent la question
de sa gestion au sein d’'un systeme ouvert / nat@ehment apparait et se structure la
biodiversité au sein d’'un écosystemeette interrogation renvoie alors a d’autres questions
fondamentales en écologie. Comment explique-t-on la répartition biogéagra d’'une
espece ? Comment explique-t-on sa présence et son abondance au seiordiaoeauté ?
Comment réagit-elle a la perturbation ou au stress? Commeagrarton son

fonctionnement au sein d’'un patch a I'échelle de la communauté et de I'écosystéme
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Figure 1-2 Principaux processus / filtres (italiques) strunturae communauté végétale. Les auteurs
proposent que chacun de ces quatre processus puisse étre imgantria détermination de la
communauté subsistante sur un site donné. L'importance relatichaden varie dans le temps et
'espace. Adapté de Lortit al.2004.



La réponse a ces questions demande la réconciliation de deux visiongjues de la
régulation de la diversité : i.) I'approche ‘régionale / historiquettant en avant les
processus de spéciation et de migration et ii.) 'approche locdéterministe mettant en
avant la tolérance des especes aux facteurs abiotiques dhtetastions. Cela a pu étre fait
en adoptant une perspective hiérarchisée dans le temps et dpasd’'€®s processus qui
influencent la diversité (Fig. 1-2). Ainsi, les processus stochastiqualéatoires vont
déterminer quelles especes arrivent a un point de I'espace (H@BIB4dl), alors que les
processus davantage déterministes tels que les interactions -pfadatee vont déterminer
celles qui persistent (Tilman 2004, Harpole et Tilman 2006). Chacuesddeux modéles,
intitulés modele neutre et modeéele de niche, permet de prédimonosition de la
communauté et le succes relatif de chacun se situe le long d’'unucontentre stochasticité
absolue et déterminisme obligatoire (Lodteal. 2004, Gravekt al. 2006).

Ce cadre schématique, assez bien accepté par les écologumst ger hiérarchiser
spatialement (region, communauté, patch de végétation) les proegpigsant laprésence
des especes au sein d’'une communauté. Il reste alors a qudintiffertance relative des
différents processus afin d’expliquealtondancedes especes. Enfin, dans le but de prédire
le fonctionnement de la communauté a partir de la présence et katmendes espéces qui la
constituent, il faut connaitre ledionction. Pour cela, plusieurs approches ont été testées.
Dans un premier temps, les écologistes se sont intéretsésraposition taxonomiquede
I'écosysteme, i.e. 'espece comme une entité fonctionnelle propre. IBs écosystemes
tempérés, généralement dominés par un petit nombre d’espéces, lilisatles espéces
dominantes comme support d'étude, avec I'hypothése qu’en représemtphis| grande
quantité de matiere et d’énergie, elles auraient le plus griied seir la structure et le
fonctionnement de I'écosysteme. Cette méthodologie a permis dtempoprogres en
écologie des communautés sur les processus régissant lesd’agkemblage a des échelles
locales (e.g. interaction symétrique / asymétrique). Cepenldadigtermination de regles
écologiques a plus grande échelle se heurte a un probleme deigéti@éngbar la difficulté a
comparer différentes études ou les especes dominantes changentliférentes espéces
peuvent avoir la méme fonction pour I'écosysteme (redondance). Araffienchir de ces
difficultés, donnant lieu & un débat persistant d'une vingtaine deanf@race 1991, Craine
2005, 2007, Grime 2007, Tilman 2007), une nouvelle approche a été proposée.

En utilisant I'approche detraits fonctionnels végétaux, ‘The plant traits that drive
ecosystems: Evidence from three continents’ ou ‘The worldwildkedeonomics spectrum’

(Diaz et al. 2004, Wrightet al. 2004b) rendaient bien compte de cette ambition d’établir des



regles écologiques universelles. Un trait fonctionnel est uibwtimorphologique (hauteur,
extension latérale), physiologique (capacité d’acquisition du C dN),dg@ochimique (teneur
en nutriments des tissus) ou phénologique (période de croissdeceeproduction) d’'une
plante, d’'une espece ou d’'une communauté (Lawiral. 1997, Cornelissert al. 2003). |l
posséde une fonction qui lui permet de subsister et d’agir dans unsenvironnement
particulier. L’hypothése centrale est que les espéces dgantraits similaires auront une
réponse identique a un facteur de I'environnement et un effet idestijua communauté
végeétale ou sur I'écosysteme (Lavorel et Garnier 2002, Ackerly 200&jll et al. 2006).
Ainsi, il a été montré que :

. des traits de réponse d'especes prairiales favorisent leur damindans des

conditions données de gestion ou d’environnement (€rak 2002, Fynret al. 2005).

. des traits d’effet des especes dominantes affectent la prothjcta qualité, les

interactions avec le sol ou encore le cycle de I'eau de la viégépmairiale (Garnieet al.

2004, Khalecet al. 2006, Groset al. 2008).

Structure et diversité
des communautés

A 4

Changements \(Trait de réponsg

environnementaux ~
biotiques et abiotiques
N—— /]

K Trait d’effet )

I =( Fonctionnement de
I'écosysteme

Figure 1-3 : Représentation du cadre conceptuel proposé par IL&vBanier (2002) sur les effets

des changements environnementaux sur la structure des comésun@gettales et le fonctionnement
des écosystémes. La réponse de la structure des communautésleségéix changements
environnementaux est une fonction des traits de réponse des esmiélzegonséquence de ces
changements sur le fonctionnement des écosystémes est unenfalest traits d’effet des espéces.
L'approche suppose un certain degré de chevauchement dans lesrisbdtdgour articuler la réponse
des communautés et les effets sur les écosystemes.

Cette approche a permis notamment de simplifier la diverd@s formes des
phanérophytes a un seul axe majeur de spécialisation (Wighlt 2004). Certains traits
fonctionnels foliaires sont suffisamment coordonnés pour qu’ils puigeemer des axes
quasi-universels de spécialisation fonctionnelle des végétaux tesresinsi, I'utilisation des

traits fonctionnels permettait de simplifier la complexité app& du vivant, tout en



dégageant des adaptations quantifiables des plantes a leur environeemerdonnant la
possibilité de comparer les résultats expérimentaux entre aitentre études (écologie
comparative) (Lavorel et Garnier 2002, McGll al. 2006). Cependant, on ne connait pas
actuellement de maniere mécaniste le réle des traits fondsopoer ces processus, la
plupart des études entre traits et dominance dans les communantégnire traits et
processus de I'écosystéme - étant simplement corrélativggufda co-variation simultanée
de ces différents traits foliaires rend difficile la compréhension du rétetdiit donné. Enfin,
on peut noter qu’il existe une plasticité plus ou moins forte dds #&diéchelle de I'espéece
(Ponteset al. 2007b) et ce potentiel plastique a également un rdle sur le fonctiomndene
I'écosystéme (Klumpp et Soussana 2009).

Face a ces difficultés, il a été proposé d'utiliser lagstrfonctionnels dans des cadres
conceptuels hiérarchisant les processus de l'individu a la commuiragité-4) (Sudinget
al. 2003). L'abondance d’'un trait au sein d’'une communauté peut ainsi étéhappée en
connaissant sa réponse a la ressource limitante de I'écosy$temere, eau, nutriments) en
monoculture et en interaction, et son effet en communauté sur petsoUrce
environnementale (Agrawadt al. 2007, Grosset al. 2008). De cette abondance est alors
déduit le fonctionnement de I'écosysteme (production, réserve util@uetduesol...). Grace a
cette approche, les changements de diversité fonctionnelle végésdevés le long des
gradients de I'environnement — gradients bioclimatiques ou gradienilssdtidn des terres -

sont de mieux en mieux compris (Dietzal. 2007).
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Figure 1-4 Divisions des opérations de la réponse d'une communauté cleangements
environnementaux et de gestion en quatre niveaux de réponse (orggmeoessus spécifique,
démographie nette et abondance). Adapté de Setimg2003.



Ces cadres conceptuels sont souvent analysés par des méthaskpustai' ANOVA
based ecology’ selon une expression de Mcéillal. (2006). Cette approche statistique
restera toujours pertinente dans I'exploration des mécanismes. Cefpeiania la remettre en
cause, on peut mettre en lumiere des limites qui vont restreiadcenhpréhension des
mécanismes dynamiques sous-jacents. Ces limites résident slamsule caractére statique
de I'analyse qui s’appligue a une image instantanée du systeme :

. Il est alors difficile de savoir quelle est la variable egilve et quelle est la variable
expliquée, ou autrement dit, comment distinguer ‘la poule de I'cedftigément, est-ce que
le trait de la communauté est modifié par les conditions environnal@&enbu est-ce
l'inverse ?

. Le pouvoir de prédiction de cette analyse est contexte-dépendaauf itre annihilé
par I'apparition d’'une nouvelle ressource limitante de I'écosystg@aela modification ou
I'arrivée d’'une contrainte de gestion ou encore par un événement climatique.

. Ce cadre est testé via un trait marqueur (Gareieal. 2004), qui doit varier de
maniére importante sur le premier axe de spécialisation denianunauté. Il est relié a la
fitness de la plante qui peut étre soit le succes reprodusteula croissance ou la survie de
'espece. Or, l'utilisation d’'un seul trait peut ne pas étréfissinte pour appréhender
I'ensemble de I'effet de la diversité sur le fonctionnementad®mmunauté. Enfin, son lien
avec la fitness peut également changer suite a des événaemaneaux et étre contexte-
dépendant.

. Pour échapper a ce troisieme point, il est souvent nécessamarddtee un ensemble
de traits pour prédire la réponse de I'écosysteme a différactsufs (Pontest al. 2007a).
Mais de nouveau, l'interdépendance de ces traits fonctionnels verllemitompréhension du
réle d’'un seul. Par exemple, si le second trait choisi appartiemé€ane axe de spécialisation,
il sera redondant, puisqu’il portera la méme information que kmiprerait. En choisissant
un second trait sur un second axe de spécialisation, il sera m&cegs@onnaitre la co-
variation avec le premier pour expliquer les phénomeénes.

. Enfin, les coefficients d’interaction issus de ces analyséstgfaes sont difficilement
interprétables car trop déconnectés des mécanismes fonctiopnl@lgplhnte. Ces analyses
permettent de ‘sauver les phénomeénes’ mais ne les expliquent pas (Choler 2008).

Face a ces contraintes, une démarche récente de modélisationctdanhement des
ecosystemes (Fig. 1-1) s’offre comme une alternative. Eipgse une analyse mécaniste

orientée processus des relations entre traits des plantesactioies biotiques et



fonctionnement de I'écosystéme. Cette analyse reste encerdams la littérature car il est
difficile d’intégrer différents processus agissant sur une atdbie d'échelles. La
représentation de ces processus et de leurs interactionsgloedtalirectes sur la survie et la
croissance des plantes ne peut pas faire 'économie d’'une apperchwdélisation, si I'on
veut appréhender le fonctionnement de la communauté dans son ensemhblet(beli997,
Loreau 2000, van Wijk 2007). Cette démarche devrait alors pernagtreomprendre
pourquoi le succés d’'une espece au sein d'une communauté est didraitsefonctionnels
(réponse et effet). Elle devrait également permettre de coomgresi et comment les
corrélations entre les traits fonctionnels relient la répori&ffat et cela en distinguant les
échelles de la population et de la communauté.

C’est dans cette démarche que s’inscrit mon travail de th&dgectif scientifique est
de comprendre comment [I'environnement, les interactions ibtiques et les
caractéristiques intrinseques d'une population végétale coitcbnnent son
fonctionnement et sa plasticité dans un écosystéeme de typeairie permanente gérée’.
Nous chercherons notamment a comprendre les patrons de co-variatien traits
fonctionnels en les observant a I'échelle de la population. Grace camelen GeMINI
(Grassland Ecosystem Model with INdividual centered Interagtiaigveloppé dans I'équipe
UREP, il est possible d'intégrer aux modéles biogéochimiques unésegpation de la
diversité, de la plasticité et du réle fonctionnel des agents Impoieg (producteurs,
décomposeurs, consommateurs). Il simule ainsi les régulationsales €yet N en prairie a
une échelle locale de I'ordre du 8irhe modéle GMINI a été congu et développé initialement
comme un outil agronomique (Soussaal. 2000a, Soussaret al. 2000b). Ma démarche
est de faire évoluer ce modele vers un outil écologique a lddgisospection et d’évaluation
/ prédiction pour répondre a I'objectif scientifique de la these.

Je propose, a présent, une étude plus approfondie de la bibliographie-ciessus, dans
le but de préciser les objectifs et les limites de mhemretie. Elle sera présentée en quatre
parties et portera sur :

* la présentation de I'écosysteme prairial,

» le role de la biodiversité dans le fonctionnement de I'écosysteme,

» [lintérét d'utiliser les traits fonctionnels,

* la démarche de modélisation pour appréhender le fonctionnement de I'écosysteme.



1.1 Synthese bibliographique

1.1.1 Les prairies permanentes tempérées

Le biome prairial occupe 25% de la superficie émergée derl®. En Europe, les prairies
occupent 20% du territoire (Fig. 1-5, EEA 2005). La prairie permanesgeesente en
majorité une végétation maintenue au stade herbacé par legeatwrda fauche depuis plus
de 5 ans (Iégislation européenne). Elle correspond également\&gigations naturelles
souvent fragiles représentant le climax de I'écosystemeugelalpine et pelouse haline). La
prairie permanente représente 30 et 35% de la surface agtib®l€SAU) de la France et de
I'Europe, respectivement. Elle n'a pas en soi de valeur marchanais, constitue une
ressource intermédiaire dans les systemes de production. &dlente également des atouts
environnementaux majeurs pour la production de biens publics. Ces atoutssseffiéts sur
la qualité de I'eau, sur la protection contre I'érosion et suintasdations, sur le stockage du
carbone dans les sols, sur le maintien de la biodiversité, surlit® gies paysages et sur des

produits ou encore sur le bien-étre animal.
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Figure 1-5 : Part des prairies permanentes démigure 1-6 : Evolution de la surface occupée par les
la SAU du territoire européen. Les données sdtigiries permanente et temporaire en France.
issues d’'une Enquéte Structure de Eurostfurce: Agreste Recensements agricoles 1970,
(2000) et la Cartographie a été réalisée p’QSO, 1979, 1988, 2000 Enquéte Structure 2003 et

I'Institut de I'Elevage (2006). 2005 Institut de I'elevage

Cependant, le contexte socioéconomique antérieur et actuel met erapprairie
permanente (Le Gakt al. 2007). D’une part, 30 années de mesures de la PAC (Politique
Agricole Commune) vers une agriculture intensive ont amené a ungtiogédsévere (-18%

en Europe) de la surface occupée par la prairie permanentdad&dg) (Fig. 1-6). Ces



évolutions ont entrainé un recentrage de l'activité agricole surmleilleures surfaces
(intensification locale) avec une sous-utilisation, voire un abandon, wites les plus
contraignantes (non mécanisables, éloignées, peu fertiles, etajreDfmrt, ces dernieres
annees, les enjeux environnementaux ajoutés aux demandes énergétitpies steciété ont
amené a I'essor des cultures a vocation énergétique. La Framiscla décision de consacrer,
d’ici 2010, deux millions d’hectares de surface agricole a la primfude biocarburants. La
prime a I'herbe (prime herbagére agri-environnementale) proposda Palitique Agricole
Commune pour maintenir la prairie en I'état risque de devenir moiéessante face a ces
récents enjeux (Le Gadlt al. 2007). Plutot que de repenser notre mode de consommation a la
baisse, cette décision pourrait ainsi entrainer de nouvelles pressiongsarries.

Ces différents points mettent en exergue l'urgence de realdes prairies et leur role
agro-environnemental. Des stratégies alternatives, commerigfitation des systemes, qui
vise a concilier I'entretien de I'espace et I'alimentatiors d®upeaux dans les territoires
ruraux, constituent des pistes autorisant une exploitation plus durabse,. &irsd'utiliser au
mieux les potentialités économiques et écologiques de cet @ouosyst est nécessaire de
mieux comprendre son fonctionnement pour mettre au point des outilstiEngmnciliant
alimentation des troupeaux, gestion de I'espace, maintien de la bgigivelr limitation des
pollutions. Dans ce but, les études récentes s’attachent a comgechieinepositif qui existe
entre la diversité biologique et le fonctionnement de la prairie afin de pouvoir lputeani

En effet, les prairies permanentes présentent une diversit@leéiggébortante notamment
des graminéesPpacea® constituant la famille botanique dominante dans ce biome. En
Europe, la sélection des espéeces de graminées pour leur iatilisEns des systémes
d’élevage intensifs, basés sur des prairies temporaires tdiscpives, a concerné 20 especes
parmi les 900 répertoriées, soit environ 2% (Peeters 2004). Le pliteipail de sélection
s’est concentré sur 6 espéeces fourragekedium perennel. multiffiorum Festuca pratensjs
F. arundinacea Phleum pratensest Dactylis glomerata soit seulement 0,7% de la flore
européenne (Peeters 2004). En conséquence, la trés grande maagiténtdaées natives de
cet écosystéme n’a pas recu I'attention nécessaire pouakmE€la performance fourragere,
en termes de production ou de qualité. Une meilleure connaissanee kieldgie, des
performances et du fonctionnement des espéces prairiales représente doeg impamjant.

Dans un contexte régional donné, la composition botanique de la praimansste sur
un site donné (e.g. parcelle, station homogéne), ses états @imaertes résultent, a un
instant donné, d’interactions complexes entre les facteurs durfdlimat, sol, topographie)

et les facteurs de gestion (fauche, paturage, mode disdtidh organique ou minérale)
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présents ou antérieurs (Louagltal. 2002). Un changement de pratiques via une modification
des modalités de mise en ceuvre de I'exploitation des parcetealats une influence sur la
composition botanique des prairies mais également sur ses perfesm@uxton et Fales
1994). Ces changements floristiques concernent d’abord des variations d’aboeniace
especes végétales, avant d'affecter le recrutement de nguesfieces ou la disparition des
espéeces anciennes si elles sont peu adaptées a la nouvelle (@eseauet al. 1998a). Le
fonctionnement d’'un écosystéme est ainsi déterminé par une multitude desfaadiques et
abiotiques (Fig. 1-7) qu'il est difficile d’appréhender sans dessqugrmettant de simplifier
la complexité vivante qui le compose (approche expérimentale) gefooettant d’intégrer
cette complexité (approche par modélisation). Gounot et Bouché (19aénhiaa ce titre
essaye de simplifier 'ensemble de ces facteurs en stiséntd’écosysteme prairial par une
série de boite, représentant ses compartiments, par une sééehds,freprésentant les flux
entre ces compartiments, et par une série de verrous, repnédestaontréles des flux par
des compartiments ou par d’autres flux. Ce modele conceptuel tnf@asiabouti a une
formalisation mathématique, probablement a cause du manque de puisfancatique ou

du manque de données dans les années 70.
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Figure 1-7 : Ecosysteme prairial conceptualisé dans sa compari@ounot et Bouché en 1974. Les
boites correspondent a des compartiments biologiques, chimiques siqugsy; les fléches a des
échanges d'énergie et de matiere entre les compartimentes verrous a des retro-contrbles d'un
compartiment sur I'échange d’énergie ou de matiere entre deux emnpartiments.
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1.1.2 Le role de la biodiversité pour les cycles

Cette section est destinée a fournir des clefs de compréhensite le de la diversité
biologique dans les processus de I'écosystéme. Les mécanisméascsnis mis en évidence
devront permettre de déterminer la complexité de formes et daofm@ inclure dans le
choix du modele &viNI pour reproduire ‘I'effet biodiversité’.

Durant ces 20 dernieres années, un intérét croissant s’estst@apiberr la compréhension
du lien entre la diversité biologique et le fonctionnement de I'é&tese (Fig. 1-1) (Tilman
1997a, Hectoret al. 1999, Naeenet al. 1999, Loreauet al. 2001, Hooperet al. 2005,
Balvaneraet al. 2006, Rixeret al. 2008). La recherche dans ce domaine est souvent justifiee
par deux évidences : i) la perte de diversité biologique est obselééhelle globale (Salet
al. 2000) ; ii) la réduction de la diversité et les changements aatifséde la composition
spécifique vont altérer les flux de matiére et d’énergiesqutiennent les services importants
fournis par les écosystémes a 'lhumanité. Les expérimentatizasff école dans ce domaine
se concentrent sur la caractérisation du lien entre diverpiééifigue des plantes et
productivité aériennes des systémes herbacés (e.g. Tdmain1996, Hectoret al. 1999).
Elles ont montré que la réduction d’espéces mene a une diminutiontiisation des
nutriments du sol et a une plus faible production de biomasse (Schmid @@2)avant de
rentrer dans les détails des mécanismes regissantaatien, il est nécessaire de définir le

terme biodiversité.

La diversité biologigue : définitionLe terme biodiversité est la contraction de ‘biological

diversity’ (Rosen 1985) et est synonyme a son invention de divepgtifique. Il rassemble
aujourd’hui quantité de concepts et de compartiments. Le patrimoineqgénédiune espéce
fait partie de la biodiversité, tout comme la diversité desyst@mes, des habitats, des
formes de vie ou encore la diversité en valeurs de traitsiaud'sine communauté végétale,
qui peut définir la diversité fonctionnelle. Dans ce paragraphe, nous nt&rssserons
particulierement a la diversité spécifique et a la diversihctionnelle. La notion de diversité
fonctionnelle provient de la nécessité de simplification du vivant, ssége a sa
comprehension. Elle permet d’appréhender sa complexité (Lataael1997). Une premiere
classification fonctionnelle largement utilisée par les écolo@se celle de Raunkiaer (1934)
déterminant des groupes selon la position des organes persistamts |thiver (bourgeons

souterrains, aériens, au niveau du sol...).
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Ces classifications sont basées sur l'idée que des especagepatt les mémes
caractéristiques ou traits (forme, physiologie...) vont avoir dg®nses similaires. Les
différences entre individus du méme groupe sont considérées commeimuongntes que
les différences entre groupes (Lavoetlal. 1997). On définit alors la stratégie adaptative
d’'une espéce ou d’'un groupe d’espéces comme I'ensemble des mécanisreeplace par
ces especes pour subsister dans leur environnement (Soutleivaad 1988, Jokela et
Haukioja 2000). Ces classifications sont dites discretes @& s#parent de facon finie des
groupes d’espéces. On peut également utiliser des traitstgtiBmgt continus comme des
valeurs de hauteur pour définir des axes de diversification fonctiendelevient alors
possible de placer les espéeces le long de ces axes, en falectaurs valeurs de traits (Diaz
et Cabido 2001, Wriglst al. 2004b).

L'approche historique : Impact de I'écosystéme et de sa gestiodasdiversité spécifique.

Pour les systémes herbacés des zones tempérées, la distdeutohiodiversité prend une
forme de courbe en cloche le long d’'un gradient de productivité (Grime IBTian et al.
1982, Rajaniemi 2003) (Fig. 1-8A). Pour des prairies gérees, eind&lu niveau et du type
de fertilisation, ainsi que du mode et de l'intensité d’utilisationréssources (Mikhailovet
al. 2000, Cruzet al. 2002). En général les niveaux élevés de fertilisation rédUeseichesse
spécifique, ce qui est également le cas des exploitations exterm® ces milieux (Grime
1979, Marriottet al. 2004, Loiseawt al. 2005). Par d’exemple, Peebal. (2006) ont observé

une réduction de 60% de la diveristé spécifique de la prairie aprés abandon diepatura

Diversité Productivité

B

Environnement favorable

Environnement défavorable

Productivité Diversite
Effets environnementaux

Figure 1-8 A. Relation entre productivité et diversité sjfioif. B. Relation entre diversité et
productivité. Les lignes a l'intérieur de la surface repnéent I'effet de la diversité pour trois
conditions écologiques différentes. Adapté de Loetaal. (2001)
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Plusieurs mécanismes sont proposés pour expliquer I'effet de la pvadusur la diversité
spécifique (gradients de stress et de perturbation). L'un d’entrestuxasé sur I'hypothése
du niveau intermédiaire de perturbations, proposée par Connell (1978, cRéckiafs et
Miller 2005). Cette hypothése met en relation une diversité élewee des valeurs
intermédiaires d’'un facteur donné ou d'une perturbation (e.g. défoliatioheregse). Les
perturbations, en diversifiant les habitats, ouvrent I'espace etntcrdes fenétres
d’opportunités a la colonisation (Bisselsal. 2006). Cela initie un cycle de succession pour
les espéces adaptées a coloniser les endroits perturbés, viaédasismes comme la
dispersion de semences ou la germination d’'espéces présentes tamgua de graine
(Collins et Wein 1995). Le compromis favorable entre la capalgté&olonisation et les
aptitudes compétitives des especes contribue a créer une dipdusi€levée sous un régime

modeéré de perturbations (Grime 1979).

L’approche contemporaine : Impact de la diversité spécifigue etcfamnelle (Fig. 1-8B).

Ces 15 dernieres années, les expérimentations sur la diveesiéggie et fonctionnelle ont
généralement éteé réalisées en conditions semi-contréléessdeasdes ou de microcosmes
dans des systemes herbacés post-culturaux @iat. 2003). Le nombre d'especes ou de

groupes fonctionnels a été manipulé en maintenant une densité constante de plantes.
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Figure 1-9 A. Représentation d’'une expérience de biodiversitét: ddfla diversité spécifique sur la
productivité aérienne. B. Effet de surproduction (‘over-yieldinigihs un mélange entre X especes en
comparaison a densité constante d’'individus avec les productivités egpeces en culture pure.

L'effet ‘biodiversité’ est observé en comparant dans les mémesgioosdinvironnementales
des cultures pures d'espéeces a des mélanges, de plus enhglsienespeces ou en groupes

fonctionnels (Hoopeet al.2005). Ces études ont généralement montré un accroissement de la
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productivité avec la diversité (Hector 1998, Hoop¢ral. 2005, Balvaneraet al. 2006,
Stachowiczet al. 2007) (Fig. 1-9A). La productivité observée dans les mélanges d’espéce
forte diversité est fréequemment supérieure a la somme des f{widdacde chacune des
cultures pures (a méme densité d'individus) (Fig. 1-9B). Le délaklaporte sur les
mécanismes sous-jacents a cet effet biodiversité et aissindapplication pour les systemes

naturels.

Encadre 1-1Mécanismes potentiels expliquant I'effet positif de la diitérsur le fonctionnement de
I'écosysteme végétal (d’aprés Silvertown 2004)

FONCTIONS DE L'ECOSYSTEME

Complémentarité de nichelLa différenciation de niche entre les especeesigénotypes permet aux diverses
communautés ou populations d’étre plus efficieptas I'exploitation des ressources menant a letlienee
rétention et a une meilleure productivité de I'§sddme (Tilmaret al. 1997b, Loreau 2000).

Facilitation fonctionnelle :L’effet positif d’'une espéce sur la capacité famubelle d’'une autre ménera|a
augmentation de cette fonction dans les commuésdiverses (Muldest al. 2001, Cardinalet al. 2002).

Effet d’échantillonnage Appelé aussi ‘effet de sélection’ (Loreau 2000gt €ffet combine une théorie de
probabilité avec des mécanismes spécifiques dpdestirée. Lorsqu'il existe une covariance positwtre
la capacité compétitive d'une espéce et son etffetasfonction d’'un écosystéme, alors les espeges an
réle fonctionnel important vont augmenter avecileigité (Huston 1997, Tilman 1997b, Ivetsal. 2005).

Effet de dilution :Les plus faibles densités de chaque espéce ouypéndans les communautés a forte
diversité réduiraient les effets des ennemis sfigésatels que les pathogénes (e.g. par une modificeence

de transmission) ou les prédateurs (e.g. par uriedmefficience de recherche) (e.g. Mitchetlal. 2002).

STABILITE DES FONCTIONS ECOSYSTEMIQUES

Effet d’assurance les espéces qui sont redondantes dans leur oleapacité fonctionnelle répondgnt
differemment aux facteurs de stress, permettargslitience des fonctions nettes de la communautsame
perturbation (lvegt al. 1999, Yachi et Loreau 1999).

Effet Portfolio : les fluctuations indépendantes de plusieurs espé&iminuent lorsqu’elles sont agrégees
(Tilmanet al. 1998). Cet effet ne requiert pas d’interactiorneriespeces.

Effets de compensation dynamiqua covariance temporelle négative entre les dhonces des espéces crée

une plus faible variance dans leurs propriétésrdigagions, telles que la biomasse totale (Tilriaal. 1998).

Ces mécanismes peuvent étre de deux natures dans le schénmuebrmreposé par
Loreau et al. (2001) (Encadré 1-1). Le premier met simplement en cause un effet
d'échantillonnage. En augmentant la diversité, on augmente les shdimcture au hasard
une espéce trés productive dans le mélange pluri-spécifique (Huston 1983y 11&98).

Dans ce cas, il n'y a pas directement un effet de la biod&earsis seulement I'effet de
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guelques espéces tres productives caractérisées par departiitsliers leur permettant de
dominer les mélanges a forte diversité (Tilnenal. 1997a, Hectoet al. 2002, Hooper et
Dukes 2004). Le second type de mécanisme est réellement lié opriétprémergente de la
biodiversité. La facilitation ou la complémentarité permettentraoaéleure utilisation de la
ressource limitante. La facilitation est un effet positif d'uegpéce ou d'un groupe
fonctionnel sur cette ressource la rendant plus accessible atoaglante réduisant ainsi la
séverité de I'environnement (Bertness et Callaway 1994, Betirad. 2003, Michaletet al.
2006). Par exemple, les légumineuses sont le seul groupe de plmadde de fixer I'azote
atmosphérique (complémentarité), augmentant la fourniture azos@ paur une meilleure
croissance des autres groupes et de la communauté (facilithBoopmplémentarité est la
différenciation des niches écologiques de deux plantes coexistamtese I'enracinement a
différentes profondeurs leur permettant de partager I'espaceramutet les ressources
hydriques du sol (Schwinning et Ehleringer 2001). La complémentaritétidisation de la
ressource limitante a été montrée a la fois entre groupesSofamels mais également entre
différentes especes d’un méme groupe fonctionnel comme celui deségar(itahmest al.
2006, Groset al.2007b, Roschest al. 2008).

En plus de l'accroissement de la productivité, des études ont montrd’effae
biodiversité joue également sur la stabilité de I'écosystdaedmet al. 1994, Tilman et
Downing 1994, Tilmaret al. 1996). Face a une sécheresse, les mélanges les plus divers ont
montré une meilleure stabilité de leur productivité directemengésagdiévenement
(‘résistance’) mais également sur les années suivantesili€mée’). Les mécanismes
responsables de cet effet biodiversité sont basés sur une meitteigtaration de I'espace ou
du temps soit par un effet indirect (effet portfolio) ou diredfe{ed’assurance, effet de
compensation dynamique) de la diversité (Encadré 1-1).

Cependant, la plupart des études révélant cet effet biodiversitéog@nment critiquées
sur deux points (Garniet al. 1997, Wardleet al. 1997, Loreau 1998). La manipulation de la
diversité s’est réalisée dans des conditions semi-contrélées agimisent la variance
expliquée par la diversité, posant la question de sa réalité candengortancein natura’.
De plus, les auteurs se sont intéressés principalement aux répioisaEes des systemes
étudiés et non aux mécanismes.

Comment peut-on quantifier I'importance de [l'effet sélection pagipoe a la
complémentarité de la ressource ? Doit-on considérer la divdestéspeces ou la diversité
des fonctions portées par ces especes ? Comment peut-on appligifat deodiversité aux

écosystemes gérés ? Ces interrogations demandent la compméhdasiomécanismes
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responsables du lien biodiversité/productivité. On peut néanmoins définir mincpaimun
sur les mécanismes susceptibles d’expliquer ces effets biathvdirest basé sur la capacité
des especes a capturer les ressources essentielles eoiesaince et a leur survie dans un
environnement local ou ces ressources sdithitantes. Les stratégies utilisées sont alors
nombreuses et peuvent étre appréhendées en reconsidérant lesdnteatite-plante ou
plante-micro-organisme a une échelle locale, celle ou se déeémllement le partage des

ressources.

L’'approche émergente : Diversité fonctionnelle-> Fonctionnement. Comprendre les

mécanismes des relations entre la biodiversité et le fonctimmiede I'écosystéme et les
effets en retour qui en résultent, améne les écologistes a lpogeestion des échelles
spatiales et temporelles. Le fonctionnement de I'écosyst@nere effet le résultat de
processus agissant a une hiérarchie d’échelle (Lavorel ateGa002, Hoopeet al. 2005).
Cardinale et al. (2007) proposent un schéma d’hypotheses causales hiérarchisant les
mécanismes de la maniere suivante. La diversité régionatend¢dau global de ressource
disponible de la parcelle expliquent la diversité biologique a llice patch de végétation
(courbe en cloche). La production de biomasse a I'échelle du psttobxgliquée par la
diversité locale et le niveau global de ressources disponibles, Haf production de
biomasse agrégée a I'échelle de la parcelle détermiredfat len retour sur la disponibilité

globale des ressources.

Regional
diversity )

Local
diversity @)

N

Inorganic resources _ Production of
(H20, light, N) " Dbiomass

Figure 1-10 Schéma d’hypothéses tentant de regrouper les deux wikiofisn biodiversité-
fonctionnement de I'écosystéme et leurs interactions. Adapté de Gaslmale (2007)

Dans des expérimentations en prairie ou la gestion est conttdléali@ersité est une
résultante de la courbe en cloche (Fig. 1-8, Fig. 1-10), plusiaudssttentent d’appréhender

I'effet diversité en jouant sur la taille d’échantillonnage (A pour Mokanyet al. 2008, 15
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cn? pour Grosset al. soumis). Il apparait que I'effet biodiversité se structuréchelle du
patch alors qu'il ne s’observe pas a I'échelle de la par(@Hesset al. soumis) confirmant
également les hypothéses de Cardinale. Ces derniers travalrgiént a démontrer que les
expérimentations de manipulation de biodiversité sont représentatvgsaessus au sein
d’un patch de végétation d’une prairie gérée.

Récemment, une méta-analyse synthétisant les résultats depédrmentations de
diversité-fonctionnement a montré que I'effet de complémentaritécggsvalent et dépasse
I'effet de sélection pour expliquer I'accroissement de produétaaec la diversité (Cardinale
2007). De plus, l'effet de complémentarité augmente avec les aalwssque I'effet de
sélection stagne. Si ces effets existent pour les partieena€s des plantes, ils seraient
encore plus forts pour les parties racinaires (De Krebal, communication orale, BES
2008) suggérant des interactions plus importantes pour les ressourcasasm# (eau,

nutriments) que pour les ressources aériennes (lumiére).

Ces différents résultats de la littérature mettent en éwdbscdifférentes échelles qui
régissent le lien diversité-fonctionnement. Au sein de I'écosystaairial, I'échelle du patch
de végétation semble la plus a méme de déterminer I'évolutioresiesurces abiotiques et
l'issue des interactions biotiques. L'échelle supérieure (laefla) en sera I'agrégation et
I'échelle inférieure (la plante) devra déterminer les répomasx facteurs abiotiques. Aussi,
une analyse orientée processus, a I'échelle du patch de végétatinisargdes relations
entre traits des plantes (aériens et racinaires), lesadtitans plante-plante et le
fonctionnement de I'écosysteme, sera la base de mon travihiesie dans le but de mieux
comprendre les relations qui existent entre les différentedlech#organisation de la
biodiversité (Loreau 2000).
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1.1.3 Les traits, un pont entre biodiversité et fonctionnement

Les traits fonctionnels permettent de relier les performaincigduelles d’'une plante a son
impact sur la communauté (Suding et Goldstein 2008). Le trait éometi serait donc le bon
candidat pour comprendre le lien dynamique entre diversité desisirgss biologiques et
fonctionnement global de la communauté. Pour mieux comprendre cetteep@gons sur

les fondements de la notion de trait fonctionnel.

La niche écologique des especes et la naissance du conceptdddnctionnel’. La niche

écologique d'une espéce représente I'ensemble de ses fonctiogia dluse communauté
d’étres vivants, selon la définition d’Elton en 1927 (reprise par Wbittd972). Cette
‘profession’ de I'espéce exercée sur la communauté est déperdkargon habitat, défini
comme l'ensemble des ressources nécessaires a sa reproducteonsa croissance
(Hutchinson 1957). La niche fondamentale correspond aux conditions environnementales
dans lesquelles une espéce peut se maintenir éternellemeneroeatdinteraction avec les
autres étres vivants (interactions biotiques) (Fig. 1-11). Elle dé&pendéponses de l'espéce
aux facteurs abiotiques (disponibilité en nutriments, en eau, temm@erat). Ainsi, la niche
fondamentale correspond a un hyper-volume écologique a n dimensionspdeéfilds axes
d’utilisation des ressources et/ou de conditions environnementalesedguslles les especes
sont capables de maintenir a long terme un taux net moyerpaeluetion supérieur a 1
(Hutchinson 1957, Silvertown 2004).

. Niche réalisée
Competition S (écologique)

-

~
- ~
. ~
’ N
\

’

1 \
\

Amélioration de
I'habitat

Refuge contre la
prédation

Niche fondamentale
(physiologique)
Hutchinson 1957 Bruno et al.2003

Figure 1-11 : Représentation du concept de niche écologique. Adapté deeBaliid003).

La position écologique d'une espéce sera ensuite modifiee parelextions biotiques. Elle
correspond a la niche réalisée de l'espéce (Hutchinson 1957). Latitiompntre espéces

d’'une méme communauté aura alors tendance a diminuer I'espagggieobians lequel une
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espece peut subsister. A linverse les interactions positivetiitdfeon) permettront aux
especes d'avoir une niche réalisée plus grande que leur niche foralaniBninoet al.
2003). La facilitation permet aux especes de subsister dans desiotendit priori
défavorables pour elles (Choktral. 2001, Bruncet al. 2003, Grosgt al. 2009).

La notion d’évolution et d’adaptation des espéces a leur milieu ou niténer réalisée est
un concept relativement ancien puisqu’il remonte au *®P6iécle avec I'apparition des
théories sur I'évolution des especes (Lamarck 1809, Darwin 185%9n $ek théories, le
« milieu engendre des besoins » qui entrainent des « modifications des orgaetés étroite
relation entre habitat et traits des espéces se retroulemégd a la base de la théorie des
assemblages d’espéces (Keddy 1992). L’habitat exerce un chaimgeke sélectives (filtres)
qui sélectionne certains traits de I'espéce. L'expressiom ti@ogique’ ou ‘trait fonctionnel’
désigne ainsi tout caractére - morphologique, physiologique, biochinpguesncore
phénologique — indicateur de la performance d’'un individu. Ces traits sesurables et
deviennent des indicateurs de la réponse des espéces aux variationked (traits de
réponses) et/ou ont un effet (traits d’effets) sur le fonctionnedehécosysteme (Lavorel et

Garnier 2002)lIs possedent ainsi une fonction pour I'individu et pour I'écosysime.

Traits fonctionnels des plantes et réponse aux variations denvilmnnement. De

nombreuses études corrélatives entre especes ont mis en l@asibedd entre leurs traits et
leur stratégie fonctionnelle. A I'échelle planétaire en consitiéma spectre d'habitats trés
large (milieux secs ou humides, toundra alpine, désert, foréts tropicales. £)¢imontré que

la surface spécifique foliaireSLA surface de feuille par unité de matiére séche) reffete
gestion des nutriments par les plantes (Grehal. 1997, Diazet al. 2004, Wrightet al.
2004b). Les especes caractérisées par de fBltApossédent également des tissus foliaires
peu denses, une forte teneur en azote foli&C], un taux de photosynthese élevé et une
forte vitesse de croissand®GR. Ces caractéristiques permettent a la plante d’avoirarte f
acquisition des ressources entrainant une faible capacité devetiosedes nutriments dans
ses tissus. Ce type de plantes est regroupé sous le terspead’e exploitatrices (ou
dispendieuses), elles dominent généralement les milieux fé@lane et al. 1997, Reichet

al. 1999). A lI'opposé, des espéces caractérisées par de faieles\ESLAauront des tissus
denses, une faibl&NC, un faible taux de photosynthése et une croissance lente. Ces
caractéristiques procurent a la plante une forte capaciténserwer dans la durée les
nutriments accumulés dans ses tissus. Ces especes sont digggatooss. Elles dominent

généralement les milieux peu productifs, pauvres en nutriments.exeshple montre
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comment les especes vont répondre a I'échelle interspécifiquee disponibilité des
nutriments le long des gradients environnementaux, refletant leur micttamentale
(Silvertown 2004, McGillet al. 2006). Par contre, a ma connaissance, aucune étude a
I’échelle intercontinentale ne s’est encore intéressée aiatioas intraspécifiques des traits

des espéces (niche réalisée) en réponse a des gradients environnementaux.

Traits fonctionels et intégration d’échellel'échelle globale ne dégage pas d'autres liens

entre traits et réponses aux facteurs abiotiques. En effetalaét des traits mesurés dans ces
études se trouvent corrélés entre eux le long de cet axe aalispéon séparant acquisition
et conservation de I'azote principale ressource limitante damseheble des biomes (Diat

al. 2004). D'autres études, réalisées a de plus petites échiétigsnéle ou communauté
végeétale), ont montré que d'autres axes de spécialisation exizergxemple, une étude
australienne a montré a |'échelle régionale que d'autres tosidges (surface foliaire
Westoby et al. 2002), indépendants de ceux liés a la gestion des nutriments, pouvaient
expliquer également la réponse des plantes au stress hydrigqight(\at al. 2004a). A
I'échelle de communautés de prairies tempérées, la hauteur aesspést corrélée aux
stratégies de capture de la lumiére (Louatilal. 2005, Grosst al. 2007a), les espéces de
petite stature étant plus & méme de tolérer 'ombre (Givnish 1888)exemples illustrent le
probleme de I'échelle dans les études écologiques, les comprefaiir traits réponses)
variant selon I'échelle d'étude considérée (Ackerly 2004). De ptuaxés de spécialisation a
ces différentes échelles sont expliqués par des co-variatioestriits mais sans comprendre
la causalité sous-jacente. Ainsi, le lien positif enBiA et RGR observé a I'échelle
intercontinentale n’existerait que parce queSBA co-varie également avec la capacité
racinaire d’absorption d’azote (Osoatal. 2008). Les co-variations des traits permettraient
notamment d’assurer une meilleure productivité a I'échella d®inmunauté (Savaget al.
2007). Pour pallier ces problemes d’échelles, il apparait importamtégfer le
fonctionnement de l'individu a celui de I'écosysteme en tenant codegdevariations, co-
variations et fonctions d’un trait aux difféerentes échelles (Sustiag) 2003, van Wijk 2007).

Traits fonctionnels et interactions biotigues.es traits fonctionnels peuvent également étre

utilisés pour prédire la réponse des plantes aux interactions bg(i@aadet et Keddy 1988).
Dans ce cadre, I'ensemble des traits d’'une espéce correspond aglaptation complexe
appelée stratégie végeétale et va définir un comportement meyantdiéterminer I'issue de

I'interaction biotique. Bien que moins nombreuses, il ressort de todeséque des traits
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comme la hauteur des plantesSlaA I'étalement latéral prédiraient la réponse des plantes a
la compétition pour la lumiere (Wedin et Tilman 1993, Keddy 2005). P&mitraits
racinaires, l'allocation de biomasse aux racines indique la capmest plantes a entrer en
compétition pour les ressources du sol (Tilman et Wedin 1991, Wediilngin 1993).
Cependant, la relation entre les traits et leur fonction pour la compééisitesnencore en débat
(Grace 1991, Craine 2005, 2007, Grime 2007, Laveral. 2007, Tilman 2007). Les liens
entre traits et compétition ont donné lieu a de nombreux modéles awmiseptr les
stratégies végétales (Encadré 1-2) mais aucun ne fait 'dbjetconsensus. Enfin, tres peu

d'études ont montré un lien entre trait et facilitation (Lavetrel. 2007).

Encadré 1-2 :Modéles conceptuels de stratégies végétales. Adapté de Forey (2007).
De nombreux modéles de stratégies végétales onpréfpsés pour expliquer et prédire la distributimes
especes le long de gradients environnementaux. rhedéles les plus détaillés intégrent des gradig¢nts

d'utilisation et de compétition pour les nutriments

Stratégies de type r et K par MacArthur & Wilson (1967). Le modéle de | Modele de Mac Arthui

sélection r—K, a été congu initialement pour étppligable a tous les étres . 4
c

vivants sur un gradient de stabilité. Ce modéleneeide distinguer les stratégesg Stratége r
ol -

r qui favorisent la reproduction (fort taux de regction, croissance rapide, &

durée de vie courte, maturité sexuelle précoce, degs stratéeges K qui %

privilégient la maintenance de l'individu (grandasile, croissance lente, Iongueg ""-:_A;\S\tratége K
durée de vie, maturité sexuelle tardive, ...). Leat&ges r se retrouvent surtoutlc_% ‘ ,.

dans les milieux plus instables a linverse desatégyes K qui sont Densité -

caractéristiques des milieux peu perturbés.

Triangle de Grime (1977, 1979)Ce modéle de stratégies écologiques postule | Modéle de Grime

que les stress et les perturbations constituentx digpes de gradients

environnementaux qui limitent la présence des wapgétdans un milieu. La o C %3

végétation ne peut se développer que dans l'aitei@hgle. Grime identifie trois 05\3’ %)_
Z.

stratégies primaires : 1) les espéces tolérantestrags (S) dominent dans les &

milieux a fortes contraintes abiotiques. Ce sondé depéces de petite taille

possédant une croissance lente et une faible idoca la reproducion. 2) Les

v

especes compétitrices (C) dominent dans les halgitaductifs et peu perturbés. Perturbation

Ces plantes ont une forte capacité compétitiveashkiisant par une bonne acquisition des ressosoegsrraines
et aériennes (espéces également de grande tadldoete croissance). 3. Les especes rudéralesldR)nent
dans les milieux fortement perturbés. Elles ont daete de vie courte, une croissance rapide, @teait leur

croissance surtout a la reproduction (graines)l@tcalonisation.

Dans le modéle de Grime, toutes les stratégiemméiiaires (ex : CR, CS, RS, CRS) sont possibles.
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Cadre théorique de Tilman (1982, 1990)Le modele de Tilman s’oppost
radicalement a celui de Grime concernant le steeda compétition. Pour
Tilman, les espéces compétitrices correspondenespices les plus aptes
abaisser le niveau de ressource tout en toléranmiaux ce niveau de
ressource bas (faible B* En raison des compromis (trade-off), les plant
ne peuvent pas étre compétitives pour toutes lesoweces. Ainsi, en
la

milieux peu productifs (N faible), l'allocation desessources et

compétition sont essentiellement racinaires. AvBirse, dans les milieux

riches (ou la lumiére est le facteur limitant) Ib&lation et la compétition sont aériennes. En delkdes milieux

perturbés, la dominance d’'une espéce est toujopigaée par la compétition.

Cadre théorique de Tayloret al. (1990).Ce modeéle est comparable a celui
de Grime mais selon une représentation orthogona#hscisse de leur

modeéle correspond a un gradient d’appauvrissemenmiiieu (1) qu’ils

rapprochent du gradient de stress de Grime (1978ydonnée de leur _K-B

modele correspond a la distance entre la fertiité milieu (K) et son

utilisation nette par la végétation (B). Plus latpebation est élevée et plus
la distance relative (K-B)/K est grande. lls diffacient quatre stratégies
primaires en fonction de l'allocation spécifiquesdessources aux différents

processus physiologiques (croissance, reproducttamture et défense).

Cadre théorique de Michalet (2001).Michalet a proposé de modifier le
triangle de Grime en carré de stratégies afin diglure un axe de
disponibilité en eau. Il divise ainsi le pble demmpétiteurs de Grime en
compétiteurs exploitatifs (Ce) dans les milieux stréertiles, et en
compétiteurs conservateurs (Cc) dans les milieuxngs en nutriments mais
non limités en eau. Ce modele rejoint celui de @indans la mesure ou la
compétition reste constante le long du gradiendidponibilité en N. Mais,
conformément a celui de Grime, la compétition augmede long d'un
gradient de disponibilité en eau. Ce modeéle e$¢ tespérimentalement par

(Liancourtet al. 2005a, Liancouret al. 2005b, Liancourét al. 2009).

Compétition

Modele de Tilmar

y

' Souterraine  Aérienne

e
Totale
>

Disponibilité en nutriments

Disponibilité en eau

Modele de Taylor

K K-1

r r-1

appauvrissement du milie

Modeéle de Michale

Cc Ce

Aptitude compétitive

S R

Perturbation,
Disponibilité en nutriments

c

Traits fonctionnels et effet sur la communauté et 'envnement. Pour estimer I'impact

d’'un trait sur I'écosystéme, une premiére approche consisteégeade trait étudié. Cette
agrégation est obtenue en pondérant soit la valeur du trait d’'une esji@gge classe du trait

quelle que soit I'espéece (Grostsal. 2009) par leur abondance ou biomasse. Ce trait calculé

! Tilman nomme R* la concentration en ressource doet espéce a besoin pour étre capable de pewister
un site. L'espéce qui a le R* le plus bas, pour wessource du sol présente en quantité limitée sar
compétiteur supérieur pour cette ressource. LesR$@t prédit par des caractéristiques de I'espsmie mesuré

expérimentalement (Tilman 1982, 1990).
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détermine une propriété fonctionnelle de la communauté (\éoled. 2007) qui est définie
comme l'impact des especes dominantes au sein d'une communauté.hebgpmntrale est
ici que les propriétés d'une communauté ou d'un écosysteme sont ddrdctgms aux
propriétés des especes dominantes car elles représentamd Fraide biomasse au sein de
ces ensembles. Elle se nomme "the mass-ratio hypothesisie(®998, Vileet al. 2006) et
peut étre rapprochée de l'effet de sélection dans les schémdisedsité-fonctionnement
(Loreauet al. 2001). Par exemple, un lien en®&A de la communauté et productivité de
I'écosysteme est bien établi dans la littérature (e.g. Gana. 2004). De la méme maniere,
la teneur en matiére seche des feuilllBMC) et le rapport C/N des feuilles vont avoir un
impact direct sur la décomposition des litieres (Cornelisseh. 1999). Enfin, certains traits
racinaires comme la profondeur d'enracinement vont directememnmawe I'effet des
communautés sur son bilan hydrique (Gretsal. 2008).

Une autre hypothése est celle du réle de la diversité fonctionBtitese mesure par la
distribution d’abondance et la gamme de variation d’un trait (c.f. Mokaal 2008) pour les
différents indices utilisés, FRO, IaDFD,arZ). Lorsqu’il existe une plus grande diversité dans
les stratégies d'utilisation de la ressource, il y auramtage de niches le long de I'axe de
spécialisation d’utilisation des ressources et ainsi un effetiplpsrtant sur 'utilisation des
ressources, des pools et des flux biogéochimiques que dans des commupmgébverses
(Diaz et Cabido 2001). Cette hypothéese est renforcée par les étodémnt un effet de la
diversité spécifiqgue et de la diversité de groupes fonctionnete gaéx mécanismes de
complémentarité et de facilitation (e.g. Tilmahal. 1997a, van der Heijdeat al. 1998,
Spehnet al. 2005). Mokanyet al. (2008) observent que les deux hypothéses ne sont pas
forcément antagonistes mais que I'’hypothése de ‘mass rapiliqe® davantage les processus
ecosystémiques. Cependant, cette étude réalisée sur des pgdivies pauvres en nutriments
utilise 18 traits, mais aucun n’appartient a I'acquisition ou &&i@n des nutriments au sein
de la plante. De plus, cette étude ne pose pas la question dmil8fidn entre ces deux
hypothéses. Est-ce que, par exemple, la valeur d’un trait agedg&ontraindre la diversité
de ce trait ou d’'un autre ? Ainsi, une plus forte hauteur maxidesl@rbres en forét tropicale
augmenterait la plasticité de I'épaisseur des feuilles ou @naoe plus grane couronne des

arbres juvéniles limiterait la plasticité deS&A (Rozendaakt al. 2006). Inversement, est ce

2 FD Functional diversity of one to several traisséd on a functional dendogram of the plant comiyuni
(Petchey et Gaston 2002); fOFunctional diversity through Rao’s quadratic epyraof plant traits in the

community (Botta-Dukat 2005); FDvar Functional disity of one trait based of its variance in thenpla
community (Masoret al 2003); FRO Functional regularity of the speciéstrdbution according to one trait
(Mouillot et al 2004)
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gue la forte dispersion d’un trait au sein d’'une communauté sersaouinee de stabilité du
trait agrégé ou un indicateur de la transition vers un autre équilibre de la comntunauté
Pour conclure, un trait a une fonction qui permet a la plante de répamdreagations
environnementales mais également de produire un effet sur leiofovenhent de sa
communauté. L’action de I'environnement sur ce trait, sa co-i@riavec les autres traits,
son impact sur les interactions biotiques ainsi que sa distributicgeia de I'écosystéme
permettent de connaitre son impact a I'échelle de la commuiNmié avons choisi de nous
intéresser particulierement au fonctionnement d’un patch de végératigein de ce patch,
plus que toute autre approche, I'approche de modélisation permet dwudistichaque
individu en le caractérisant par un syndrébme de traits. Elle pedeeiormaliser sans
hypothese a priori la fonction d’un trait particulier pour la perforoead’un individu dans un
environnement donné mais également de le relier par des liemaixaus autres traits de la
plante. Enfin, parce que pouvant étre basée sur le principe de atimsede la masse et de
I'énergie, elle permet d’'intégrer le fonctionnement d’un individu @uctionnement d’une
population puis a celui d’'un patch de végétation. Cette démarche g@raiippropriée pour

connecter ces différentes échelles.
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1.1.4 La modélisation comme un outil intégrateur

“Things should be made as simple as possible, but no simpléert Einstein (1879-1955)

Le processus de la modélisatioha notion de modele est depuis toujours liée a la pensée

scientifique. Poser une hypothese relative a un phénomene observabeswgtble est

I'essence de I'acte de modélisation. L'ensemble des observatiénguies du systeme réel
permettra la validation ou l'invalidation du modele (Coquillard et HY97). Ce processus
cognitif est bien résumé par la citation de (Minsky 1965) :

‘To an observer B, an object A* is a model of an object A to the exi@nB can use A* to

answer questions that interest him about A’

Un modéle doit avoir ainsi un caractere de ressemblance avwstdene réel. La mise a
I'échelle d'un systeme sera la premiere étape de substitiéida réalité. Un modele doit
constituer a la fois une idéalisation et une simplification diesystréel, en appréhendant les
lignes de forces du systéme réel et en ignorant les détaitleuxdeme étape du processus de
modélisation sera une recherche d’analogie de formes et dofendes objets du systéme.
Un modele doit reproduire le comportement du systéme aussi loinegméckssite la
problématique du scientifique. L’adoption d’'un langage mathématique pexrpattexemple
la formalisation des relations et des fonctions des objets dunmysit€e temps de la
formalisation permettra au final d’aboutir a un modéle que I'on poastartet retester dans
différentes situations afin de I'améliorer jusqu’a répondre adal@matique du scientifique.
La modélisation devient ainsi un processus itératif (encadré 1-3).

En écologie, cette simplification de la réalité devient indispielesface a la complexité
d’'un écosystéme. Celui-ci integre de multiples interactionstetactions entre ses différentes
composantes s’articulant & une échelle donnée (articulation horizoetake différentes
échelles (articulation verticale, e.g. réseaux trophiquesyin(Le992). L’articulation
horizontale peut par exemple relier plusieurs formes de vie (mquéle-prédateur) ou
plusieurs champs disciplinaires des sciences (e.g. écologieodamunautés et écologie
fonctionnelle). L'articulation verticale peut intégrer plusieurs nixedorganisation (organe,
individu, population, etc.), plusieurs échelles spatiales (patch de atiégét parcelle,
ecosysteme) ou encore plusieurs échelles de temps (jour, saisor), dangedélisation
consiste alors a simplifier le systéme en discriminant et synthiksafacteurs explicatifs, en
comprenant leur réle et en les hiérarchisant pour ne gardemaludiie la complexité

nécessaire et suffisante pour répondre a la question posée.
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Encadré 1-3 :Les 5 étapes de la modélisation, un processus itératif : exg@opteun modéle d
simulation (mathématique)

1. Préciser la question, définir le probleme : —
Ex : ‘Comment expliquer I'effet diversité dans Esystemes prairiaux?’
2. Conceptualiser le probleme : ‘les temps de la sg a I'échelle et de I'analogie’
« Type de modéle : empirique, mécaniste, téléonomique
» Echelle spatiale et temporelle : patch/communactéiésteme & jour/année
« Ensemble des hypothéses minimales a inclure
e Ingrédients clefs et leur représentation : compuatits, flux, forme élémentaire
« Dépendance et indépendance entre les ingrédients
3. Formaliser concrétement par des équations mathéatiques : ‘le temps du langage’
e Lesingrédients des équations mathémathiques ssnt d
e Paramétre : ne varie pas dans le temps
« Variable d'état : décrit I'état dynamique du sys&em
» Variable intermédiaire : décrit un état non dynamaiq
* Valeur initiale : valeur d’une variable au temp8 te la période de la simulation
e Complexité de la formulation des processus :
e Linéarité vs non-linéarité
» Déterminisme vs stochasticité 4
* Continu vs Discret
4. Analyse du comportement intrinséque modele :
» Simulations prospectives —_——
« Analyse algébrique
« Analyse de sensibilité
5. Evaluation et validation du modéle :
* Interprétation des résultats par simulation ——
e Comparaison avec des données expérimentales

* Réponse a la question initiale

Y

Vers deux conceptions pour l'utilisation des modél€m peut distinguer deux grands types

de conception pour l'utilisation de la modélisation. D’'un c6té, la coraeptilitariste a un
but opérationnel dont I'exigence premiere est la prédiction, plutbagemriespondance entre
modele et réalité. La performance du modéle est généralensné&ypar confrontation avec
des observations. Parmi les criteres de performance, on régidéfuation aux données
empiriques (probleme de calibration) ainsi que la robustesse du nfack I'incertitude de
ses parameétres. Les sciences de lingénieur sont les pluséasamtans l'analyse
mathématique de ces questions (e.g. méthode statistique bayésiéanegutie cété, il y a
une conception plus théorique du développement des modeéles dont 'ambitiordéstice
les propriétés intrinseques des objets, d’expliciter les oaktcausales et de mettre en
égquation les mécanismes qui produisent les observations (Osone rei Z865). L'enjeu
prédictif est de second ordre face a I'exigence premiéremeréhension (Fontaine et Barot
2005). La distinction entre ces deux conceptions a des répercussioria maniere
d'implémenter les modéles ou d’idéaliser le réel. Selon la prengonception, utilitariste,
I'exercice de simplification du réel est d’ordre pratiqgue (meddiagnostique’). Le probléme
est calculatoire et on retiendra la meilleure solution staies. Selon la seconde conception
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théorique, l'implémentation se résume par la formule de G. Badhel@n ne pourra bien
dessiner le simple qu'aprés une étude approfondie du comglexeiele prognostique’). La
modélisation consiste alors a se demander quel niveau de désiledamécanismes reste
pertinent pour répondre a une question a une échelle donnée. Car lessmésaunt tres
généralement compris a une échelle plus réduite que celle dépsaie le modéle. Un
exemple symptomatique de ce questionnement est illustré papldfimentation du
fonctionnement d’'une canopée, élément central de toukdes ‘Surface Model¢§LSM) (De
Pury et Farquhar 1997, Friend 2001). A I'échelle de la cellule chlorogmy, la fixation du
C s’appuie sur une compréhension fine des cinétiques enzymatiqugsh@at al. 1980).
Le fonctionnement du stomate peut également reposer sur des priploységues simples
lorsqu’il est appréhendé a l'échelle du tissu (Watgal. 1979, Jarvis et Davies 1998).
L’intégration de ces mécanismes a I'échelle des canopées contleartedifficultés : la
premiere est liée a la complexité de I'organisation despzes (De Pury et Farquhar 1997),
la seconde est la non-linéarité des phénoménes modélisés @ald®®4). Cette non-

linéarité sera notamment illustrée au chapitre 3.

Modéles conceptuels, modéles statistigues, modeles mathématififésrentes types de

modéles ont été utilisés pour reproduire le fonctionnement des écosyspeairiaux. Les
modeles conceptuels, les plus anciens, ne nécessitent pas de &ionatsthématique. Par
exemple, la conceptualisation de I'écosysteme prairial par GouBouehé (1974) (Fig. 1-7)
devient fonctionnelle grace a une représentation exhaustive des sagibysiques,
biologiques et chimiques de I'écosyteme et de leurs interacamendant, ce modeéle n’est
pas formalisé par des équations mathématiques et ne peut pasiliéttepour prédire le
fonctionnement global de différents écosystemes prairiaux (scumiférents régimes de
gestion) ou comprendre la présence de telle espece. Les modstestétes végétales sont
un autre exemple de modéle conceptuel (Encadré 1-2). lls tenteningeeadre la présence
et 'abondance des especes au sein d'un écosystéme en fonctionstietégre fonctionnelle
et d’'un gradient de stress et/ou de perturbation. lls se baserdtmarvation et sont testés
grace aux rapports comparatifs entre les traits fonctionnelpldetes (Grime 1977). Ces
modeles conceptuels sont sans doute ceux qui vont le plus loin ddréoiesation et la
recherche de compréhension. Cependant, leur validation suscite un dédxaanin car leur
généralisation se heurte a la difficulté de comparer Ilesltaés, notamment du fait d’'une
mauvaise caractérisation du milieu et des gradients environnemé@alatberget al. 1999,

Maestreet al. 2005, Brooker et Kikividze 2008). De plus, les effets en retour dans les
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dynamiques croisées de la végétation et de la disponibilité desiress du sol ne sont pas
toujours connus. Des couplages avec la science du sol et I'écophysipégiettraient de
limiter ces difficultés.

Les modéles statistiques vont un pas plus loin en testantigtegisent les relations entre
les variables d’un modéle conceptuel. lls permettent une casati@ni statistigue de ces
relations : i) par l'estimation du comportement futur d'un systemséebasur son
comportement passé ; ii) par I'extrapolation ou linterpolation de dmnrmsées sur le
meilleur ajustement ; iii) par une estimation de l'erreur diservations. Trois types de
modeles largement employés en écologie sont basés sur ¢etjges : les modeles de
régression linéaire, les modeéles généralisés linéaires,i dasguels se trouvent les
distributions gaussiennes, binomiales ou de Poisson (Yee et Mitchelletd84)modeles dits
« additifs généralisés» qui sont une extension des précédents. Selon une expression de
McGill et al. 2006, il s’agit de I' ‘"ANOVA based ecology’ avec les linsteitées plus haut.
Ces modeéles statistiques se raffinent pour mieux distingueelktsons causales plutdt que
corrélatives des systemes écologiques. Par exemple, des méttltaesgue les équations
structurales (Shipley 2002) deéterminent les relations causalies plusieurs variables
hiérarchisées. Actuellement, ces méthodes connaissent un essoamineorécologie dans la
discrimination des facteurs explicatifs pour le fonctionnemenédesystemes (Shiplet al.
2005, Shipleyet al. 2006, Mokanyet al. 2008). Si ces modéles ont un pouvoir de prédiction,
iIs ne sont pas dynamiques, restent toujours contexte dépendarbaheet surtout a des
relations linéaires entre les objets modélisés. Il en résnkemauvaise caractérisation de
mécanismes non linéaires (e.g. courbe de croissance logistique).

Les modeles mathématiques et les modeles de simulation pareetartir d’équations
de déterminer comment une variable change d’'un état a un autre (équatremtitifé) et/ou
comment une variable dépend d’'une valeur ou d’'un état d’'une autre vaéiqindeign d’état).
Cette dynamique des variables se déroule au sein d’'un systelogigee simulé (Encadré 1-
4) qui est limité par une frontiere imperméable (chémostat, iagquaou perméable (systeme
ouvert soumis a des phénomenes de migration). Selon les modelesjdbtes considérées
appartiennent au compartiment biotique s{Met/ou au compartiment abiotique €M la
dynamique d’une variable sera plus ou moins complexe, en tenant compte de la dydamique

systéme dans son ensemble et des rétroactions internes et/ou exterstsmal Sy
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Encadré 1-4 :Représentation générale d’'un systeme écologique. Extrait de Choler (2008).

Un systeme est délimitable (L, une frontiere, peabhe), a une histoirenist), est décrit par des variables d'éfat
(S, compartiment biotique et E, compartiment abigt), est placé dans un contexte ou champ d'inflien
représenté par un ensemble de variables d’enfréer¢lduit des sorties (O) en se transformant ¢itam de t a
t+1 correspondant a une dynamique couplée entré & & dont les régles sont définies par des osiati
fonctionnelles contenues dansg Bt Mg), modifie le contexte dans lequel il se trouveréRoaction ‘externe’) e
enfin a peut-étre une finalité, ou de maniére plesitre, dont la trajectoire tend vers un état dldme
déterminé par des critéres d'optimisatiopf. Dans sa forme la plus compléte, on peut forrealigcriture de
ce systeme-modele par :

Sa=Md0, I, §, B)S Ow1=Fo(®, Iy, S, E)

Ew1=Me(O, I, S, B)E l1=Fi(Oy 1)

Variable d'état: S =4, s,, ...,s.); E= 1 &, ..., &)

Parametre®d = (vy, v, ..., 0g)

Ms et Me: matrice de fonction de dimensiam ) et (,p)

A partir de ce schéma général, on peut alors classer les ewmimodeles de la littérature
suivant leur degré de description du systeme écologique étudié gliablé¢). On peut
distinguer trois grandes familles dans l'univers des modélesydesr®es écologiquesa
premiere famille est celle desmodeles biophysiques(e.g. Baldocchi et Meyers 1998,
Wohlfahrt et al. 2000, Mulleret al. 2005) L’étude des échanges d’énergie, d'eau et de
nutriments entre les plantes et I'atmosphére est basée sprigepes thermodynamiques
(conservation de I'énergie, maximisation de I'entropie). Le conmpant biotique est
généralement simplifié a une couche uniformgrgén slime mold’ dont on retient
essentiellement les propriétés radiatives (albédo), la qudatiiésus chlorophylliend Al) et
les propriétés d’échanges (conductance globale de la chalearydpdur d’eau et du G
Cette couche peut étre discrétisée horizontalement mais n@dep@gmamique propre. C'est
un défaut car les changements de stade ou de structure de laimégétaours du temps, ou
encore I'hétérogénéité structurelle et fonctionnelle de I'étésys impliquent un systeme
hors équilibre dans lequel les lois physiques intangibles sont pfiglaehfient applicables.
Un futur de cette famille s’inscrit dans la mise en plaaggquitions thermodynamiques

applicables a des systémes hors-équilibre (Dewar 2005). Un asile dans la prise en
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compte plus raffinée du compartiment végétal (Pitman 2003 pour une synthese), caratitua
génération des DGVM (Dynamic Global Vegetation Model).

Tableau 1-1 Pour un point de vue synoptique sur les grands types de modeliesiéeRtnaler 2008)

(interne, externe)

Dynamique du

systeme
Feedback

Type Exemples d’application

=]

1 ®=F()oucov@)ou non no - Modéles de distribution spatiale, traits d’effets
O =F(l, ®) - Modéles statistiques (allométrie, stoechiométjie.
’ - Modéles biophysiques (LSM), traits de réponse

2 Sa=Mq0, |, S, B)S oui non - Modéles démographiques ou modéles de croissamte n

ou explicites pour I'utilisation des ressources
Ewi= M(O, I, S, E)E - Modeéles d'interactions entre espéces et de cigexis
t+1= VIRV Tt < t - Modéles hydrologiques et biogéochimiques.
O=F(®, |, S E) parfois
3 Sa=Mgo, I, §, B)S oui oui - Modéles démographiques ou modéles de croissance
Ew1= Mg(®, Iy, S, E)E; (int.) explicites pour I'utilisation des ressources (ehémostat)

- Modéles écohydrologiques, phénologiques

_ . - LSM incluant des modules d’allocation et de cgcle
O=F(O, |, S E) parfois biogéochimiques

4 Sa=M4q0,l, §, BE)S oui pui Dynamic Global Vegetation Model (DGVM)
Eu1=Me(O, Iy, S, E)E: n
O=Fo(®,1,SE)
ler1= F1(Oy, 19l

La seconde famille est celle des modeles biogéochimiqfesy. Thornley et Johnson
1990, Partoret al. 1993, Yin et Schapendonk 2004% simulent les cycles de I'eau et des
nutriments. lls s’appuient également sur des principes de cornieerdatmasse et d’énergie,
mais ils different de la famille précédente en incluant uneamyoque de compartiments
biotiques et/ou abiotiques. Pour les modéles ou le compartiment vggétadtre représenté
par des feuilles, des racines, des tiges et des inflorescémassdifférences portent souvent
sur le mécanisme de répartition des substrats au sein du congparglante (e.g. équilibre
fonctionnel (Davidson 1969); approche analogique transport-resistance EWhAdrz2,
Tabourel-Tayot 1997 pour une bonne synthese). Ces modéles sont générdierbents
candidats pour comprendre les mécanismes de plasticité fonctiodeglfgantes en réponse
a différents facteurs environnementaux et de gestion (Pags@is1994). Les dimensions
‘diversité des acteurs’ et ‘diversité fonctionnelle’ du compagtit biotique et donc leurs

interactions sont absentes dans cette famille.
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La derniére famille est celle des modeles agrégés démognapes (Tilman 1988,
Daufresne et Hedin 2003 ar contraste avec les deux précédentes familles, I'acceaipati
de ces modeles est mis sur la dynamique du compartiment bioBjjuee§ fonctions des
matricesMs expriment des relations fonctionnelles par indivwu par unité de biomasse
présente. Un pas vers le réductionnisme consiste a considérer tmice aea probabilité (de
reproduction, de mortalité), appelée aussi matrice de transitiorésegpant des effectifs
d’'individus ou des classes d'individus dans les populations structuréeke (1945).
L’évolution des ressources est souvent absente ou contrainte a des Vedées par
I'utilisateur. Dans les modeles d’interaction entre espécagroduction des coefficients
empiriqgues de compétition pour une ressource rend difficile leur ati@gravec les modeles
biogéochimiques. Enfin, l'attention portée a la dynamique interneystérse I'emporte sur
l'intérét pour ce que produit le systeme. D’ailleurs, cette étetevariables a I'équilibre
(dérivées mises a zero) amene parfois le systeme écolagiglié dans des états d’équilibre
ou de pseudo-équilibre qui n’existent pas dans la réalité. Lorsquariereal’espéces en
interaction augmente et que l'on ajoute des entrées et ssdies forme de vecteurs
d'immigration/extinction, on se situe alors dans le champ des s®did diversité ou
modeles de coexistence (Tilman et Downing 1994, Hubbell 2001), mais knsion
fonctionnelle est absente. De plus, les plasticités morphologiquehyestiologique des

individus pouvant expliquer des phénomenes de coexistence ne sont pas prises en compte.

Vers une réconciliation des familles de modeélés. synthése que propose P. Choler (2008)

de ces différentes familles de modéles est que chacunerpiehird’autre. Il note également
certains points qui doivent étre ameéliorés dans chacun des modelesipoxrdécrire les
relations entre la diversité et le fonctionnement d’'un systési@oht présentés ci-dessous.
J'ajouterai également a cette synthése un paragraphe sur undigénécente de modeles
inspirée des modéles basés sur l'individu qui sont les plus a mémetuid ces différents
points de discussion.

Utiliser les traits fonctionnels dans la modélisation biophysique des écosystemes

La caractérisation de la diversité des acteurs biotiquesidie Ide descripteurs non plus
taxonomiques mais fonctionnels (c.f. partie 11l de la synthes@ebihbhique) permet de lier
le fonctionnement biologique des plantes au fonctionnement biophysique tdmeydans
lequel elles évoluent. Par ailleurs, I'existence de compromie k#itraits a mis en évidence

des axes de spécialisation entre les plantes, notamment paaittefotiaires impliqués dans
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I'’économie du C (Reich et Oleksyn 2004, Wrigdtal. 2004b). Dans le méme esprit, de
grandes études comparatives ont examiné les relations d’'allertidiklas et Enquist 2002b)
ou de stoechiométrie (Agren 2004) chez les végétaux. Cette démarciparaive et
corrélative (i.e. corrélations ent&/ | avec® défini comme un vecteur de traits de réponse,
covariances entna (compromis entre traits) et corrélations ef@ret O ave® défini comme
un vecteur de traits d’effets) n’est pas dynamique. Lgraton de ces résultats dans les
modeles biophysiques débute avec les DGVM avec un paramétagg@donctionnel de
plante. Pour passer a une diversité fonctionnelle continue, il faotitaitir & I'échelle de la
communauté a la fois un indice de trait agrégé et un indiceveesié fonctionnelle (i.e.
distribution des traits au sein de la communauté) utilisables ggaDGVM. On reste
cependant dans un type de modeéle statique, sur la représentaticcoderianauté végétale.

Naturellement, I'étape suivante est de travailler sur les aspew@mityues.

Développer des modeles dynamiques ressource-explicite a I'échelletécogye

En regle générale, les modeéles agrégés démographiques aeenenmt qu’un petit nombre
d’espéces (Dennist al. 1995, Daufresne et Loreau 2001, Daufresne et Hedin 2005). En outre,
ils présentent le plus souvent un découplage entre la dynamique bettigugynamique des
ressources. Deux exigences sont alors a satisfaire poudartette tradition avec les deux
autres : la premiére est d’intégrer les conséquences dexsience des populations a une
échelle d’organisation supérieure (patch de végétation, communautéja..spconde est
d’ancrer plus solidement la croissance et les interactions esiydles biogéochimiquesa
premiere de ces exigences demande de s’intéresser davatab@mamiques de la biomasse
des grands types fonctionnels présents dans le systeme. D®tgkes par type fonctionnel

ont par exemple été développés pour les écosystemes arctiques(&pest 2000, Epsteiret

al. 2001). Deux articles récents donnent a cette optique un fondemenguleé@orberget

al. 2001, Savaget al. 2007) mais la description de la croissance et de la phénolotge res
encore peu détaillée. Les relations allométriques entre orgamexiueteurs et végétatifs
devraient contribuer a renforcer les liens entre modeles de amoesset modeles
démographiques (Ackerlgt al. 2000). La seconde exigence demande a ancrer de maniére
plus mécaniste tous ces modeles de dynamique du compartiment budiogides cycles
biogéochimiques. Une caractéristique commune a de nombreux modélesajditpges est

en effet la déconnection entre la dynamique du compartiment biagiglietilisation des

ressources et du cycle des éléments.

33



Associer processus lents et rapides afin de déboucher sur des modeles a structure dynamique
L’'un des principaux problemes liés a la modélisation des systéomdsgiques est celui de
I'articulation entre des processus lents et les processus rapidesxemple, les cycles
rapides de I'écologie microbienne peuvent contrdler les dynamicmiesngieres de la
végétation en offrant des ‘pulses’ de nutriments apres une pluie daésokystémes arides
ou semi-arides (Novoplansky et Goldberg 2001) ou en modifiant les sguscede
minéralisation de la matiere organique suivant la gestion menélahs les écosystéemes
prairiaux de moyenne montagne (Klumgipal. en révision). Le principal probleme rencontré
dans la modélisation de ces couplages est celui de linstabilitéérique. Dans le cas
particulier de GMINI, on observe que certains traits fonctionnels, définis comme paeamet
doivent avoir une certaine plasticité si on veut pouvoir simuler ld@sgements de gestion.
Nous y reviendrons dans le dernier chapitre de la thése. Des madiisles structure
dynamique offrent actuellement la possibilité de modifier latrioes de paramétres au cours
du temps. Cette étape correspond a une nouvelle génération desnmmgdlant dynamique
écologique et dynamique évolutive (Marks et Lechowicz 2006b pour un exesuplles

ecosystemes forestiers).

Unifier ces approches grace aux modeles basés sur l'individu (Grimm et al. 2006)

Deux arguments majeurs sont avancés pour justifier le choixriividu comme entité de
base dans les modéles de dynamique de populations. Le premieearganpragmatique.
La communauté ou I'écosysteme sont des entités plus difficitEdidir que I'individu. Le
second argument est génétique. Entre tous les niveaux hiérarchigigesbation du vivant
(cellule, tissu, organe, individu, population, communauté, écosystemend)yilu possede
une propriété fondamentale qui le rend unique : étre I'unité de sélection. En dessous du niveau
de l'individu jusqu’a celui de la cellule, les entités sont génétigoneidentiques. Au-dessus
du niveau de I'individu jusqu’a celui de la biosphére, les entités sontadgmént constituées
d’éléements de génotypes différents. Gresal. (1992) font de la possibilité d’introduire des
phénomenes de sélection naturelle et d’évolution 'un des atouts magsunsodeles centrés
individus. Les individus cherchent a optimiser une fonction d’adaptation (‘fitnessofiihet
seuls les individus les mieux adaptés a leur environnement viveigasufient longtemps
pour se reproduire (Marks et Lechowicz 2006a). Ces deux argumentmsost a tempérer
dans la mesure ou la définition d’'un individu dans le cas particulergoEminées est en
réalité moins simple. Le mécanisme de multiplication végétatimes les écosystémes

prairiaux est en effet dominant dans la régénération des individgsi, la notion d’'individu
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dans un patch de végétation de graminées peut se décaler d’un niveau d’organisatiue, la pla
pouvant étre définie comme une colonie de talles interconnectébargjeant des ressources
(Gillet 1980).

Ce type de modele peut se coupler facilement avec les mdaelgsochimiques en
définissant pour chaque individu des compartiments proches de la sialitéurelle et
fonctionnelle d’'une plante (feuille, racine, tige, réserve) (Tomliretaal. 2007). lIs peuvent
ainsi simuler la plasticité¢ fonctionnelle d'un individu en réponse & &cteurs
environnementaux et de gestion. lls peuvent intégrer grace a I'évolae Ioutil
informatique un nombre illimité d’individus (individus stricts, populatiorspéees) et ainsi
simuler les interactions entre espéces. La dynamique de chatijvidu peut se dérouler en
fonction d’'un syndrome de traits définissant sa stratégie fonctienn®d réponse aux
interactions dépendra de ce syndrébme. Par exemple, les interaamtimasindividus pour
'azote se déroulent suivant des caractéristigues propres mesuratane la capacité
d’absorption, la surface spécifique racinalB®kf et la biomasse racinaire. Le trait agrégé ou
la diversité fonctionnelle du systeme deviennent alors une résuttanteodele (Lehsten et
Kleyer 2007, van Wijk 2007). Enfin, ces modeles permettent d’appligyaremiere loi de la
thermodynamique (conservation de la matiere et de I'énemgipd@vant tracer la dynamique
des éléments biogéochimiques entre les différents compartirpaiggn intégrant ces flux a

I'’échelle de la communauté.
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1.2 Objectifs de la these et démarche adoptée

L'objectif scientifique de la thése est de comprendre commest chractéristiques
intrinseques (traits fonctionnels) d’'une population végétale conditionnendisctiohnement
et sa plasticité au sein d’'un écosysteme de type ‘prairragmente gérée’. En se placant a
I'échelle de la plante entiére et en analysant ses tmitdibnnels et leur co-variation, il est
possible de définir a la fois sa stratégie végétale facevaations abiotiqgues (niveaux de
nutriments, fauche, paturage), son succés démographique en réponseteaantions
biotiques et son effet sur la communauté. Cette échelle de l'indigideffectivement le point
de départ des cadres conceptuels qui structurent les processesodgsteme entre les
différentes échelles spatiales (Sudat@l. 2003 pour le concept ; (Grossal. in review)pour
sa validation). Pouvoir reproduire et comprendre la biologie de la pkate donc
I'hypothese de base pour prédire le fonctionnement d’'une communaute.

La démarche repose principalement sur la modélisation. Le fonat@mie de
I'écosystéme étant le résultat d’'une intégration de mécanismgsoduisant a différentes
échelles (spatiales et temporelles), une démarche de madéliseste essentielle pour
découpler et hiérarchiser ces mécanismes. L'utilisation de e®telsés sur I'individu (ou
centré sur l'individu pour des plantes clonales) devra permettreemtirer explicite et
calibrable par espéce, les mécanismes biologiques par ledguplante / la population
acquiere, utilise et conserve le carbone et 'azote. Elle dgataréent permettre d’inclure la
diversité des plantes qui fait défaut a la plupart des modelesoblugéques. Enfin, ces
modeles devront reposer sur des principes de conservation de massergie’pour simuler
la répartition des ressources a la fois au sein d'une population é@galement entre
populations afin de pouvoir extrapoler au fonctionnement d’'une communauté.

Le modele GMINI (Grassland Ecosystem Model with INdividual centered Interactions)
développé depuis une dizaine d’années par I'équipe (Soussahe2000a, Soussaret al.
2000b), simule les cycles C-N en tenant compte de la diversité, plasticité et du rble
fonctionnel des agents biologiques (producteurs, décomposeurs, consonmHitsimaile
les régulations des cycles C et N pour des espéces pérennedchelieelocale de I'ordre du
dn? et & une échelle de temps journaliére. Les fonctionnementscdadpée et du sol sont
appréhendés verticalement en discrétisant par couche la répawiti la capture des
ressources par les organismes. L'échelle spatiale horizontd¢ pas explicite dans le
modéle et elle est simplifiée en raisonnant les stocks diubepar unité de surface de sol.

Durant ma these, jai donc utilisé et continué a développamiNg dans le cadre des



programmes ANR BiodiversitéiBcoveret @Iv (Encadré 1-5). Dans le cadre des@bVER,

j'ai pu collaborer avec une équipe allemande sur le développememviiel G

Encadré 1-5 : Présentation des deux programmes de recher¢ch&NR Diversité 2005 (Agence
Nationale de la Recherche),

DiscoVER (coordinateur, Jean-Francois Soussana): ‘Diversité biologique et fonctionnement des
écosystemes. Interpréter et évaluer des expérietegen prairies grace a la modélisation mécaniSeeprojet
a pour ambition de tirer parti de deux expérierdgrande ampleur et de longue durée qui ont réesmété
lancées pour étudier le rdle fonctionnel de la idiité en prairie : I'ORE " Prairies, Cycles Biogéiogiques et
Biodiversité " en France et la " Grassland Divgr&ikperiment " du Max Planck Institut, en Allemagi@es
expériences sont complémentaires : I'une manigsléacteurs de gestion, & méme diversité biologigjtiale ;

l'autre manipule la diversité végétale, a mémeigreste couplage de ces dispositif devra permetadester
trois hypothéses du lien diversité-fonctionnement'écosystéme prairial : i) la diversité d’espeeede groupes

fonctionnels a un effet positif sur le fonctionnethde la prairie et de sa valeur d’'usage. ii) lEseanblages de

n

organismes du sol et le fonctionnement des réseapkiques dépendent des traits fonctionnels dases et de
leur complémentarité. iii) les effets de la divie¥rsiégétale et de la gestion prairiale peuvent @tvdélisés de

maniére mécaniste selon une approche structurdidoret individu-centré.

QDIv (coordinateur, Paul Leadley) : ‘Quantification des effets des changements globaux sur la diversité
végétale'. L'objectif est de développer des oujilsntitatifs de prédiction des effets des changésreiun climat
et des teneurs en G@tmosphérique sur la diversité et la répartitipatisle des plantes en France. Ce projet
s’appuie sur un ensemble d'observations, d'expéeieret de modeles. Les comparaisons entre modeéles |d

part, et entre modéles, expériences et observataastre part, permettront d’accroitre la qualité nos

prédictions et de dégager un consensus sur lagssgpsociés aux changements du climat et gu CO

GEMINI a été concu comme un outil de prospection cognitive. Il sera wtdise ce sens
pour I'étude des relations causales entre les traits fonctionkfetsd’aller plus loin dans
cette prospection, il est également important de le faire évedusrun outil prédictif. Une
premiere étape consiste a tester le modele au regard dedlectivité et de la plasticité de
différentes espéces en culture pure. La démarche d’ensemble péstiser par le graphique
ci-dessous ou le développement d'un modele est un continuum entre un obijectif
instrumentaliste et un objectif cognitif. Les chapitres dwiltéts de la these sont organisés
dans ce sens. Le premier chapitre de résultats (chap 3) éetwirypathése centrale du
modéle concernant le couplage entre C et N dans la plante. Lérehdmlocumente les
parameétres et les mécanismes d’acquisition et d’utilisdioirazote des espéces étudiées. Le
chapitre 5 présente le modéle Gemini, son paramétrage et soniemalliaistifie également

la complexité du modele, en montrant qu’il est indispensable daesiragplicitement la
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plasticité et la morphogenese. Enfin, le chapitre 6 débouche sudémenstration de
I'optimalité de cette plasticité.

4 Augmentation des données disponibl:

Validation par des | Modele conceptuel
données validé et représentati

expérimentales des données
expérimentales

Figure 1-12 : Démarche générale pour le

[
— Chap. « O £ développement théorique et prédicitf des
modeéles (issue de Ol@ét al. 2002).
Modeéle théorique Validation du L’organisation du projet de thése par
exploratoire en modele conceptuel | chapitre est présentée sur cette figure.

développement

— Initialement — Chap. !

o

Développement des connaissanc

La thése s’organise ainsi : synthése bibliographique (chap. 1), matérigthetles (chap. 2),
quatre chapitres de résultats (chap. 3-6) structurés par igle at des compléments de
résultats et un chapitre de discussion générale (chap. 7). Des appeadies différents
chapitres sont donnés a la fin du manuscrit. La littérature aéée les articles est donnée au
sein du chapitre alors que la littérature citée dans le desta these est regroupée a la fin du

mémoire.

Chapitre 2, Matériels et méthodes il inclut : i) une présentation rapide du modeEvaii ;

i) les stratégies de paramétage et de calibration 'étude expérimental utilisée pour
calibrer et valider le modele sur 13 graminéesGgrissues des prairies productives de
moyenne montagne en Auvergne.

Chapitre 3 (Maire et al. soumis a PNAS) :Il a pour but de valider I'hypothése de
coordination de la photosynthése (Cletral. 1993), postulant que la feuille tend a ajuster sa
teneur en azote pour que la photosynthése soit limitée étre limlggéois par les réactions
claires et sombres. Cette hypothése est utilisée dans leenpmilel piloter la photosynthese et
I'allocation de I'azote dans les différentes parties de la @ldime base de données incluant
pour une large gamme d’especes@n des parametres photosynthétiques associés a des

conditions environnementales de croissance, a permis de tester hygtohese. En
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formalisant le mécanisme de la photosynthése avec des équagtirsgtude cherche a
dissocier les déterminismes génétique et environnemental detorexides différents traits
fonctionnels photosynthétiques. Selon la terminologie de I'encadré cktte étude se
concentre sur des relations eréret I.

Chapitre 4 (Maire et al. 2009 Functional Ecology): Quels sont les traits fonctionnels
pertinents pour déterminer les mécanismes de I'acquisitida BEttilisation de I'azote par la
plante ? L'axe de spécialisation a I'échelle globale, sépa@iisition et conservation des
nutriments sur lequel sont basées les stratégies végétaleserfcddré 1-2), correle
principalement des traits foliaires. Qu’en est-il pour ledstnacinaires ? Peut-on également
établir des relations traits foliaires et racinaires ? Omrahera a comprendre les
déterminismes de covariation entre les traits aériengiatiges en déterminant des stratégies
fonctionnelles et en s’appuyant sur un modeéle simple de croisgagétle formalisant ces
co-variations selon I'hypothése d’équilibre fonctionnel (Davidson 1969)e Ggpothese est
utilisée pour @mINI comme formalisme de répartition des assimilats entrestlestures
aériennes et racinaires. Cette étude a permis de renskgrmrameétres de morphologie et
d’absorption racinaire ainsi que de résorption foliaire de I'azoteéteénence a I'encadré 1-4,
cette étude se concentre sur des covariancestentre

Chapitre 5 (Soussana, Maireet al. prévu pour Ecological Modelling): Ce chapitre
présente le modéle EBINI, son paramétrage et son évaluation. Il permet de répondre a
plusieurs questions ? Peut-on reproduire grace au modéle, le commbrggseespeces
(performance et plasticité), caractérisées par un syndronimite? Soumis a différentes
gestions ? En monoculture et en mélange ? Et avec quelle descripitiimale des
mécanismes ? A partir du jeu de données issu du dispositif anlletsi modeéle peut étre
évalué en monoculture sur des modes contrastés de gestion. Le modal@mgrammation
orientée objet peut étre plus ou moins dégrade, permettant dd’ieset d’'une description
plus ou moins complexes des mécanismes de plasticité. Il gaément de montrer que la
plasticité intraspécifigue de forme et de fonction est indispdmspour répondre aux
contraintes environnementales. En référence a I'encadré 1-4,ifld@&gdier la description
de®.

Chapitre 6 (Gross, Maire et al. prévu pour Ecology Letters): Quel est le sens des
corrélations entre traits a I'échelle inter-spécifique 2cesque les espéces sont simplement
une collection neutre de traits ? Ou alors, leurs corrélations Jest-@ifluencer le

fonctionnement des plantes ? Par exemple, leur réponse aux costesmvit®nnementales ?
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Peut-on dissocier le role d’un trait pour le fonctionnement des plare® se passe-t-il si un
trait varie indépendemment des autres ? L’intérét de la maititisst de pouvoir casser ces
corrélations et d’en regarder les conséquences sur le fonctionnr@malé des especes. Une
analyse fondamentale est ainsi réalisée sur les variatiohdrdés fonctionnels, marqueurs
de deux axes de spécialisation des stratégies végétales.

Discussion :Ces différents chapitres de résultats devront permettreaeédser chacune de
nos populations de graminées par un syndrome de traits fonctionnels fféventis
conditions de gestion, en monoculture et en mixture. Que peut-on conclues desaltats
pour les cycles C & N qui sont considérés dans notre étude ? Comoméribuent-ils au
débat diversité - fonctionnement des écosystemes ? Quellesstintites de notre étude et
du modele @mINI dans ce but ? La discussion s’attachera a placer les reggltegste thése

dans ces différentes perspectives.

inflorescence
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talle

rhizome
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tallage

X racine secondaire

-, racine primaire

Figure 1-13 : Morphologie générale d’une graminée, ici en stade reproducteur.
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SMeCHAPITRE

MATERIELS ETMETHODES

Cette partie est destinée a présenter brievement le mGdeieil et sa prise en main, la
stratégie de paramétrage et le dispositif expérimentiadastipour le calibrer et I'évaluer. Il
s’agit ici d’une présentation simplifiée du modéle afin de donnenézsanismes clefs qui ont
conduit a son développement et également un apercu du travail dé&ga ed@c ce modele
avant le début de la thése. La présentation compléte du modélenindumsemble des
équations du module plante est fournie au chapitre 5. |l s'agitwdgdsn de GmINI que j'ai
actualisée, développée et évaluée durant ma these. Pour cela, gaignappuyé sur un
dispositif expérimental de collection de 13 espéeces de graminéesia cultivar de_olium,
deux fréquences de coupe et deux niveaux de fertilisation azotéespOsitifi sera également
présenté brievement. Une premiere base de données disponible mia gerroalibrer
plusieurs parametres du modéle pour chacune des espéeces en utilisant kfoadtaihnels.
Le nombre de paramétres calibrés était cependant insuffisaniepdagsoins du modele. J'ai
donc entrepris des mesures complémentaires en adaptant le protacdée dispositif
collection et également analysé la littérature afin de pouvalibrer I'ensemble des

paramétres du modele.
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2.1 Présentation simplifiee du modéle GMmINI

2.1.1 Historique du modéele biologique

Le modele @miNi (‘Grassland Ecoystem Model with Individual ceNtred Interactjpasité
initialement développé en C puis réécrit el &nviron 25 000 lignes de code) dans une
plate-forme de modélisation UNI®EGified Numerical Integration Frameworkafin de mieux
stabiliser son développement. Ce modele consiste aujourd’hui en une @boeede classes
permettant d’instancier une ou plusieurs populations végétales, coupldes awn sol et a
des herbivores (Fig. 2-1). Le modele de végétation simule la aroessh la morphogenése
aérienne et souterraine de populations végétales, paramétrdesrpdraits fonctionnels et
partageant des ressources : la lumiere et I'azote (Soussasla2000a, Soussanet al.
2000b). Le modele de sol décrit la dynamique de quatre pools drenatijanique (Loiseau
et al. 1998b), sous l'effet de deux types fonctionnels microbiens de décomp@Bentaine
et Barot 2005). Les interactions avec les herbivores, la gestiola geairie (coupe,
fertilisation, paturage) et le microclimat sont prises en &amar des modules
additionnels.Comme tous les modeles mécanistes, le modgaleniGnécessite un grand
nombre de parameétres. Ces parameétres se répartissent peme egégétale entre la
morphogénése aérienne (14 parametres), la morphogénése racinaile d¥6amique de la
population (4), la composition chimique des tissus (7), la physiol@jig Au total, 66
parametres sont nécessaires. Il faut également initialiser 9 variiélat par population.

Initialement, I'objectif du modele était centré sur la simafate I'association graminée-
trefle et ses applications agronomiques. Dans le cadre des pidRetBiodiversité, I'objectif
a evolué et il est maintenant d’étudier les bases mécanestesfigts de la biodiversité et
eégalement du changement global sur le fonctionnement de I'écosystama. Mon rble a
alors été d'adapter EmMINI (paramétrage et développement de mécanismes) pour ces
différentes questions.

Plusieurs hypothéses simplificatrices sont utilisées damsnG i) seules les interactions
abiotiques et biotiques locales, a I'échelle d’'une zone supposée homdg@mde plan
horizontal, sont décrites ; ii) tous les individus d’'une méme populatgpétalé sont supposés
identiques. Le modéle EmINI simule les relations entre la diversité, la dynamique et le
fonctionnement des peuplements prairiaux complexes en adoptant une approche
volontairement réductionniste et mécaniste. Il opére ainsi unaesgentre des disciplines

scientifiques complémentaires : i) I'écologie des communautédegt écosystemes, ii)
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I'agronomie de la prairie, iii) la zootechnie (interactions aeschlerbivores au paturage), iv)
la science du sol (organismes résidents du sol et cycles biogéochimiques).

GEMINI

1 Canopt

Gemini

Environment

8

A is compose by B

Management
A K8
% Soilopt B is a specialisation of A
Animal Cut Fertilisation
CANOPT
* 1
Root H Root System Leaf <H Leaf of a functional
group
0.1 *
1 1

*
El_ Plantcan M Shoot

T T

Functional group Shoot of a functional group

SOILOPT

Dissolved Organic Matter

Soilopt
Extractible Organic Matter
Microbial Biomass - Fungi
1
1 1 Microbial Biomass-Bacteria
. : 1
Mineral Plantsoil Neoformed Stabilized > Compartment
1
Inherited Stabilized
1
Litter
1
Wall Resistant
1
Wall Fermentescible

Figure 2-1 : Schéma UML du modéle@ni et de ses sous-modelesNOPT et DILOPT.
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Deux exemples de résultats acquis avant mon arrivée sont présetedsous afin de mieux

comprendre le développement des mécanismes pouvant étre inclusdews G

Un modele développé pour les mélanges d’especes fourragéres sdraggsemiers travaux

de modélisation ont porté sur la dynamique de populations d’assocsdimées graminée —
trefle et le cycle de l'azote (Soussana et Machado 2000)traesux de Schwinning et
Parsons (1995) avaient fourni un cadre théorique permettant de compenbesés de la
coexistence entre ces espéces, en montrant que les graminégsidiént de la fixation
symbiotique du trefle, mais avaient en méme temps la caplecgé@pprimer la croissance de
la légumineuse via la compétition pour la lumiere (Soussanaregirl995, Fauriet al.
1996). Ce mécanisme d’ ‘exploitation’ serait a la base d'ogoitlattemporelles de la
proportion de tréfle dans les associations (Schwinning et Parsob3, I8@illations qui
régulent le cycle de l'azote dans les associations semémsedl et al. 2001). Ces
mécanismes théoriques ont été testés dans un premier tempsagracelule végétation de
GEMINI (‘CANOPT), qui simule de maniere explicite les étapes de capturepmieersion et
d’allocation des ressources aériennes (lumiére) et souter(azws) pour chaque espece en
compétition. Le modele simule des réactions d’évitement (étiol@¢ratde tolérance (baisse
de la teneur en azote des limbes) a 'ombrage des plargestéfonses a la compétition
retardent I'exclusion compétitive de I'espece ombragée, qui canegelement de maniere
plus efficace le rayonnement absorbé utile a la photosynthese (Sesddachado 2000).
La compétition pour I'azote entraine des réponses contrastées dessgeass : la graminée
répond en combinant évitement (allocation accrue aux racines etprdésién des
transporteurs racinaires) et tolérance (réduction de la temearzote des tissus aériens). La
légumineuse esquive la contrainte azotée en accroissant larfisgmbiotique dés que son
absorption d’azote fléchit (Soussare al. 2002). L’incorporation de ces différents
mécanismes a permis de simuler de maniére réalistegesses a court terme (un an) a la
fréquence de coupe, a la fertilisation azotée et a 'augnmmtdiit CQ atmosphérique des
associations trefle-graminée (Soussana et Machado 2000). Le priayogmat du modele a
étée de montrer que la coexistence de la graminée et dgulaileuse était accrue par leur

plasticité morphologigue et physiologique (Soussana et Lafarge 1998).

Modéliser les interactions avec le sdlne étape supplémentaire a consisté a coupler dans le

cadre de GMINI le module de végétation £8opPT) avec un module de sol dBoPT)

(Loiseauet al. 1998b). Ce module simule le devenir de trois formes d’apports orgarague
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sol : exsudats (solubles), litieres dégradables et liti¥sistantes. Ces apports, issus du
peuplement végétal, subissent une décomposition par deux populations microbiesores
en partie, stabilisés dans I’humus. Ce processus de décompositcongxagne de flux de
minéralisation et d'immobilisation d’azote qui conditionnent la fournitete par le sol en

N minéral au peuplement prairial. La simulation pendant 10 ans desCilxdans des
associations graminée-trefle a permis d’expliquer les fluongttemporelles du taux de
trefle aprés semis. Conformément a I'observation (Lois¢al 2001), le modéle montre que
le délai nécessaire a la minéralisation des litieres die ttenrichies en N fixé) et les
interactions avec la décomposition de I'humus sont a l'origine itlatgans quasi-cycliques
du taux de tréfle (Soussana et Loiseau 2002). A l'inverse, lorsqu’undagissocle deux
graminées est simulée, un équilibre est atteint en deux anshaeisspour la fourniture
d’azote minéral par le sol que pour la proportion de chaque espece végétale dangke mélan

Ce résultat a permis de souligner I'importance du pouvoir de fowrngiirN du sol et
donc de la décomposition de la matiére organique - pour les tiescompétitives entre
especes vegetales dans les prairies plurispécifiques. Toutefois, le cdatidl@éecomposition
est souvent représenté de maniere trop simplifiée dans les magelpeming effect’, c'est-
a-dire la sur-minéralisation de la MO du sol par les micro-osgaes aprés un apport de MO
fraiche, est contrdlé par la compétition entre populations microlsehnsol (Fontainet al.
2004). Un modele théorique montre alors que la décomposition de 'lhumusitst Ppar un
manque d’énergie pour l'activité de communautés spécialisées dmplgseurs microbiens
(Fontaine et Barot 2005). Cette hypothése montre qu'il était pessiél réactiver la
décomposition de la MO du sol profond grace a un apport de MO fsadctxedécomposeurs
du sol (Fontainet al. 2007).

Dans le cadre du projetiszoveErR GEMINI a donc été modifié pour intégrer les principales
hypotheses du modele de Fontaine et Barot (2005). Le modele solirapé&éenté par
couche. La premiere couche a comme entrées les matieregjaegafraiches des feuilles et
des racines mortes. Les couches inférieures ont seulemeatilessrmortes et les exsudats
de la couche en entrées. Les racines présentes dans une cobsbebgrd I'azote minéral.
Un couplage complet plante-sol est donc réalisé dans chaque coerchettant d’étudier les
effets de différences de profondeur d’enracinement des espéces prairiales

Des simulations ont été réalisées en couplant sol et végétationespériode de 10 ans.
Les deux types de décomposeurs microbiens ont des activitéssteggrde minéralisation et
d'immobilisation de I'azote. Le groupe spécialisé sur les M@lies, immobilise en général

plus qu’il ne minéralise. Le groupe spécialisé sur les MO fiési minéralise en général
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plus qu’il n'immobilise, puisqu’il consomme des MO riches en N. L’éqtalientre ces deux
types microbiens détermine la minéralisation nette d’azote dugsolvarie de positive
(printemps, automne, hiver) a négative (en été). Avec ces hypgthesewdele a des
propriétés eémergentes nouvelles : tant que l'azote n’est péani, le modele prédit, en
accord avec la théorie (Fontaine et Barot 2005), une augnoentiatiable de la taille du pool
de C dans les compartiments stabilisés du sol. Ces hypothesesliEeent aussi par un

couplage plus stable entre sol et végétation.

Modéliser les interactions locales avec les herbivores au ar Les herbivores au

paturage modifient I'équilibre entre especes végétales dansdeies a flore complexe. En
effet, on peut montrer que cet équilibre dépend au paturage non ssulies¢aux relatifs de
croissance et de sénescence de chaque espece, mais aussi de leutitaexd&ialiation par
I'herbivore (Carrerest al.2001).

Bien que le paturage soit un processus stochastique a I'échdbebdeichée, &vini
utilise une approche déterministe qui reprend la démarche de Pasaals (1994).
L’intervalle moyen entre deux défoliations successives correspéimverse de la fraction
de la parcelle défoliée chaque jour. La défoliation s’arr@itd@sque I'ingéré potentiel a été
atteint, soit lorsque le temps disponible pour le paturage ests#épasmasse de la bouchée
est calculée comme le produit de la profondeur de bouchée (propdigoah@ hauteur du
couvert), de la surface de la bouchée (qui varie avec la profodddar bouchée) et de la
densité volumique du couvert végétal dans les strates paturées. La durée du pé@fusga
temps de préhension, de mastication et de tri entre les commosdanteélange. Le tri est
fonction de la qualité, indexée sur la teneur en fibres (NDF, Neutral Deté&igers).

Pour une graminée pure, les résultats des simulations ont confinmex;cerd avec
Mazzantiet al. (1994), que I'apport d’azote augmente la densité des talles et tanyglaeur
des feuilles en cas de paturage continu. Le modéle a ensuitis persimuler la compétition
entre deux populations de graminées ne différant que par leur phyllochroneinSimaoatré
— toutes choses égales par ailleurs — gu’'a faible chargemenalanine vitesse lente
d’émission des feuilles constitue un avantage compétitif, grées deuilles plus longues et
plus hautes. En revanche, en cas de chargement animal életgrvdile entre deux
défoliations successives étant bref, une vitesse rapide d’émidsis feuilles confére un
avantage compeétitif en augmentant la surface foliaire résedetllen favorisant ainsi la

tolérance a la défoliation (Soussana et Oliveira-Machado 1999).
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Pour ma thése, le choix a été de se concentrer sur les granpiaeei les espéces
prairiales et d’utiliser uniguement le modele de végétation desisonditions de fauche et de
fertilisation. Ainsi, les sous-modeles de paturage et de saseedpeces appartenant aux

autres groupes fonctionnels n’ont pas été développés ou testés dans le cadieede.ma t

2.1.2 Prise en main du modele G EMINI et aspects informatiques

A mon arrivée en thése, la prise en main, le développement etibéeal du modele BviNI
ont nécessité la mise en place d’'un projet informatique. Je le présente en six point

1. Lecture du code informatique.Le but était de comprendre le langage objet dans lequel
est codé &mINI. De plus, apres la réécriture récente du code, il s’agdsatofiter de
cette lecture pour vérifier la cohérence des équations et des unités.

2. Mise en place d'une documentation pour le biologisteLe code possédait une
documentation informatique, mais il m'était parfois difficile m’eomprendre le réle
biologique. Le but a donc été de coupler a l'information informatiqueinfoemation
biologique et de la rendre accessible.

3. Mise en place d’outils supports a la modélisation.'utilisation intensive du modéle a
nécessité de développer des outils informatiques afin de faddittancement et le
dépouillement des simulations. Par exemple, une fonction ‘resta@te implémentée
afin de commencer chaque simulation par un état quasi-stationnaire.

4. DéveloppementsUne mise a jour des mécanismes et le développement de nouveaux
mécanismes ont été nécessaires afin de simuler la croiss@gétale de différentes
graminées dans différentes conditions de gestion. Les mécantsavemppés sont
présentés dans les compléments de résultats du chapitre 5.

5. Stratégie de paramétragelUn premier état des lieux des des données disponibles a été
fait afin d’établir une stratégie de paramétage pour calilm®rparameétres des 13
especes de graminées.

6. Simulation et évaluation du modéle.L’évaluation des simulations a été entreprise
grace a des données expérimentales et a des méthodes statistiques agpropriée

Ces deux derniers points sont développés dans la partie 2.2 de ce chapitre.

UML, langage C* et modélisation orienté-objetJn prérequis pour un langage objet est la

représentation graphique du systeme en UML (Unified Modelling Laygju&Jn objet est
caractérisé a la fois par des attributs et par les opérajidiiseffectue. Le langage-objet
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représente les objets du systéme et leurs relations stapguas petit nombre de lois:
association, cardinalité, généralisation / spécialisation et compositioregatgn.

Le schema UML de BvinI (Fig. 2-1) utilise ces lois pour représenter les objets du
modele et leurs relations. L’association entre deux objets dstiedfpar une relation
caractérisée par une cardinalité. L'objet ‘shoot’ sera toujassecié a I'objet ‘plantcan’ alors
gue l'objet ‘plantcan’ peut se passer de I'objet ‘shoot’. La géisétain désigne un ensemble
d’attributs et de processus communs a plusieurs objets. Au contaagpédialisation d’un
objet précisera la spécificté d'un objet par rapport a un enserohienun. Par exemple,
I'objet ‘functional group’ est une spécialisation de I'objet ‘Plantadans le sens ou il précise
certains attributs et certains processus communs a l'objett¢Bld. La composition permet
de définir un objet comme étant défini par plusieurs autres. Parpéxel’objet ‘shoot’ est
composeé par un ensemble d’objets ‘feuille’.

Parallelement a la représentation d’'un systeme en UML, |la mrogtion orientée-objet
s’appuie sur trois principes fondamentaux : I'encapsulation, I'hnérigade polymorphisme.
L’encapsulation définit les regles selon lesquelles lesbattrid’'un objet sont visibles et
modifiables, ou non, par les autres objets du systeme. L’héritafgem@ecessus selon lequel
les classes filles héritent des propriétés de la clase E#gfin, le polymorphisme définit le
processus selon lequel une méthode s’applique de maniére identique ou aefmiée
certaines modalités. Ces principes procurent au code, modulaiargson du code en
plusieurs fichiers compilables de maniére indépendante), tra€affinition unique de

chaque variable) et efficacité (duplication limitée du code).

Lecture du code et erreurs rencontrédsa lecture du code a fait remonter plusieurs erreurs

informatiques, de différents ordres. Des erreurs d'unité peuvent dppadans le

développement de tels modeles. Des confusions entre plusieurs nomsiatbdes/aont

également été corrigées. Le nombre de variables est importefaugtavoir une imagination
et une rigueur du méme ordre pour éviter ce type d'erreur. EtMis, erreurs sur des
formalismes complexes de mécanismes sont apparues apres niamplda équations. Cette
étape a nécessité une période assez longue durant ma thegemmebt aujourd’hui de bien
stabiliser le développement du modéle et d’avoir confiance damédekats de simulation.
Afin de ne pas commettre a nouveau ces différents types d'elaesrles modifications du

code, nous avons porté le modele sur un gestionnaire de version.
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Documentation et Logiciel EquadodJne documentation adaptée a des non-informaticiens

manquait pour comprendre et vérifier le fonctionnement geiG. Dans chacun des fichiers
source du modele (contenant les lignes de programmation), chadablevatu modele
(parametre, variable d’état, variable de sortie, calcul niédraire), dont nous voulions
obtenir des renseignements, a été balisée a chaque endroitiafeglenait dans le code. En
parallele, un certain nombre de criteres a été renseignéehmmune de ces variables dans
un fichier Excel (nom, description, unité, formule en format Latex, Pujs, a l'aide du
programme Equadoc, une page html (consultable avec un navigateur intstrrggihérée a
partir des deux fichiers précédents, montrant a la fois l'infdomaiologique et son codage
et emplacement informatique (Fig. 2-2).

Excel
Data File

"Plantcan::Ws" Variable
Scientific Modeling
Here are scientific data on the variable.
MNumber 338

Type State variable

Description  Shoot structure mass
Equation [Ws¢ = Wise_1 + dWs xdt + massePetioles(hauteur Coupe) — fopupex (Wsi_1 + W sxdt)]

EquaDoc D ext

Derivative [V s = konx Ls xWs — Jacieurx1V s
Initial Valve ~ 0.01

Comment Dans lordre des processus : allocation, aetien. Facteur=aireSen.getD((aire()*1e4)
l Mecanism  Partition and Structure of Gemini

C++ Modeling

The following data have been extracted from the source code

Source Code Comment Fil Line
s = a0 (Gl Canopt o)
{Blante can.cop

IGemini Canopt
[Plante can.cop
Reajustement IGeminifCanopt

avs -= facteu:*us;
> {Blante can.cpp
w

: IGemini/Canopt
5 .52t D (AW3) Stockage derives ’

HTML double dis = _kent_Lstiis: Allocation 267

Files 459

543
[Plante can.cop

IGeminifCanopt

628
{Blante can.cpp

stockage résultat

sot bl delta s = wessePesioles (hateucoue) - £ sonpetis; o GemiiCanopt 1.,
[Plante can cpp

Figure 2-2 Fonctionnement du générateur de documentation Equadoc.

Outil-support a la modélisation et fonction ‘RestartLors d’'une simulation suffisamment

longue, on observe que les variables d'état des compartiments siMctwivent une
trajectoire de ‘mise a I'équilibre’. Aprés une période ou cesabkes augmentent ou
diminuent d’une maniére continue, une seconde période est atteinte ovarcEdes

commencent a osciller autour d'une moyenne, en suivant des pseusaycespondant a
une année. Le modeéle peut alors étre considéré dans un état quasi-stationmaiecBmades
compartiments du sol, non étudiés ici, on arrive méme a un véritabilibre, dans lequel les
variations journalieres sont négligeables voire nulles. Ce phénomengualifié de ‘mise a

I'équilibre du modéle’.
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Sans mise a I'équilibre préalable, I'analyse des simulations seradttedtdeur validation
presque impossible. La mise a I'équilibre de la plante néeedsitlui laisser le temps de
développer ses feuilles et ses racines, jusqu’a atteindre urbéguiémographique de ces
organes. Une solution a ce probléme a été d'initialiser la piirgetement avec tous ses
organes grace a une fonction ‘restart’, créée avec Luc Tou@dee ingénieur ISIMA). I
s’agit d’'une fonctionnalité qui permet a l'utilisateur de sauverdaypartie des objets d’'une
simulation afin de pouvoir la relancer plus tard, et cela avec de nouveaux pasadigisi, la
simulation commencera avec une plante dans un état stable,résuéiats ne seront plus

faussés par la phase de mise a I'équilibre.

Phase de développemeilies développements du modeéle ont été necessaires durant ma these

et ma démarche dans cette phase a été de suivre plusigags &@nt une incorporation
définitive dans GMINI:

* Formalisation et test du comportement des équations sur une feuille de calcul,

« Ecriture en C" avec l'aide d’un programmateur,

» Vérification des calculs dans le modele par une méthode pas agsscemparaison

avec la feuille de calcul.

L’ensemble des modifications réalisées sur le modele a étglsis de ma thése et

coordonné avec les différents acteurs en utilisant de nouveau un gestiatmaiersion,

nomme ‘tortoiseSVN'’ (cf Annexe), déposé sur un serveur informatique a I'INRPhdix.

Etat des lieux sur le paramétrage deEf@iNI. Le modeéle avait été jusqu’a présent calibré

pour une dizaine de parametres (morphologie et composition chimigaeregret pour trois
especes fourragéres tres étudiées, deux poad@disir( perenngFestuca arundinacgaet

une légumineuseT(ifolium repeny. Cependant, apres la réécriture du code, la simulation du
fonctionnement de ces espéces ne donnait plus de résultats satisfdisambition de mon
projet est de pouvoir appliquer ce modeéle a une flore complexe, uéespar des especes
natives moins bien connues et en plus grand nombre. Deux obstacles dediftdtente
devaient étre leveés : i) disposer d’études détaillees permdtgoaramétrer le modele pour
les principales especes des flores étudiées, ii) améliorer la robuhiesselele, de facon a ce

gu'il puisse simuler la coexistence locale d’un nombre suffisant d’espécdaleégé

52



2.2 Stratégie de paramétrage et calibration

Pour commencer, je souhaite définir les notions de paramétraige alibration qui sont
deux étapes a part entiere. La phase de paramétrage défmiiXedes parameétres qu'il est
nécessaire de calibrer. Cette phase s’appuie sur une analysndileili®® du modéle,
déterminant les parametres auxquels le modéle montre le pluEnsibilge. La phase de
calibration est strictement la phase de quantification du pammetr 'attribution d’'une

valeur a un parametre donné.

2.2.1 Analyse de sensibilité

Afin d’établir une stratégie de paramétrage, une analyse de fignsibssique a été réalisée
(Félix et Xanthoulis 2005). En faisant varier de maniere indépendhatein des parametres

de +15%, l'indice de sensibilité est calculé selon la formule :

e i S)/( PT-F)
S P

Ou S est la variable simulée de sortie, P est le pargnetties indices f et i définissent la
valeur finale et initiale de la variable ou du parameétre.dmanse des indices a été faite sur la
colonne ou sur la ligne pour mesurer la sensibilité globale d'um&blea de sortie ou I'effet
global d’'un parametre sur le modele. Cette analyse a éiéésgta partir d'une carte de
parametres, dont quelques-uns avaient été calibrés a partir ederes faites sur
Arrhenatherum elatiugappartenant a la morphogenése et la composition chimique des partie
aériennes). La simulation s’est réalisée selon des conditiacmuge et de fertilisation azotée
reproduisant le traitement C-N+ du dispositif de collection de Theix (3 coupext 860 kgN

ha' an%), qui sera décrit plus loin.

De cette analyse, on peut déduire les parameétres ‘clefs’ dulen¢i€ig. 2-5). Par
exemple, parmi les 66 parametres de I'analyse, seuls 20, ont un IS globak(damenligne)
supérieur a 10. Parmi ces 20 parametres, six sont liés a la marpeeg®Erienne, deux a la
morphogénése racinaire, deux a la dynamique de population, deuxmpasition chimique
des tissus, cing a la photosynthése et particulierement a sa réparteenpérature, deux a la
respiration et le dernier a la stoechiométrie des subdtefsarametreyy, taux de respiration
de croissance, est considéré stable entre especes (Tabowtell987) et ne demande donc
pas a étre calibré par espéce. Les paramieteesefficient de croissance dans une équation de
Michaelis avec deux substrats, &y, constante régulant les processus d’élongation et

d’émission foliaire, sont également considérés stables entre especes.
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Figure 2-3 Analyse de sensibilité du modélev@ii. L'indice de sensibilité, IS montre la sensibilité
d’une variable de sortie (colonne) suite a la variation d’uarpatre (ligne) de £15%. Les paramétres
sont regroupés par mécanisme biologique. Les sommes des adalyssibilité des colonnes et des
lignes représentent, respectivement, la sensibilité glotbaine variable de sortie ou l'effet global
d’'un paramétre sur le modéle. La simulation se déroule popetes. elatiussur 10 ans en utilisant
les scénarios climatiques 2003-2004 en boucle. Abréviations: times darka simulation Ws, Wk,
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Wer et W, biomasses des compartiments structuraux (foliaire, racinaire, phittésgue et totale)D,
densité de tallesLAl, indice foliaire ;S et S, capacités d’absorption de C et K, rayonnement
absorbé N, teneur en N foliaire CutSura, quantité cumulée de C récolt®Rqo et RRshoos ratio
entre les limitations liées a la morphologie et a la didpkitéi des assimilats. Les paramétres sont
décrits au chap. 5.

Les autres parametres sont davantage espéece-dépendantsnetrdiemiaa étre calibrés a
partir de résultats expérimentaux. A ce stade de ma thesajolenées disponibles du
dispositif collection me permettaient de calibrer les parawékes plus sensibles de la
morphogenése aérienne et de la composition chimique des tissus @aaldeau 2-3). Mais
de nombreux parametres clefs demandaient de nouvelles expériomsntat des recherches
bibliographiques afin d’étre calibrés par espece.

Plusieurs limites sont inhérentes a ce type simple d’analysemgbilité remettant en
guestion la calibration de certains parameétres jugés non impatatd'analyse précédente.
Par exemple, quelle est la variationnaturade ces parameétres ? Le param&ge capacité
d’absorption de N par les racines, varie d’'un ordre 100 entre especes danatiarét(€sone
et Tateno 2005), ce qui incomparable avec les +15% de cette an@b/seonstat peut
également étre fait pour les parametres liés a la résoga®onutriments a la sénescence avec
des études montrant des variations du taux de résorption de I'az8té de(Kobeet al.
2005). Il faut ainsi parcourir la littérature pour avoir une idéeadetiation d’'un parametre.
Deuxiement, quels paramétres ont un sens biologique pouvant donner lieaadihnagion a
partir de mesures expérimentales ? Par exemple, le parafmdtle représentant un
pourcentage du taux de tallage maximal d’'une population, aura un sensnatathé mais
sera difficilement mesurable sur une expérimentation. Ce dgpgarametre sera alors
optimisé sous une condition expérimentale donnée pour ajuster la densiiésisimulée a
une densité observée. Troisiement, comment tenir compte de limpordacl’inter-
dépendance de certains paramétres dans ce type d’analysex@ple, les paramétres liés a
la réponse a la température de la photosynthablayfax et AHdjmax puis AHaycmax €t
AHdvcmax €nthalpies et entropies de processus biochimiques limitant la phibiessy)

interviennent dans une méme formule mathématique.

AS*T"-AHd
l+exp ———
RO

AHa [ T
® =ex 1-—||O
p{ RO [E T H 1+ exgd AS" Oy ~AHd
RIT,

La calibration de ces parameétres nécessite de prendre eneclemptnter-dépendance.
Ainsi, dans I'étude de Kattge & Knorr (2007), ces parametresnalig@duellement varient de

maniere importante entre especes. Cependant, lorsque ces deuxrparaomé utilisés dans
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cette fonctionD, on s’apercoit que son évolution en fonction de la température variafpeu e
les différentes espéces par rapport a ce que laissaitnendgi variation individuelle des
parametres (cf annexe chap. 3). Cette question sera repriselegaragraphe suivant
concernant la calibration de la morphogenése aérienne. Enfin, @séllémportance du
scénario utilisé dans la simulation sur la sensibilité du modEle éffet, les mécanismes ne
sont pas linéaires et il existe des effets seuils. Pan@ee le modele stoppe lorsque la
quantité de substrat dépasse la biomasse structurale dante pl lorsque la quantité de
substrat est insuffisante par rapport au développement morphologiquélepgss la
température. Suivant le scénario de simulation, la plante est datet ytus ou moins proche
de I'une de ces deux bornes et le blocage de la simulation erdrde®emodifications des

variables de sortie difficilement interprétables dans le cadre d’'uhesarte sensibilité.

Pour conclure, cette analyse de sensibilité nous a permis de idétredes parameétres
clefs du modele. Par contre, cette analyse ne nous permet paglider les autres et une

analyse approfondie de la littérature reste indispensable.

2.2.2 Méthode de calibration d’'un parametre et d’initialisation des

variables d’état

Calibration d’'un paramétrell s’agit d’'une étape délicate car il faut :

= donner un sens biologique aux parametres du mécanisme modélisé,

= contrdler I'interdépendance entre traits / parametres / variables d’ét

* harmoniser les unités
Au lieu de présenter la calibration des paramétres de manibBeristive, j'ai choisi un
exemple concernant la calibration de deux relations allométriperesettant a partir de la
longueur d’'une feuille (cm, variable d’état dansMBui) de connaitre la surface (Bnet le
volume (cnf) de son limbe. Les paramétres associés & ces relations sont contfegses
analyse de sensibilité.

aredu, = gy Doy ™ volume, = g, Oy ™
La SLA (surface par unité de masse du limbe) est le rapport dedeas relations
allométriqgues auquel un facteur contenant la teneur en matidre §&aMC) permet de

passer du volume a une guantité en matiére séeche.

SLA=

bAL
area _1- LDMC &, Miear ™ gL 17 LDMC a, O, o) o

= SLA &l
mass LDMC g, OL ™ LDMC g,
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La calibration de ces parametres est délicate car lorseuedéle calcule ISLA cing degrés
de liberté au maximum sont a considérer : les deux coeffigieigsanceby, etba., deux
coefficients multiplicatifay,. etaa., et laLDMC. En définissant [aDMC comme parametre,
on fait 'hypothese que ce trait ne varie pas et que les ioaisatleSLA seront uniquement
dues aux différentes longueurs de feuille que la plante peut attegindrours de I'année. La
calilbration de ces cing parametres ne doit pas se faire de&mmandividuelle, mais de

maniere harmonisée pour retomber sur des valeuss Aeohérentes.

Tableau 2-1 Caractéristiques par espece du modele  ®**Tppc i oaense

linéaire concernant la prédiction deShApar la longueur sur ~ 0121 s

5 dates de mesures. L’équation testée est celle de la Fig g 0.0

qui se résume dans notre casSBA = a.LL”. Un test t g 0.08

détermine si b est significativement différent de®<a0.05. 3 | |

Species a b b=0 R 2 sl

Alopra 45.4 +8.6 0.140+0.055 non 533 &

Antodo 57.4110.6  0.061+0.061  oui  60.1 02 N = 0.0016 X 1120 R? = 0,74
Arrela 31.746.3 0.291 +0.061 non  60.6 000 ‘ ‘

Clerpin 29.8 +6.0 0.193 +0.061 non  73.7 S e a0 :

Dacglo 166.8 +56.3 -0.254 +0.153 non 672 o~ 89+ ;“;;;:‘;33;‘ 3
Elyrep 20.7 4.2 0.416 £0.064 non 63.4 § o Sept2006

Fesaru 58.4+148  -0.036+0.070  oui 540 § °

Fesrub 126.3+17.8  -0.158+0.123  oui 616 g 4.

Hollan 71.6£9.4 0.009 +0.041 oui 85.1 £

Lolper 47.749.3 0.043 +0.061 oui 72.1 o2y,

Phlpra 56.7 £8.2 0.146 +0.048 non 52.3 o ‘ Y =00836 xm”,‘ R? = 0.84%*
Poapra 68.5 +17.0 -0.030 +0.079 oui 64.3 450

Poatri 53.6 £10.0 0.193 +0.077 non 43.7 200 | .

Trifla 19.7 £3.3 0.453 +0.055 non 646 -~ Ve

g 350 4 .-o..AA AA.AA

Figure 2-4 Relations allométriques entre la longueur d't g 3 . —5 o, o
feuille et le volume, la surface et BLA d’'un limbe pour < 250{ < * go °
Phleum pratenselLes symboles représentent cinq dates © ats T o

mesure : juin 03 (rond noir), aolt 03 (rond blanc), juin 1 201 ’ _ 018 52 _ 0 1o%

Y=170 X", R"=0.12

(triangle noir), ao(t 04 (triangle blanc) et septembre 064ce: 150

10 20 30 40
blanc)

Leaf length (cm)

On peut tester de maniéere intra-spécifique Sla dépend effectivement de la longueur
de la feuille. Par régression non-linéaire, on teste si la eifé&b,_ - by, est significative.
Sur l'aspect biologique, une différence significative indique quedat@imodifie s&SLAen
fonction de la longueur de la feuille & un instant t. Au contraila siifférence n’est pas
significative, la feuille conserve uBLA identique quelque soit sa longueur au cours de la
croissance ou a maturité (Tableau 2-1). En enlevant la daténd2(g04 ou les plantes ont
connu une période de forte chaleur et un sol proche du point desiétent (Fig. 2-4), la
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SLAest indépendante de la longueur. Nous avons donc fait I'hypothédesqemefficients
puissance des deux relations allométriques étaient égaux hors période de stress.

La premiere étape a donc permis d’éliminer un parametreafgééuivante était de savoir
sur laquelle des deux relations allométriques (surface ou volumm)eléicient puissance
allait pouvoir étre calibré, puis comment les coefficients mlidttifs devaient étre ajustés
pour revenir a ISLAmoyenne de I'espéce. Parmi ces deux relations, le deeffiguissance
de celle reliant la surface a la longueur possédait la pldpaemps le meilleur coefficient de
détermination ). Sa valeur a alors été utilisée pour chaque espéce. Puislismtutine
LDMC moyenne, le coefficient multiplicatif de la relation reliamtblume & la longueur a été
optimisé pour retomber sur uB& Amoyenne de I'espéce.

Afin de tester l'intérét de ces différentes précautions powhése de calibration, nous
avons également testé une calibration ou chacun de ces paraavaitegte déterminé de
maniére indépendante, i.e. sans hypothése a priori. La robustesseddie GMmiNI, i.e. sa
capacité a atteindre un état de semi-équilibre et sa tapleiprédiction, était largement
affectée en utilisant une calibration indépendante. On est aigsé e simulations ne
dépassant pas 500 jours a des simulations allant jusqu’a 10 ans. Unméihiode, que je
n'ai pas eu le temps de tester, aurait été d’optimiser enenmtémps les cinq paramétres en
utilisant les méthodes bayésiennes. Le principe de base deétiesdes est de minimiser la
somme des carrées des écarts entr8LIA simulée et observée en jouant sur plusieurs

parametres.

Initialisation des variables d’état du modelée modéle GMINI possede 11 variables d’état

pour un individu moyen (talle chez les graminées) et 1 pour la pmpuigbour une talle

moyenne, 3 compartiments structuraux (racines, feuilles et pestgihotosynthétiques), 2
compartiments substrats (C et N), 4 compartiments résergesves labiles et lentes en C et
N), et les longueurs des feuilles et des racines ; pour la populk densité de talles. Les
longueurs de feuilles et de racines sont directement recalculpadir des compartiments
structuraux en connaissant les longueurs potentielles et les rombyens de feuilles et de
racines par talle. Elles ne demandent donc pas a étre indfalisé densité de talles initiale
était connue pour chacune des espéces sur le traitement C-bDdpEs @ar an, 360 kgN ha

an') de la collection de graminées. Pour les 9 autres variables, d’i@itialisation a été une

étape importante a considérer car I'équilibre entre les diff@rmpartiments détermine la

robustesse du modeéle.

58



Comme nous n'avions pas les données de biomasse totale sur laocotleagraminée, la

premiere étape a été d'appliqguer un méme protocole d'initialisagntre les différentes
especes. Aprés une coupe commune, nous avons considéré que les diftSmates avaient
le méme état de développement avec I'tdmbiomasse aérienne. La régle suivante a alors
été appliquée pour revenir a la biomasse d’une talle moyeln@n @ivise la valeur de 1t
ha' par la densité de talles moyennes de chaque espéce. On abt&ra biomasse du
compartiment structural foliaire par talle. (i) La biomadseprotéines photosynthétiques est
obtenue en appliqguant une valeur moyenne de 3% d’azote dans lesolisines fen début de
repousse (Gilet 1980). Puis, pour revenir a une biomasse de protéines, gueappd teneur
de 16% d’azote dans les structures protéique (Gilet 1980). Au\ipat,0.03x6.25%Vs. (iii)
La biomasse du compartiment racinaire est considérée comawulde du compartiment
aérien. (iv) Les compartiments substrats ont été considérésec@fnpour le C et 2% pour
le N, respectivement, de la biomasse structurale totale (febbayot 1997). (v) Les
compartiments réserves ont été considérés comme 10% des compisrtisubstrats
(Tabourel-Tayot 1997).

La seconde étape d'initialisation a pu étre réalisée gréoath ‘Restart’ qui permet de
sauvegarder I'état d’'un individu a tout moment de la simulation.sideglations de longue
durée ont donc été réalisées pour chaque espéce afin d’atteindeg da pseudo-équilibre
avant de sauvegarder I'état des variables d’état d’'un individu. En gecmarcet état au début

la nouvelle simulation, la phase de mise a I'équilibre a ainsi été largemenerédui
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2.3 Données pour la calibration du modele

Lors de mon arrivée en thése, le dispositif de collection de géawien place offrait la

possibilité de paramétrer le modeéle sur 13 especes de gramingesultivar de_olium et de

les évaluer sur plusieurs conditions de gestion, en cultures pueesr&lange de deux et six

especes. En culture pure, une base de données rassemblant 18 traisnfdacavait été

constituée grace a quatre campagnes de mesures en 2003-2004. La dégtearchepour le

paramétrage de ces espéces a consisté a utiliser te$anationnels pour calculer les valeurs

correspondantes des parametres du modele (Tableau 2-2). En 2005, seethepleamis de

calibrer 14 paramétres de morphogénese aérienne et 4 paraseet@mposition chimique.

Ce dispositif est donc présenté dans ma thése pour bien comprerédapéssde paramétrage

et d’évaluation du modele. La description proposée synthétise cditeédans la these de

L. Pontes (2006).

Tableau 2-2 Liste disponible des traits fonctionnels issus du di$paodiitiction en 2003-2004, de leur
abréviation et de leur unité. Cette liste est complétédapeatégorie de parametres dans le modele

GEMINI et par les parametres pouvant étre calibrés a partir dedoragtionnels.

Traits Code Units Parameters category Parameters
Leaf length LL cm Shoot Morphogenesis  Lieato, Fsheath
Individual leaf lamina area LA cm?2 Shoot Morphogenesis ba., aa.
Individual leaf lamina dry mass LDM mg Shoot Morphogenesis by, aw,
Leaf dry matter content LDMC mgDM gFM*  Shoot Morphogenesis LDMC
Specific leaf area SLA m2 kg* Shoot Morphogenesis by,
Phyllochron PH degree day Shoot Morphogenesis phy

Leaf lifespan LLS degree day Shoot Morphogenesis

Number of growing leaves NG nb tiller® Shoot Morphogenesis  NQeas
Number of mature leaves NM nb tiller* Shoot Morphogenesis  NMmeys
Sheath length SL cm Shoot Morphogenesis  Fgpeath
Vegetative plant height elongated VE cm Shoot Morphogenesis C

Leaf lamina N content LNC mg g* Chemical composition f,g

Plant cellular content C1 mg g* Chemical composition  fgs

Plant hemicellulose content c2 mg g* Chemical composition

Plant cellulose and lignin content C3 mg g* Chemical composition

Root N content RNC mg g* Chemical composition f,,

Root C content RCC mg g* Chemical composition fg,

Tiller density TD tillers m2 Population dynamic intcl, Tsen
Mature plant height elongated  ME cm Shoot phenology

Earliness of growth EG - Shoot phenology b er

2.3.1 Présentation du dispositif ‘Collection’

Caracteéristigues du sitel e dispositif expérimental a été implanté sur le site INRIA de

Theix (45°43'N, 03°01’E; Puy de Dome) a 870 m d’altitude. Le climatdastype semi-
continental de moyenne montagne. La température moyenne anstieli@eesur une période
de 17 ans (1986-2002) est de 9°C, avec des variations des moyenneslescaltae de 2°C
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(janvier/février) a 17°C (juillet/aoqt). Sur la méme périodes peécipitations annuelles
cumulées sont de 760 mm avec des périodes plus humides en mai /juin et septembre/octobre.
Le sol est de type ‘brun acide’ (classifié comme un Camb&ohda FAO) sur substrats
granitique et basaltique mélangés. Les analyses réalise@80&navant implantation du
dispositif font apparaitre une texture sablo-limoneuse (42.7% s#hlE)o limons, 21.2%

argile), avec une teneur en matiere organique de 5.2% et un,@h el 6 a 6.5.

Choix des especes étudié€es especes ont été choisies selon différents critéres :

« 1% critére :Espéces dominantes dans les communautés prairiales correspoddant a
prairies fauchées et paturées de fertilité moyenne. Géteztion se base sur des
résultats d’études antérieures en prairies permanentes de mayamagne conduites
par I'équipe UREP, notamment un essai de paturage de longue duréelt(led .
2005). Les especes de Poacees dominantes de cette étude ont été identifiees.
2°™ critére : Espéces d'intérét, i.e. présentant des caractéristiquesgignms et
biologiques particulieres comme la précocité pdl@pecurus pratensis

3°Me critére : Espéces qui malgré leur plus faible contribution & la biomesse
communautés sont rencontrées avec une forte fréquence dans les peimanentes
(e.g.Phleum pratensdoa trivialis).

4°™ critére : Enfin, ces critéres de sélection sont complétés en balayagtadient
d’exigence en nutriments (de indifférence a forte exigense), la base de la
classification proposée par Ellenberg (1977) intégrant différentegégies de
croissance, en se basant sur la classification CSR de Griamh¢1988).

Les semences de chacune des especes sélectionnées ootl&ésrénanuellement durant
I'été 2000 dans des parcelles connues, car intégrées soit dans uitidispggerme (site de
Theix), soit dans un réseau de parcelles suivies de longue datesftiis de Redon, INRA
Theix et de Laqueuille, INRA UE des Monts Dore). En combinant roes dispositifs, les
récoltes de graines intégrent une variabilité due soit a laendées habitats (altitude de 900 a
1000 m, sols bruns plus ou moins profonds a Theix et andosols a Laqueuille)adseittilité
des prairies (de modérée a forte), soit a la gestion dominatdes{té d’utilisation, paturage

ou fauche dominante).

Dispositif _expérimental. Pour implanter la collection de Poacées, une parcelle assez

homogene de 3000 m?2 a été sélectionnée. Auparavant, elle étaie yihige des essais de

sélection. Les cultures antérieures comprenaient des léegumineafiesy(blet).
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Sur cette parcelle, le dispositif expérimental a intégré plusieurs iédbject
» avoir des placettes cultivées en culture pure (pour les 13 espegesh association
binaire avec un cultivar dBactylis glomeratapour six espéeces ou en mélange de six
especes natives de graminées prairiales;
» appliquer des gestions contrastées en croisant deux niveaux deafentilN (limitante
et non limitante) et deux niveaux de perturbation (forte et faible fréquences de coupe)

e avoir des répétitions (blocs complets)

Tableau 2-3 Espéces de Poacées étudiées en collectionxa Ndwei commun francgais, abréviation,
indice d’exigence en nutriments d’Ellenbezgal. (1977) (NE) et classification selon les stratégies
proposées par Grinmet al. (1988).

Espece Nom commun Abréviation NE Stratégie
Alopecurus pratensik. Vulpin Ap 7 C/ICSR
Anthoxanthum odoraturn. Flouve Ao 3# SR/CSR
Arrhenatherum elatiuél.) J. et C.PRESL Fromental Ae 7 C/ICSR
Dactylis glomeratd.. Dactyle Dg 6 C/ICSR
Elytrigia repengL.) Gould Chiendent Er 7 C/CR
Festuca arundinace&chreb Fétuque élevée Fa 5 CSR
Festuca rubra.. Fétuque rouge Fr 3# CSR
Holcus lanatud.. Houlque laineuse HI 5 CSR
Lolium perennd.. Ray-grass anglais Lp 7 CR/ICSR
Lolium perennev..Clerpin Clerpin Cl* 7 CR/CSR
Phleum pratensek. Fléole Php 7 CR/CSR
Poa pratensig.. Paturin des prés Pp 6 CSR
Poa trivialis L. Paturin commun Pt 7 CR/CSR
Trisetum flavescen..) Beauv. Trisette Tf 5 CSR

* Cultivar implanté en tant que témoin ; C : Conifeéir ; S : Stress — tolérant ; R : rudéral
# Selon Ellenberg (1988) cité par Elberse & Beren(d993).

A partir de ces trois impératifs un dispositif factoriel corhplé&té construit, composé de
288 parcelles de 4.2 m2 (1.5 x 2.8 m) (Fig. 2-3) réparties en trois &doeplets. Le schéma
expérimental est présenté dans la these de Pontes (2006). 15&pamet implantées en
culture pure (13 poaceées natives et un cultivar), 72 correspondenba&ib#iss d’'une poacee
native et d’'un cultivar compétiteur de dactyle (binaires, six corguna testées) et 36
correspondent a des mélanges de 6 poacées natives (trois enétentfs). Seules les
parcelles implantées en culture pure sont intégrées a ce travail.

En fonction de ces criteres, 13 especes et un cultivar ont @étiadhées. Les
abréviations utilisées pour identifier chaque espéce dans ladaiite travail, leur nom
commun, leurs exigences en nutriments et leur stratégie sahétgées dans le Tableau 2-1.
Elles constituent des especes présentes dans les communautédagseArrhenatheretea
(Guinochet 1970) qui, classiqguement, correspondent aux communautés pra@safesiries

permanentes de moyenne montagne continentale humide.
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A

Figure 2-5 Photographies du dispositif et de parcelles de Poadedascollection & Theix (octobre
2006). De gauche a droite : Monocultured=darundinaceaE. repensF. rubraetD. glomerata

Mise _en place et entretien du_dispositif expérimentaes parcelles du dispositif ont été

semées en ligne les 30 et 31 mai 2001. Les détails de la lenedé&aillés dans la these
Pontes 2006. Les traitements expérimentaux ont commencé aprés une coupe dsatiegylar
le 15 octobre 2001 (hauteur 6 cm).

Il 'y a pas eu de fumure de fond en 2002. Puis chaque année, on a appos@ du P
(80 kg art) et du KO (240 kg aft). Le ROs a été apporté en une seule application en mars,
le K;O a été apporté en trois apports fractionnés au cours du printengetetmination des
doses apportées est raisonnée en fonction des indices de nutritioneBut€srchaque année,
de maniére a ce que ces deux éléments ne soient pas limitants pour la crdssaspeces.

Le développement des especes adventices a été suivi régulierApaenitia premiére et
apres la derniére coupe de I'année, un désherbage a été faitdmstparcelles en utilisant du
Glyphosate & la concentration de 10 iH.O. En complément, deux fois par an (printemps
et automne) un désherbant sélectif des gazons de graminéesyffiurexclopyralid + 2.4-m
cpa) a été utilisé avec un dosage de 4 I bar les parcelles pendant toutes les années
d’expérimentation. Un désherbage manuel a l'intérieur des parcelié® réalisé aussi
frequemment que nécessaire.

Un suivi régulier de I'état hydrique des parcelles a étéemiplace au moyen de mesures
par sonde TDR (Time Domain Reflectometry, Trime-FM, Medfi&)§A) (Fig. 2-4). Ces
mesures ont été réalisées chaque semaine sur des parceéarence (parcelle de ‘Dactylis
glomerata’, 12 parcelles). Trois mesures ont été effectusepaocelle. Lorsque le résultat
des mesures TDR indiquait une teneur en eau du sol en dessous de&Qfbgation a été

apportée.
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40 1 Figure 2-6 Contenu
35 | e 2003 volumétrique en eau du sol
. o 2004 (TDR) pour 2003 et 2004 .dang,
les parcelles de la collection a

25 | Theix. La ligne rouge figure le
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0 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ pour lesquelles l'irrigation a été

90 110 130 150 170 190 210 230 250 =270 Mise en place.
Calendrier Julien

Traitements _expérimentauxLe schéma expérimental est un dispositif factoriel en bloc

complet qui permet de suivre le comportement des 13 especans etilivar sous l'effet des
facteurs de gestion, fréquence de coupe et niveau de nutrition, ar@édrois répétitions par
traitement (12 parcelles par espéce ou association). Chaque blocercdng& parcelles
(pures, binaires et mélanges). Le dispositif expérimental comhgleux régimes de fauche (3
et 6 coupes ah C- et C+) et deux niveaux de fertilisation azotée (N-&t120 et 360 kgN
ha' an?). Le croisement de ces deux facteurs permet d'obtenir quattentents (C+N+,
C+N-, C-N+ et C-N-).

Le traitement (C+) est effectué avec une fréquence mengpéieode de repousse
d’environ 30 jours). Le traitement (C-) est effectué avec unediéiié bimensuelle. Aussi,
Les coupes ont été effectuées a 6 cm du sol, hauteur proche efidm g@ffectuée sur les
prairies permanentes (Belesky al. 2002). Les quantités d’azote a apporter annuellement
dans chacun des deux traitements sont fractionnées selon le dgkroeupes (Tableau 2-1).

L’épandage de I'engrais (Ammo-nitrate, 33.5 %) se fait environ cinqg jours lapréspe.

Tableau 2-4 Fertilisation azotée. Apports par traitement (kg ha

Coupes C+ C-

N+ N- N+ N-
Fin mars/début avril 60 20 120 40
Coupe 1 60 20 - -
Coupe 2 60 20 120 40
Coupe 3 60 20 - -
Coupe 4 60 20 120 40
Coupe 5 60 20 - -
Total annuel (kgN haan®) 360 120 360 120
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Calibration _des parametres de EBINI. Plusieurs stratégies de calibration étaient

envisageables pour le paramétrage par especenielG
* Prendre la moyenne de tous les traitements et de toutestdss Gatte stratégie a
'avantage de minimiser la variance d’'un trait ou d'un paramé&spendant, cette
minimisation est également un défaut car elle masquera kicigdasle la plante en
réponse aux facteurs environnementaux. En effet, les traits ieoivacoupe,
fertilisation et année dans notre cas), de maniere dépendaimtdépendante, de
maniere linéaire ou exponentielle.
= Calibrer le modéle sur un traitement ce qui permettra de poévalner le modeéle sur
les autres traitements de maniere complétement indépendaniecdit avec Suding
et al. (2003), le traitement considéré comme maximisant la croisggneela plante
(faible rythme de coupe, disponibilité non limitante en nutrimenenetau), i.e. le
traitement C-N+, a été choisi.
La seconde stratégie a donc été choisie car plus cohérentejileéoent et plus robuste
statistiqguement. L’idéal aurait été de calibrer le modelaisardes années et de I'évaluer sur
'autre. Cependant, certains traits n'avaient pas pu étre mesuréss deux années et cette

solution a donc été abandonnée.

2.3.2 Présentation des expérimentations et données complémentaires

Les cartes de paramétres par espéce ont ensuite été complétéesdegtmrdae suivante :

« Mise en place de mesures complémentaires de processus €écapjfiysed sur le
traitement C-N+ du dispositif collection. Cette étape a condarrésorption de I'azote et
du carbone lors de la sénescence foliaire, la morphologie racinaire etgtaisoacinaire
de NQ/NH,".

* Revue de la littérature scientifique afin d'utiliser les donnégjs publiées pour nos
especes. Le paramétrage de la photosynthése a ainsi &té géatie a un jeu de données
publié dans le cadre d’un projet Européen sur les prairiesodéagne (Wohlfahret al.
1999).

» Utilisation de jeux de données supplémentaires, disponibles graceolalorations
permises par le projeti®coveErR Par exemple, une collaboration avec Francois Gastal
(INRA Lusignan) m’a permis de renseigner des caradtfuiest photosynthétiques pour

trois espéces communes de graminées.
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Calibration des mécanismes d’acquisition et de conservation 'deote. La littérature ne

nous fournissant pas la possibilité d'acquérir ces paramétres poull3h@speces de
graminées, une expérimentation supplémentaire a été réaliske dispositif collection de
Theix en Septembre-Octobre 2006.

L’absorption d’azote minérale est limitée par la disponibilitéNedu sol et est retro-
inhibée par la concentration en N substrat dans la plante (Johnson 1988%aB8ijal. 2000,
Soussaneet al. 2002). Ces limitations ont été formalisées de la maniére saivdants

Soussanat al.2002 (Eq. a) et reprises dansMiNI suivant I'équation b.

- 1 1 (Eq. a) -gg* in[ 1.0ffre ) (Eq. b)
VUP‘ Vmax EJ;'+ Nsub/kl"I Dl+ Km '\Loil Supm SJO maX(l,\NN/K,) mnm(l, Ab%]

oU Vmax €t S sont une capacité d’absorption potentielle d’azote sans aucune ceritéard
I'état nutritionnel de la plante ou a la ressource préleNgeet Wy sont la concentration en N
soluble dans les tissuk, est le seuil de concentration en N dans les tissus au-delalduqu
I'absorption est limitée, et les ratids,/Nsoi et offre/Absy représentent la limitation de
I'absorption quand la ressource est limitante dans la solution duaschlibration de Wax ou

de Sy demande a tenir compte de ces deux limitations dans la nouvelle expérimentdon sur

dispositif collection.

Net uptake
Imax ‘-------------.:--""1::--

Time effect

| .

Concentration

Imax/2 |-~

Figure 2-7 Experimentation d’absorption racinaire et cinétiqueritnge de prélévement de N®u
NH," par des racines excisées.

L'étude d’absorption a été réalisée sur des racines jeunesjsanit un nouveau volume
souterrain (‘ingrowth cores’), sur le traitement C-N+ (3 ceupg' et 360 kgN ha ari’).
Pour éviter la limitation de I'absorption liée a la concentratiorNedans les tissus, deux
coupes successives ont été réalisées durant la croissancargadipaes Six semaines
(Septembre-Octobre 2006) de repousse, les racines ont été réaltéremsportées au
laboratoire. Dans un délai de trois heures aprés leur excision, nétewe de prélevement
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permettait de suivre la diminution de la concentration dans chacunlbss bu avaient été
placées les racines. L’excision des racines n'a pas d’effet surleacité d’absorption durant

ce délai (Louahlieet al. 2000). En répétant cette manipulation a différentes concentrations
initiales en N@ et NH;", il a été possible de tracer une courbe de Michaelis-Mentderet
déduire la capacité maximal&,§ (Engelset al. 2000) de ces deux ions (voir chapitre 4).
Aprés la cinétique d’absorption, les racines ont été conservées afid°@e mesurer leur
matiere fraiche et seche et leur morphologie (surface, longliaomgtre) apres digitalisation

et analyse numérique grace au logiciel WinRhizo (Revaillot et Picon-@b208a5).

Dans la littérature, deux théories existent pour expliquer etal@er le mécanisme de la
résorption (Franklin et Agren 2002). Le mécansime de l'efficigmopose qu’a partir d’'une
teneur en N donnée, un taux de résorption permettra de récupépmrtiaale 'azote de la
feuille en sénéscence. Le mécanisme de proficience propose giiradjpee teneur en N
donnée, une différence avec une teneur minimale en N sera préeeladeuille sénescente
pour retourner aux parties vivantes de la plante. La formalisatimesienécanismes est la
suivante (Kobeet al.2005) :

Efficience :[Nutrient]Senz alfl Nutrien} ot Proficience [Nutrient] = alf Nutrien}bgr

Le modele @GmiNi utilise le mécanisme d’efficience pour modéliser la résampdiu C et du
N. En plus de la calibration de ce mécanisme, une expérimentatitadispositif collection
de Theix permettra de tester ces deux hypothéses. Les 13 spi#cété étudiées en
Septembre 2006 sur 'ensemble du dispositif de collection. Six sesr@deneroissance ont été
nécessaires pour obtenir une feuille sénéscente pour I'ensemble egfEces.
L’échantillonnage des talles par placette a été réalied $e protocole mis en place par
Cornelisseret al. (2003) afin de mesurer la longueur d’'une feuille et la surfadenkur en
matiere seche et les teneurs en N et C d'un limbe. Sur challieces mesures ont été
réalisées sur la plus vieille feuille mature ainsi que syrémiere feuille sénescente (dont
plus de 50% de la feuille était en sénescence). Pour tenir ealapa perte de masse durant
la sénescence, les teneurs en N et en C des limbes ont été corrigéksyKbah2007a). La
surface du limbe sénescent est recalculée a partir descieref issus des relations
allométriques entre la longueur des feuilles et la surface des limbes.

Les modeles d’efficience et de proficience sont testés gmaession linéaire entre les
teneurs corrigées en azote et en carbone dans les feéillescentes et vertes (Tableau 2-5).

Pour I'azote ou pour le carbone, les coefficients de corrélatiorégontalents pour les deux

67



modeles. Pour 'azote, la pente du modéle est significativementedifiééde 1 alors que pour
le carbone, la pente n'est pas différente. Si I'analyse defaipnce pour 'azote est réalisée
par espece, on s’apercoit que seulement quelques especes ont uddfpesniée de 1. Il est
ainsi difficile de trancher entre ces deux mécanismes. Aussité choisi de conserver le
mécanisme d’efficience déja inclus dans le modéri@ et de parameétrer le mécanisme de

résorption selon un formalisme linéaire.

Tableau 2-5 Regressions linéaires des modéles d'efficiende @roficience de la résorption de
I'azote et du carbone foliaire.

Nitrogen Carbone
Model Coefficient Estimate Error P-level r? Estimate Error P-level r?
Efficience LNCsen= a.LNGy + b
Slope a 0.616 0.053 <0.001 0.57 0.825 0.040 €10.0 0.80
Intercept b -0.002 0.001 <0.05 -0.007 0.008 n.s.
Proficience  log (LNCse) = log (a) + b.log (LNG)
Slope b 1.275 0.107 <0.001 0.58 1.026 0.054 810.0 0.78
Intercept log a 0.400 0.458 n.s. -0.202 0.092 .050

Calibration _des mécanismes photosynthétiquésanalyse de sensibilité a révélé que le

modéle GMINI est tres sensible a certains parametres de la photosymthésrilierement a
ceux établissant la réponse de la photosynthese a la températyplasPDa littérature montre
que le paramétrig; est assez variable entre especes au sein d’'une méme comnpuaiaiaié
(Wohlfahrt et al. 1998, Wohlfahrtet al. 1999), ce qui demande d’acquérir ce paramétre par
espéece contrairement a ce que laissait supposer I'analysnsibili#é. La littérature étant
abondante sur la photosynthése et sa modélisation, il a été décittoe'accent sur son
étude plutdt que de mettre en place de nouvelles expérimentations.

Parmi les nombreuses études, je me suis particulierementsgééerix travaux de
Wohlfahrt et al. (1998, 1999) et cela pour plusieurs raisons : i) cette étude concerne des
prairies permanentes soumis a une faible intensité de gestioilgirgis aux prairies de
moyenne montagne en Auvergne ; ii) les especes étudiéesiappant a différents types
fonctionnels dont celui des poacées avec trois especes égadtnwkées dans la collection
(Dactylis glomerataFestuca rubraet Trisetum flavescens iii) les dépendances a l'azote, a
la lumiére, a la température et a la conductance stomatique pleotosynthése ont été
calibrées au méme moment et pour chaque espéece ; iv) les retdtsmmgées précédemment

dans la littérature (Wullschleger 1993) sont confirmées dares &eftle aux échelles intra et
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inter-spécifiques. La revue de la littérature a permis égalemeatraidtre a jour les équations
de GmINI sur la photosynthese.

Sur les 13 espéces de la collection de Theix, seulement trois puudte calibrées a
partir de la littérature. Grace au projes@ovER une collaboration avec Francois Gastal m’a
donné accés a un jeu de données supplémentaire issu d'un dispositifesiandalui de la
collection de Theix. PouDactylis glomerata Festuca arundinace&t Lolium perenngles
courbes de réponse a la lumiere m’ont permis de calibreatasnétress, Jc et alpha (Fig.
2-7) du mécanisme de la photosynthese (c.f. sensibilite, Figure 2-5).

J'ai finalement choisi de ne pas utiliser pour Gemini un paragetcomplet de la
photosynthese par espece (seules 6 especes étant renseignéealibtation commune des
parametres a donc été appliquée pour les différentes especes en se badbntisspoacées
des prairies autrichiennes (Wohlfabttal. 1998).
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Figure 2-8 Calibration de la photosynthése sur trois especgsadenées Kestuca arundinacea
Dactylis glomerataet Lolium perenng (données F. Gastal, communication personnelle). La Fig. A
montre la calibration du parametkg qui est la pente de la relatidfTn.Npa La Fig. B montre

qu’'apres calibration des parametres, la photosynthése sinxgliégue parfaitement la photosynthése
observée.
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2.3.3 Bilan sur le paramétrage des 13 especes de graminées

Durant ma thése, I'ensemble du process de paramétragedéiesié en plusieurs étapes
présentées dans le tableau ci-dessous (Tableau 2-6). Chacune éapessa permis de
calibrer les parameétres pour chacune des especes de laamll@dtexception du mécanisme
de photosynthése. Pour ce mécanisme, la recherche bibliographiquesnpa pdoutir a
calibrer 'ensemble des espéces et il restera a les définirigpéaifent dans I'avenir.

Au final, nous avons pu renseigner de maniere détaillée 54 paranigtseparametres
restants (14) ont été fixés a une méme valeur pour touteplresstudiées, sauf dans le cas
de deux parametres de démographie racinaire (Orl et Tr),lggquels le modele montrait
une forte sensibilité. Dans mon étude, ces deux parametres aptiéiésés manuellement

pour minimiser la différence simulée / observée de la biomasse récoltable.

Tableau 2-6 Etapes de paramétrage du modeleNs durant ma thése

Etape Process Finalité Compteur
1 Total Ensemble des paramétres biologiquemeriirahlies 66
2 Base de données collection 2005 Morphologie etposition chimique aérienne 48
3 Analyse de sensibilité Discrimination de parae®#ssentiels / non essentiels 38
4 Recherche bibliographique Photosynthese et céadoe stomatique 23
5 Recherche bibliographique Contrainte biochimioupendante de I'espéce 20
6 Expérimentation collection Acquisition et utilism de N, morphologie racinaire 14
7 Optimisation Morphologie racinaire 12
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RESULTATS

Tests d’hypotheses et

Paramétrage du modele GMINI






*Me L APITRE

CO-LIMITATION DE LA PHOTOSYNTHESE UNE

HYPOTHESE DALLOCATION DE L'AZOTE

Ce chapitre est consacré a la validation d’'une hypothése dedbas®edéle GminI, la
coordination des réactions claires et sombres de la photosyntledsehypothése définit un
point de colimitation de la photosythése pour lequel la teneur endirdédimite a la fois les
réactions sombres (capacité de carboxylation de la Rubisc®) etdetions claires (capacité
de régénération du RuBP par le flux d’électrons). Ce point de tatfiom est ensuite défini
dans le modéle BN comme la teneur en N cible vers lequel doit tendre la fquolle étre
co-limitée par la lumiére et I'azote. Cette cible per@dda plante de réguler son allocation
d’assimilats entre les protéines foliaires destinéegphdtosynthese et les structures foliaires
destinées a la capture de la lumiere. A mon arrivée en ttetse hypothése n’avait été que
partiellement validée et n'avait pas été publiee. Grace a wee dm données importante
portant sur 31 espéces €pnet sur un large gradient de conditions environnementales, cette
hypothese a été testée pour des feuilles au sommet du couviee {paEn complément,
nous avons voulu également tester un corollaire de cette hypothes&diugpe la teneur en
N de la feuille dans le couvert dépend davantage de I'éclairememteqsen age (partie 2).
Enfin, les conséquences au cours du temps de cette hypothése tudiéts én simulant la

teneur en azote cible durant deux années.
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ABSTRACT

Photosynthetic capacity is one of the most sensitive parameteegetation models and its
relationship to leaf nitrogen (N) content links ecosystem carbon af@) N cycles.
Nevertheless a predictive understanding of these two key paramstestill missing.
Currently they are parameterized by empirical approachesyagdrbon centred optimality
approaches. We show that the coordination between @gylkaqd light {\;) driven processes
of leaf C; photosynthesis provides a means to gain a predictive understanding of
photosynthetic capacity and its link to N cycle in terresg@systems based on first order
principles and environmental conditions. Using a completed model of leafsyhtitesis, the
coordination theory, which proposes that leaves are on average tmliby W, and W
driven biochemical processes, was tested for mature sunlitsl€aom 31 C; species,
belonging to 6 plant functional types and grown under a larggerari environmental
conditions. This simple hypothesis explained without bias 92% of tHevestance in leaf N
content per unit area, using three plant functional traits: thefispéxaf area and two

photosynthetic traitskg, the ratio between/. - the RuBP carboxylation / oxygenation

capacity - and leaf photosynthetic N contéWl andJiac, the ratio betweedyax — the RuBP

regeneration capacity - awd ). We further show that the adaptation of these two

photosynthetic traits to N availability, temperature and radiatioing plant growth tends to

maximise net photosynthesis and photosynthetic N use efficiency.
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INTRODUCTION

The variation of net photosynthesi8, with growth conditions, seasons and species, is
related to concurrent changes in leaf N content and to allocafidsh between different
photosynthetic protein pools (1). For a given leaf N content, intrafgpeesponses of leaf
photosynthesis to variations of light, temperature and @centration ([Cg)) have been
successfully represented by the biochemical modelCpfphotosynthesis proposed by
Farguhar, von Caemmerer & Berry (2). This model has pioneeredmiéehanistic
representation of the darkME) and light W) biochemical processes (the variables and
parameters used in this study are described in Table S1). Tddsl mssumes that the
carboxylation / oxygenation of ribulose-1,5-bisphosphate (RuBP) by the endyntose 1-5-
bisphosphate carboxylase / oxygenase (Rubisco), and the regenefaffuBP by the
electron transport chain are the main limitations of photosynthAsistrong correlation

linearly links the capacity of electron transpastx to the capacity of carboxylatio. (3),

indicating that C@assimilation could be regulated in a coordinated manner by the tiwo ma

limiting photosynthetic processes (4). Moreover, a number of stujiested thatV,, and

Jmax are linearly correlated to the leaf N content, both at irmchHaterspecific levels (5-6).
Combining these two observations may provide a predictive understanding of C-N g@aplin
the leaf scale, which is essential to predict photosynthelafaplant, stand and ecosystem
scales under changing environmental conditions (4).

To advance in this understanding, Cle¢rl. (7) proposed a coordination theory of leaf N
distribution in the canopy, based on the co-limitation of leaf photosyistivy Wc andW,.
According to this theory, there is a single leaf N content umieen environmental
conditions, which maintains a balance between Rubisco activity anB Ragéneration. This
co-limiting N value was shown to increase with irradiance and ¢tingewith temperature
and with atmospheric [C(7). In agreement with the coordination theory (7), experimental
studies at intra-specific level showed that N distribution decleses with canopy depth (8-
11) than predicted by the C-centred approach of the optimisation thvelmigh assumes a
vertical leaf N allocation scaling with photosynthetic assimilate returns

Apart from its decline within canopy, there are numerous otheesafsvariation in leaf
N content, caused both by genetic (12) and by environmental factorsTd3Jate, the
coordination hypothesis has not been tested across species and envabrfactats,
possibly because of a lack of appropriate data including environmentghgronditions and

photosynthetic parameters for a wide rang€pplant species. In addition, a full test of this

76



theory requires extending the calculation procedure of the caAgrit value to account for
the coupling between leaf photosynthesis and stomatal conductancec(ngdeaf N to
structural and metabolic pools (14-15), and calculating the acclimafighotosynthetic
parameters to air temperature (16-17) and atmospherig [T8).

In this study, we completed a model coupling C, N ap@ IHuxes at the leaf scale
with the aim of evaluating the coordination theory acrosplant species. To this aim, a
database comprising plant and environmental characteristicsatarersunlit leaves of 3Q;
species (263 observations) covering 6 plant functional types (PHF®®) gooth under
constant and outdoors environments at a range of N and water suppliesnasgharic

[CO;] was assembled. Plant specific characteristics includeatis etweerV, and Npa

(ks) and betweerV, —andJmax (Jiac) at reference temperature and atmosphericJ@ad the

specific leaf areaJLA.

The coordination hypothesis was tested: i) by compaiiogndWij for the measured leaf
N concentration, and ii) by comparing simulated and measured lassiNning coordination.
We further show thaks and Ji,c are physiological traits, which reflect plant adaptation to
light, temperature and N availability during growth and tend teimiae photosynthetic N
use efficiency (PNUE) and photosynthetic activit4,)( These results have important
implications for gross primary productivity and for C and N couplitigpiwv ecosystems and

at global scale.

Table 1 Characteristics of the relationship between predicted andveloskraf nitrogen (N) content
(Na g N mi®) according to plant functional type (PFT,), (N gDM?Y) is the structural leaf N content
optimised for each PFT. The intercepts of regression for B&REhwere set to zero (since there were
not significantly different from zero) to estimate the s®pPFTs are: 3, temperate broadleaved
evergreen trees and evergreen coniferous trees; 4, temperate bexadeaduous trees; 8, deciduous
shrubs and herbs; 10; B8erbaceous; 12, wheat; and 16, N fixing trees.

PFT Data Nb. N, fos RRMSE RRMSEs RRMSEu r? P-value Slope
Overall 263 2.0 (0.6-8.2) 0.0121 0.150 0.012 0.138 0.89" 1.00" +0.02
3 42 2.4°(0.6-8.2) 0.011%° 0.121 0.003 0.118 0.97 1.02™ +0.03
4 48 1.9°(1.0-3.7) 0.011%® 0.130 0.017 0.0113 0.87 1.01" +0.04
8 40 1.5(0.8-3.5) 0.011¥°  0.189 0.005 0.184 0.75 0.98™ +0.05
10 40 1.6(0.9-2.6)  0.013% 0.068 0.008 0.060 0.89 0.98™ +0.02
12 59 2.4(0.9-3.6) 0.010%7 0.055 0.003 0.052 0.89 0.99" +0.02
16 34 1.7(1.1-3.3)  0.0135 0.202 0.098 0.103 0.85 1.05™ +0.07
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RESULTS

Calculated leaf photosynthesis shows co-limitation under meagrowth conditions. We
assessed the level of photosynthetic co-limitation by compavintg W under mean growth
conditions for all observations in the databasfk closely matchedV (Fig. 1,n = 263,r° =
0.93,P < 0.001, slope 0.980.1, intercept not significantly different from zero) across sgecie
and across growth environments (characterisedTQy PPFD, hs and C, which are
respectively, temperature, radiation, relative humidity and,J@Qring the plant growth).
Nevertheless, an ANOVA on residuals of this regression showephificant PFT effectd.f.
=5, 253;P < 0.001). The calculated ratio . to W, was not significantly different from one
(t-test atP < 0.01,n = 263, Fig. 1). This ratio varied neither with any species petens) nor
with environmental growth condition but significantly with leaf photdlsgtic N content

(Npa). The variance explained ¥y, was, however, lowrf = 0.08, Fig. 1, insert).

Figure 1 Relationship between the predicte Y =1.02(1.01-1.03) X, 2 = 0.93%+
rates of RuBP carboxylation / oxygenatic ' ' ' ’ ' s/
(Wy) and RuBP regenerationV\j) under s+ PFT3 s/
environmental plant growth conditions. TF v PFT4 / A /s
solid line is the regression. Dashed lin __ 07 o prTs / o /
indicate the prediction interval. Differen~, = PFT10 . dvd

symbols are for PFTs: 3 (black triangle uf« ° PFT12 g0 /v /

temperate broadleaved evergreen trees E ° PFT16 S s

evergreen coniferous trees; 4 (grey triang g 20 7 e

down), temperate broadleaved deciduc = s ¢ o P

trees; 8 (open circle), deciduous shrubs ¢ g’ / 12 o X
herbs; 10 (black square)g Gerbaceous; 12 57 =

(grey diamond), €crops (wheat); and 1€ 107 e /4 i 0 -1aky

(open hexagon), N fixing trees. The inse . 4 TRl :

shows the relationship between the le 4 "\ observed (g m)
photosynthetic N content and the ratiovdf o T T e
to W. Dashed lines indicate +10% variatio 0 0 1'0 2'0 3'0 40

around a ratio equal 1.0 indicating lei

2 -1
photosynthesis coordination. W (Hmol m™ s7)

Predicted coordinated leaf N content N, matches observed leaf N contentNg).
Observed values dfl; did not differ significantly across PFTs (Table 1). Howevethiwi
each PFT )N, was significantly affected by specieB €0.001) and growth condition$ (
<0.01) (Dataset S1).

Overall and within each PFT, predicted and obseNggalues were closely correlated
with a slope not significantly different from one and an interceptsigstificantly different
from zero (Fig. 2n = 263,r°= 0.92, slope = 1.080.01, P < 0.001; Table 1). The relative
root mean square error (RRMSE) among PFTs ranged from 0.055 for twl®a01 for N-
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fixing trees. Its breakdown into unsystematic and systematar égrms shows that the
prediction error was mostly unsystematic and therefore assdctat data and not to a
systematic model error, except for N-fixing trees for whtah error was shared equally. An
ANOVA on the residuals of Fig. 2 showed a weak significant efie®FTs and significant

effects of Ty andhs (Table S3). Among PFTs, the residuals for @derbaceous (PFT 10)
type were significantly higher than zero in contrast to other PFTs (Table S3).

= - 2 - *kk /
Figure 2 Relationship between predicte g ¥=100(0.99-1.01)X, "= 0.92 /|
and observed leaf N conterldy]. N, was s+ PFT3 s e
calculated as the sum of the e 74 v PFT4 s il
photosynthetic and structural N content<_ o PFTS8 g
Leaf photosynthetic N content wa E 6- =« PFT10 7 94
predicted using Eg. 2 with the specie &, ¢ PFT12 /‘
specific parameterss and Ji.. f.s was o 5 © PFT16 /, 7
optimised independently for each PF 2 s
Symbols are as for Fig. 1. The solid line @ * ] £ > % o
the regression line. The dashed lin 2 2 A
indicate the prediction interval. The inse Om n ./° %7 A zf'/
shows the same relationship without tt < 5 | g 201 B;V
very high observed\, values for the PFT v 15 - 4
3. 1 - 10 7/0%0@ S
RMSE=0.12 |”%” RMSE=0.14
0 I I I I IO.S 1.0I 15 2.I0 25 I3.0 3.5

o 1 2 3 4 5 6 7 8 9
N, predicted (gN m™?)

Mean variation of parameters used for the predictionin the database, the parameters used
to calculate leaf photosynthesis and stomatal conductanceSkéy&:,., ks, calculated from

Ve, » Jmax @and leaf N measurements (Table S2, Eq. 12, 15)TrAchax and Jnax varied

among species from 4 to 141 pmofm® and from 8 to 213 pmol ™s?, respectively,Jac
varied from 1.69 to 3.71, arld varied from 4.6 to 350 pmol’®§ s* (Fig. S1).SLAvaried
from 1.5 to 43.2 rhkg’ All other parameters were fixed to a single set of values (Table S1).
Under standard environmental conditiohsac varied significantly withks and Jac. Npac
decreased wittks (Fig. 3A) according to an inverse relationship which imposesamg
constraint on this physiological trait, since l&walues are conducive of higly values. For
a given lealNy4, ks did not affect leaf\, (Fig. 3B), but PNUE increased linearly wikh (Fig.
3C). For a givenks value, bothNyac (Fig. 3A) andA, (Fig. 3B) displayed logarithmic
responses td... As a consequence, PNUE was not affectedyFig. 3C).
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Table 2 Effects of environmental conditions on leaf functional tréits J..., SLA. The factors are
PFTs and environmental growth conditions: radiat®RKD), temperatureT), relative humidity i)

and air [CQ] (C,). A) Degree of freedomd(f.), variance explained (%), statistical significance and
sign (positive or negative) of interactions with continuous e B) Post-ANOVA comparison
between means with Tukey's test at 0.05 level.

A) log (ks) log Jtac) log SLA)
Factors df Variance P value Sign Variance P value Sign Variance P value Sign
species (PFT) 31 64.5 <0.001 41.7 <0.001 36.0 <0.001
PFT 5 13.8  <0.001 432  <0.001 59.2  <0.001
N level 2 15.7  <0.001 1.5 <0.05 0.8 <0.05
PPFD 1 24  <0.001 0.9 <0.05 + <0.1 ns
Ty 1 29  <0.001 6.0 <0.001 + 0.8 <0.01 +
hg 1 <0.1 ns <0.1 ns 0.8 <0.01 +
Ca 1 <0.1 ns 5.3 <0.001 + 1.0  <0.001-
PPFD x T, 1 <0.1 ns 1.3 <0.05 - 0.6 <001 -
hs x Ty 1 <0.1 ns <0.1 ns 0.6 <0.01 -
Total 263 r°=72.4 <0.001 r’=77.3 <0.001 r’=88.7 <0.001
B) Mean Estimate SE Estimate SE Estimate SE
PFTs 3 3.87 0.10 0.746  0.025 158  0.06
3.50¢° 0.10 0.72%  0.025 259  0.06
4.07 0.09 0.857  0.025 287  0.06
10 4.94 0.23 0.942  0.069 3.02 0.6
12 417 0.10 1.105  0.024 288  0.06
16 3.44 0.13 0.659  0.034 279  0.08
N level 1 4.14 0.06 0.827  0.016 259  0.03
418 0.04 0.861  0.012 261  0.03
3 3.77 0.04 0.822  0.012 2.68  0.03

Dependency of leaf parameters to environmental growth conditia A large fraction of

the total variance in leaf parameters was determined lyesp@ested within PFTs), PFTs

and environmental growth conditions$ € 0.72,r? = 0.77 and? = 0.89, respectively forks,

Jac and SLA). Species explained the largest share of the total varianke (df = 31,252,

Table 2A). Species and PFT had equivalent explained variandafaalthough PFT had a
predominant effect o&LA Forks, the remainder was equally explained by N level (15.7%)
and PFT (13.8%)PPFD times Ty interaction was significant for the three leaf parameters
(Table 2A). ks and J,c varied significantly and positively witRPFD and Ty (Table 2A).
However,J.c varied negatively with thBPFD by T, interaction.J,c varied also significantly
and positively withC, (Table 2A). Finally, SLA varied significantly and positivelytivTg, hs

and negatively withC, and thePPFD by Ty and Ty by hs interactions were significant.

80



Multiple means comparison showed significant differences acro3s. Rk herbaceous
(PFT10) and crops (PFT12) had significantly higkgrJ,c and SLA values compared with
other PFTs, although N-fixing trees (PFT16) had lowgeand J,c values but intermediate
SLAVvalues (Table 2B). Other PFTs had intermediate values. Acrdsdiliéation levelsks

decreased with N level, whilgLAincreased (Table 2BJ:,c was not affected significantly by

N level.

DISCUSSION

A successful test of the coordination theory of leaf photosynthes@ur study demonstrates
the validity of the leaf photosynthesis coordination hypothesis aartasge range dat; plant
species and environmental conditions. The coordination hypothesis provideslgtical
solution to predict photosynthetic capacity and calculate area-beefeN content and, hence,
couples photosynthetic C gain and leaf N investment. It is rexbkrkthat this simple
hypothesis explains 92% of the total varianceNgffor 31 species from 6 different PFTs.
Moreover, the model appears to have a low systematic RRM8Enwi systematic bias.
Furthermore, since optimised structural leaf N content variesnarrow range across PFTs
(0.012 + 0.001 gN DM, corresponding to 0.68 gN frieaf whenSLAis set to 17.6 kg™
DM, dataset mean), variations in coordinated leaf photosynthetic N coNteditappear to be
the overwhelming determinant of total leaf N contéf)( Sunlit mature leaves d; plants
are apparently able to achieve photosynthetic coordination in a wide @& optimal and
sub-optimal conditions. However, coordination is not achieved under severentsuarel
water limitations, as indicated by, values lower thamN,. values under these severe stress
conditions (data not shown).

While optimisedf,s shows little variation on leaf dry mass basis (0.012 + 0.001 N g
DM), it accounts for 15 to 50% of total leaf N content per lead,aaeross all species in the
database. Structural N is found in cell walls (1.6 to 9.5% of totdl Ne in Polygonum
cupsidatumand 40 to 60% for sclerophyllous tree, shrub and vine species) (19-20) and in
nucleic acids (10-15%) (21). In addition, several other non-photosynthetagentrus
compounds (e.g. cytosolic proteins, amino acids, ribosomes and mitochoodtid)ute to
the structural leaf N pool (22). Several experimental studiesditarapted to estimafg; and
values comprised between 0.0101 and 0.0136 {®My were found for a range of
herbaceou€; species (9, 14). Thes$gq values are in the same range as those found for dead
leaves after natural N resorption during senescence (21) amctusét N is therefore

considered as not being available for redistribution (23).
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According to the coordination theory, along the vertical canopy pridfiic scales with
PPFD (Eq. 2). Therefore, the coordination theory matches the predictedgsieal between
photosynthetic proteins and transmitBFD (7), which has often been reported (8-IK),
hs andC, also vary down the vertical canopy profile. At a gi\vPFD, higherhs and lower
Tk at depth would reducl,s, while a lowerC, would increase it. With some crop species
like wheat, N limitation accelerates the declineNinwith PPFD (24), which may indicate
preferential N allocation to leaves in full light, resulting inefprential photosynthetic

coordination of these leaves despite N limitation.

Uncertainties in the calculation of Nyae. The calculation relies on a number of plant
parameters and environmental variables, leading to some ungestaiffor instance,
temperature response parameters (enthalpies and entropies)xeedrat fthe same value for
all species. SincBp,cis sensitive to these parameters (Fig. S2), species-speaifiration of
temperature responses would increase prediction accuracy. In the vgayp moisture
response parameterg.t andgmin) are known to strongly vary across plant species (3, Fig.
S2) and a specific calibration would also be required to improve amcufhe small but
significant effects offy andhs on N, residuals are therefore likely to be caused by variations
across species in these photosynthetic parameters. Moreovemotte is sensitive to
apparent quantum yield (calculated on an incident radiation basis), idscheen shown to
be constant amon@; species (c.a. 0.073 molG@nolphoton) (25) when determined under
CO; saturated conditions, although the full range of values reported Iitettature is higher
(Fig. S2). Furthermore, the model is also sensitiv&K¢aand K, (Fig. S2), and to their
temperature responses. However, Keo-K, ratio (i.e. the Rubisco specificity factor) is
constrained by plant evolution and is therefore conserved acygpecies (26).

Uncertainties also extend to environmental conditions experiencezhbgsl. Even at the
top of the canopy, for a given transmite®FD, absorbedPFD is affected by leaf angle.
Nevertheless, as shown by detailed radiative balance modelstii27yaily amount of
absorbed”PFD is only moderately affected by leaf angle. Moreover, leafeangre variable
in plant canopies, which tend to minimize their effect at the casogle (28). Instantaneous
leaf temperature may differ by several degrees fityn however, when integrated over
several days these differences tend to vanish (28). Since fHiehtiine of Rubisco reaches
one month (29), meaPPFD over the month preceding the measurements was used. The time

span characterizing the turnover of other photosynthetic proteins varydaccording to
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genetic and environmental factors, but is likely to match thaRabisco as this is a
prerequisite for photosynthetic coordination. Howewvgr affecting the dilution of C@and

O in intercellular media was set to the mean temperature dthiengwo days preceding
measurements df,. Hence, different mechanisms acting through different integrétives
modify Npae Which is consistent with the Rubisco regulation involving a number of
mechanisms modulated by environment that act on transcriptional, gastriptional,
translational and post-translational events (30-31). Further experiomiritsbe envisaged to

determine more precisely the chronology of these regulatory events.

Determinisms of Nac.Genetic and environmental factors have long been recognized to
interact for the determination of thg.ax vs. N relationship (4). Our study provides a mean for
disentangling: i) the direct environmental effects Mg, ii) the role of photosynthetic
parameters foN,acin a given environment; and iii) the response of photosynthetic parameter
to plant growth environment.

First, for a given set of plant parameters, positive effeicBPFD and negative effects of
Tk, hs and Cy on Nyac are predicted by Eqg. 2. According to the coordination hypothesis,

changes iMNpsc affect bothV,, andJmax Indeed, seasonal variations 4f ~ andJmax have

been observed for a number of plant species (32) and were relatehtges in Rubisco and
cytochrome f contents ifPolygonum cuspidatun(19). Including photosynthetic capacity

(Vc, . andAngy and its relationship to leaf N content in terrestrial biosphevdels resulted

in substantial changes in gross primary productivity with latitu@8).( Coupled
environmental variations iRPFD, Tk, hs andC, simultaneously affedi,,. throughout time,
which has major implications for gross primary productivity and ENifJa given species or
genotype. For instancépac simulations withDactylis glomeratain central France show
values fluctuating between 1.0 and 2.0 g N aring the growing season (data not shown).
Second, the coordination theory implies that under a given environNgends towards
a unique coordinatel,. value (Eq. 2). As shown by sensitivity analysis (Fig. &andJac
are among the most important parameters determMjpgalue. Assuming a single average
of eachks andJ;,c value for all species would increadg RRMSE by 50% (data not shown).
There is, however, no single combination laf and J,. that can maximize for given
environmental conditions botk, and PNUE (Fig. 3). This implies that different combinations
of these photosynthetic traits could be equally selected. Neveghsignificant variation in
Jac With PFT may indicate a phylogenetic constraint for thid.ttaaf morphological traits
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like SLA are associated to primary axes of plant specialization stinfyaresource
exploitation and resource conservation (13). [SwAvalues (e.g. PFT3) increase the ratio of
structural to total leaf N and are usually associated to eepais/e plant traits syndrome
(13). In contrast, higisLA values result in a high allocation of leaf N to the photosynthetic

apparatus and are associated to fast growing species (13).

Figure 3 Effects of the ratio betweer A)
V. andNp, (ks) and of the ratio betweer A PFT3
max v PFT4
Jimax andVCmax (Ja0) ON A) coordinated leaf o EEI?O
protein  content MN); B) net ¢ o PFT12
photosynthesisA,) and; C) photosynthetic = ° PrT16
N use efficiency (PNUE), under standai %’ 2
mean environmental condition®RFD = a8
666 pumol nf s, T¢ = 18.1°C,T, = < ;
16.9°C,hs = 0.74). Symbols are as for Fic
1. A mesh ok; values varying between 1( 014
and 300 umol N s* with 20 steps and of
Jiac Values varying between 1.75 and 3
with 0.05 steps was used. Database vall
were plotted in A (same symbols as fi
Fig. 1). A, was calculated with the B
coordinated leaf protein content ar —
PNUE was calculated as the ratio betwe —
A, andNp,e —~ == 15
"0 —/ 20
(\IAE w25
Thirdly, although variations irks %
andJi,c were mostly related to specie: £
some environmental growth conditior
such asPPFD, Ty hs, Co and N
availability had also significant effec
on ks andJi,e. The increase ik at low C)
N availability tends to redudsp,cand, 100 — 0
. 20
hence, N demand for leaf constructic <~ so =40
3 60
thereby increasing PNUE. Th < o0 = 100

increase ofks; with PPFD tends to
compensate for the direct positiv
effect of PPFD on Npae thereby

lowering N demand for leal 0

PNUE (umol g
3

construction under high light 200 ey

k.
‘?(MmO/gﬂN . 300
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environments. In contrast, the increasekptvith Ty reinforces the direct negative effect of
temperature ofN,4, thereby limiting the N demand under environments favourable for plant
growth. Mostly independently from changeskin(since these two traits are not correlated
across plant speciesk,c increases witlly, thereby boosting the direct effect of temperature
on A, without altering PNUE. Moreovebd;,. increases witlC,, in agreement with the lower

decline under elevated G@f Jnax compared toV, (18). FurthermoreJic is negatively

related toPPFD, which is in good agreement with the higher allocation of leafoN
chlorophyll observed in loWwPFD acclimation experiments (34).

The relative independency &f and Ji,c suggests that these functional tragensu35)
correspond to possibly overlooked axes of specialization ar@ompdpnt speciesks, which
modulates the N investment at the safgecould be related to a nutrients conservation plant
trait syndrome.J,, Which increased\, for a givenks, could be related to a nutrients
exploitation plant trait syndrome. However, the lack of correlatietween these two
photosynthetic traits an8LA which is a key morphological trait separating exploitative and
conservative species (13), suggests that these physiologital farm a secondary axis of
specialization across; species.

Conclusion. This study bridges a gap concerning the coupling of C and Nsflukech is
operated byC; plant species. It demonstrates that the coordination hypothesisafof le
photosynthesis can be successfully applied across species ascaidTor wide range of
climates. Moreover, we have shown thatand J,c are major plant functional traits which
reflect plant adaptation to light, temperature and N availahilityng growth and which tend

to maximizeA, and PNUE. Surprisingly, only few studies provide both leaf photosynthetic
parameters and environmental conditions during plant growth. Furthes ¢dsthe
coordination hypothesis will require coupled measurements of leabchinate and of
photosynthetic traits, including the dynamic of Rubisco, within th@g (36). Finally,
photosynthetic traits lik&s andJi,c are likely to increase our understanding of leaf economics
and of plant strategies, which is a prerequisite for modellingalleeof plant diversity in the

C and N cycles at regional and global scales.
METHODS

A model coupling leaf N with CG, and H,O fluxes. Several formulations and

parameterizations of the original model by Farquataal. (2) have been described. Here, we
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refer to the formulation and parameterization used by Wohl&hat. (5). The net rate of C
assimilation A,, pmol m? s is usually limited either by carboxylase activity of Rabior
by electron flux through the chloroplast photosystems (see Eq. 9,dl@3am Table S2).
V. andJma (umol CQ m? s?) scale with photosynthetic leaf N conteit,{ g N ni?)

(Table S2, Eqg. 12 and 15). The relationship between the intracg@@a} (C;, Pa) and the
stomatal conductances( mmol m? s?) is modelled according to Falge al. (37) (Table S2,

Eq. 20-22) gs can limitA, and thereby modify the linearity of the photosynthetic capasity
leaf N relationship (38). Integrating water and C fluxes at &eale has been achieved by
coupling Farquhar's model with stomatal conductance models (39-40¢r ¢hrough an
optimisation procedure (41), or through an analytical solution (42).drsthdy, an analytical
method was used to coupde andgs, leading to the calculation @, through a system of five
equations and five unknowns (42-43) (Table S2, Eq. 23). The temperature depesfdence
Ve, andJmaxWas described following Medlyet al. (44) (Table S2, Eq. 18). Kattge & Knorr

(17) have shown from a large dataset that the entropy termMs ofandJmax acclimate to the

mean growth temperature experienced by leaves over the preceaimly. mihe formalism
and parameterization proposed by these authors was used in thiststdeéscribe the

acclimation of V. and Jnax to the air temperatureTk, K) [supporting information (SI)

Methods Eq. 3-6]. Acclimation ofA, to atmospheric [Cg&) during the preceding montiC,

Pa) was also taken into accou® (Methods Eq. 7, 8), which modifiegd:,. at reference
temperature (dimensionless) akgl (umol CQ g'N s?). However, Tx which affects the
dilution of CGQ and Q in intercellular media was set to the mean temperature bgenb
days precedingN, measurement. A sensitivity analysis of the photosynthesis-sibmat
conductance model was performed by analysing the range ofgtararariations in literature
and by analysing the sensitivity of the model outputs in response 1f6%a changes in
parameter values (Fig. S2). An index of sensitivity (I0S) wésitzded as the ratio of output

variation to parameter variation.

Coordinated N content of sunlit leavesWithin leaves, N is partitioned between metabolic
and structural pools (14-15). The coordinated leaf N conéai(gN mi%) was calculated as
the sum of structural leaf N and of photosynthetic lealNpMJ gN m?). As leaf structures are
highly dependent upon the biomass investment in dry matter (DM) (A)twal leaf N {s,

gN g'DM) was expressed per unit DMss was assumed constant within a PFT and
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independent of canopy depth and light intensity. In contrast, metabdiit\ 1€24-56% in
photosynthetic apparatus, 45) associated with leaf photosynthesigspvassed per unit area
since both light capture and @@xchange with atmosphere are intrinsically area-based
phenomena. As a key measure of leaf morphologySiA(m? leaf g*DM) linked structural

N content {,s) to photosynthetic N contenti.o).

N,. =N+ f./SLA (Eq. 1)

Under given environmental conditionSp,c is defined as thé,, value at whichA, is co-

limited by W and Wj. Both V. and Jmax are linear functions ofN,a and, for given

environmental conditions, there is a siniig. value for whichW; equalsW. At this co-

limiting point, Npac equals (se8l Methoddor details):
12

2 2
Npac= 41 EI:‘CPFD C +I*<2 | — 1 (Eq. 2)
kS (4rT, +8T ), Jaem,

Cmax

where,a (molCQ, mol*photon) is the apparent quantum yielddafat saturating C§ PPFD
(umol nmi* s') is the photosynthetic photon flux density?(umolCQ g'N s?) is ks

acclimated toCqy (SI MethodsEq. 8),k, (Pa) is an intermediate variable synthesising the
Rubisco affinity forco, (Table S2, Eq. 11)[™* (Pa) is the C@compensation point in the

absence of mitochondrial respiratiod,’ (LmolCQ m? s%) is Jcacclimated taCy and to the

growth temperatureTg, K) (SI MethodsEq. 5, 7), and®d, and @, (dimensionless) are

the response functions ®f  andJmaxto Ty (Table S2, Eq. 18). Overal,oc integrates the

sensitivity of photosynthetic machineryTg Ty, PPFD, N efficiency,C; andhs.

Nac was calculated using three species-specific pammes, Jac and SLA and five
environmental variableC{, PPFD, Tk, Tq andhs) corresponding to the growth conditions of
the past month. A single value &£ (0.012 gN gDM) was first used. This value is close to
the average value reported in the literature foaraye ofC; species (for a review see 14).
Then,f,s was calculated per PFT by minimizing the sum @f slquared difference between
predicted (Egq. 1) and measured leaf N content usiegvtdh’s method. During the
optimisation process the valuelgfis recalculated for each valuefgf(Eq. 12). Optimized,s
values were close to the average value taken framliterature, ranging from 0.0107 (for
wheat) to 0.135 (for N-fixing trees) gN'BM (Table 1). A single set of values was used for

all other parameters (Table S1).
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Database.A database was assembled from the literature apdhlished data to associate
leaf photosynthetic characteristics of mature s$utdaves with environmental growth
conditions (Dataset S1Y,.  andJmax atT' (20°C), leaf N contentNg gN ni?), SLA, Tk, as

well asTg, PPFD, hs andCy during the month preceding leaf measurements wneteded.

Ve, andJmax values were standardized according to the metho#ditge & Knorr (17)

using a consistent formulation and parameterizatibh* and the constants of Michaelis-
Menten for carboxylas&(, Pa) and oxygenaskKd, Pa) Rubisco activity.

The dataset (Dataset S1) had 263 entries fronC;3filant species covering six PFTs:
temperate broadleaved and coniferous evergreers t(B€T3), temperate broadleaved
deciduous trees (PFT4), deciduous shrubs and heRI8B)PperennialC; grasses and forbs
(PFT10),C; crops (wheat, PFT12) and N-fixing trees (PFT16). Thalfdatabase covers a
wide range of air temperature (ranging from 7.11d®2C),PPFD (500 to 1170 pumol ihs?)
hs (0.51 to 0.89), an€y (36 and 60 Pa). However, data corresponding to sedught
and/or to very low N bioavailability during growthiere excluded from the database. Three
categories of water and of inorganic N availabi(itygh, medium and low), two categories of
atmospheric [Cg) (ambient and elevated) and six categories of exyatal set-up [climate
chamber, sunlit climate chamber, botanical gardenuralatvegetation, free air GO

enrichment (FACE) and open top chambers] were defined.

Data analysis. PredictedW; and W, and observed and predicted leaf N contents were
compared by least square linear regression. Regresssiduals were analysed by a general
linear model (GLM) withTg, hs, Gy and with PFTs and N categories. PFTs and N levels wer
compared by the post ANOVA Tukey's HSD method. Ineortb disentangle species and
environmental effects oNpae Simulations were run under both observed and atdisikd
environmental conditions (using mean values of lela:PPFD = 666 pmol rf s, Tx =
18.1°C, Ty = 16.9°C,hs = 0.74). GLM procedures were used to analyse tleetsfiof species
(nested in PFT), PFT and environmental conditidigs RPFD, hs and Cy and N categories)
on leaf characteristicky, J,c and SLA. For each GLM analysis, the values of dependent
variables were log-transformed and the residudlevied a normal law. All statistical tests
were performed using Statgraphics Plus for Wind@Manugistics, USA). The prediction of
Nac Was evaluated by the relative root mean squa éRRMSE), which is the relative
average of square differences between predictedoasdrved values. The RRMSE was
decomposed into systematic (RRMSESs) and unsystematic (ERMrors (46).
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SUPPORTING | NFORMATION

S| Methods

Demonstration of M. formalism

WhenA,, is co-limited by the RuBP carboxylation / oxygenation an8R regeneration, the

Eq. 9 can be written as:
(1-r+c)w - R, =(@1-r* G)ow- R, [2a]
By replacing\; andW, by Eq. 10 and Eq. 13, respectively, and formugat'l[{]max andJ; . as

a function ofNpac (EQ. 12 and Eq. 15, respectively), we obtain:

kTN, o) 4[4[PPFD L6 [2b]
C+k ) s 7 40T +8T
1+ HGEPPRD
(‘Jfac lj(gc ENpac [ Jmax)

The terms includingNpac are ascribed to one side of the equation. Thamten is elevated

to square in order to break the square root.

N 2{“ 4 3’ (PPFD :[ 43 0PPFD, (C +k) JZ [2c]
pac ( )z

‘]fac [kgc l:Npac [ep Jnax k,jc Ij:DVCmax 4 [(D' + SDT* )

Finally, right side of equation is simplified sattthere is one solution fdi,,c value:

2 22
_ 4B¢EPPFD[E[ C +k ] [ 1 ] J [2d]
=N_.= -
pac ke (4rc +81 ), Joe @,

Photosynthetic acclimation to temperature §6@-]
Photosynthetic acclimations to growth temperatur@ & atmospheric [C£ are calculated

by the model (Table S2). The entropy term of thepterature response dfaxandV. and

the ratio of these two variables at the same rateréemperatureT{, °C) have been recently
shown to depend upon the mean air temperaflge°C) during the last month of plant
growth (17). Linear dependencies mfandp; are assumed to be physiological mechanisms
conserved among plant species. These coefficiaretsapplied to the difference between

reference and growth temperature:

DS} = DSt P T~ T) [3]
A a::max = AS/cmax-'- pAEO T- -E) [4]

‘Jfaatc = ‘]fac + Ioll:@-rr - Tg) [5]



day=-1

. day=-31
with, T, = > T, /31 [6]

The ratio toJnaxto V. and the dependence Wf to leaf photosynthetic N conterftif)

were shown to depend upon growth atmospherico]J@QQ,, Pa; 1). Linear dependencies to

CO, of p; andps are assumed to be physiological mechanisms corsameng plant species

and are applied as the difference between refer@cePa) and growth atmospheric [g]O
‘Jfaa?: = ‘]fac + pll:@C; - Cg) [7]

K=k + p,[IC-C) [8]
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Table S1.Parameters and variables. Parameter values are deweddferences 30 and 31, except

for temperature (17) and G@cclimation (1).

Symbol Value Unit Description
Parameters
c -0.02 m? s pmot* Slope of the linear relationship betwdgpandl, in the range 0-25
pmol m? st
o 35 Pa Reference atmospheric Oaartial pressure
a
d 1 pmol CQ m? y-intercept of the linear relationship betwdgpandl, in the range
leaf s* from 0-25 pmol rif s*
O 300 mmol m? st Leaf boundary layer conductance to water vapour
Ofac 13.7 - Stomatal sensitivity coefficient
Omin 76.2 mmol m? st Minimum stomatal conductance to water vapour
lfac 0.5 dimensionless Coefficient representing the extemthichRy, is inhibited in the
light
Jrac dimensionless  Ratio betweed, sy anchmax of plant grown at the reference
temperature and at the reference,@@rtial pressure
-1
ks U_lm°| CQg'N  siope of linear relationship relatimy to V. atthe reference
S max
temperature and at the reference,@@rtial pressure
K 19.42 Pa Constant of Michaelis-Menten for carboxylasévagtof Rubisco
Ko 14300 Pa Constant of Michaelis-Menten for oxgenase agtofi Rubisco
N, g N m? leaf Leaf photosynthetic protein content
O 21000 Pa Internal leaf oxygen concentration
p1 -0.012  dimensionless Coefficient representing the extemthichJi,. is modified by the
CO, partial pressure during plant growth
[ 0.036 dimensionless Coefficient representing the extemthichJi,. is modified by the
temperature during plant growth
Ps 0.3192 pumol CQ g'N  Coefficient representing the effect of g@artial pressure during
st plant growth orks
P4 0.94 dimensionless Coefficient representing the effégrowth temperature on
entropy term fodma, and chax
PPFD pmol m? s? Photosynthetic photon flux density
R 8.314 JK'morl* Perfect gas constant
Riac 0.011  dimensionless  Ratio betweeRixand Ve at reference temperature
SLA m g* Specific leaf area
T 293.16 K Reference temperature for metabolic activity
a 0.05 mol CO, mor™* Apparent quantum yield of net photosynthesis airating CQ
photon
AHaymax 83608 Jmol* Activation energy 08ax
AHay. 65800 Jmol* Activation energy oK,
AHag, 36 000 Jmol* Activation energy oK,
AHaggark 50861 Jmol' Activation energy oRyar
1
AHacmax 86529 Jmol Activation energy ONCmax
AHa, -28990 J mol* Activation energy ot
AHd 200 000 J mol* Deactivation energy
ns, 660.42 JK'mol* Entropy term ofl,.« for plant grown at reference temperature
DSy 654.24  J K' mol* Entropy term of\/cmax for plant grown at reference temperature
T 2838 dimensionless Rubisco specificity factor at refesstemperature

Input Variables

Pa
Pa

dimensionless
pmol m? st
K

CQ partial pressure in the ambient air
Atmospheric C{partial pressure during last month of plant
growth
Leaf surface relative humidity
Photosynthetic photon flux density
Air temperature
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T

Variables

J atc

fac
Jmax

JI’

max

kSaC

Npac
Rdark

R:ark

£

3
&

‘max

S o<_( o<

<

Cmax

[

max

S
J

-
S

OO0 OO0 B B8 ©

Vemax

pmol m? st
Pa

Pa

mmol m? s
Pa

pmol m? st
dimensionless

1

dimensionless
dimensionless

pmol n? s*
pmol m? s*

pumol CQ g*N
S—l

g N g’ leaf
g N g’ leaf
g N m? leaf
g N m? leaf
pmol m? s*
pmol m? st

pmol m? s*
pmol m? s*

pmol m? s*

pmol m? s*
pmol m? s*

dimensionless

dimensionless

dimensionless
dimensionless

dimensionless
dimensionless
dimensionless
dimensionless
J K* mor*
J K* mor?

J K molt

Mean air temperature during last month of plgnatwth

Net photosynthesis

Internal C@partial pressure

Leaf surface G{partial pressure

Stomatal conductance to water vapour

Intermediate variable synthesising the Rubiffots for CO,
Light dependence of the rate electron transport

Jiac @cclimated to C@during plant growth

Jiac @cclimated to temperature during plant growth
Jiac acclimated to C@and to temperature during plant growth

Potential rate of RUBP regeneration
Potential rate of RUBP regeneration at refereangerature

Slope of linear relationship relatimg to V.  acclimated to C®

during plant growth

Leaf N content per leaf mass

Leaf N content per leaf mass whapequalsw

Leaf photosynthetic N content per leaf area

Leaf photosynthetic N content per leaf arbamV.equalsw
Leaf dark respiration rate

Leaf dark respiration rate at reference tempegatur

Leaf respiration rate from processes other thamgohspiration
Maximum carboxylation rate of Rubisco

Maximum carboxylation rate of Rubisco at referetesaperature
in the absence of any deactivation as a resulighf temperature
Rubisco-limited photosynthetic rate

RuBP regeneration limited photosynthetic rate dhfoelectron
transport

Temperature dependencelgfy, or chax
Temperature dependence‘«zﬁémax
Temperature dependencelgfy

Temperature dependend€. oK, t, Or Rya
Temperature dependend€. of

Temperature dependendg,of
Temperature dependenae of
Temperature dependend®;of

C@compensation point in the absence of mitochondrial
respiration.
Entropy term acclimated to temperature during odgowth

Entropy term ofl;,.x acclimated to temperature during plant
growth

Entropy term ofV.  acclimated to temperature during plant
growth
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Table S2.Equations of the photosynthetic and the stomatal conductance mddaelegdations are
derived from 3; 9; 10; 23; 27; 31, 32.

Process Equation Unit Eq. Ref.
nO
Photosynthetic sub-model
Net photosynthetic rate =(1-r¥c)min{w, W} - R, umol m? s* 9 10
Rubisco limited photosynthetic Ve, [T pmol m? s* 10 10
rate through RuBP carboxylation We =W
/ oxygenation
Intermediate variable synthessmq{ K., [é“(y j Pa 11
the Rubisco affinity for C® Ko B,
Maximum rate of carboxylation V¢ =ki*[Npa, wmol m?* s* 12 32
RuBP regeneration limited . JICi pumol ni? st 13 10
: Wj=———
photosyn-thetic rate through 4[Ci+8T
electron transport
Light dependence of electron  ;_ 4[@r (PPFD pmol mi? s* 14 10
transport rate (1+(4u17 PPFD)’ /(1 [® W)Z)y2
Potential RuBP regeneration rate J;,, = Jae V¢ umol ni? s* 15 32
CO, compensation point in the = O.SEGy Pa 16 10
absence of mitochondrial 7,
respiration -
Leaf respiration without = pmol m* s 17 9
photoresppiration R I'aC_ERdarkBDp“'k
ltoc = 0.5, if PPFD> 25umol /m2/s
liac =CPPFD+d, i f PPFD< 2%imol im 2 /¢
Rjark I%ac
Temperature dependencelpfy 1+ eXF{AS"“D”—AHd} dimensionless 18 23
andVCpax . exp{ ‘AHa EEl—T—r H . ROT'
g T, exp[Asa' T, —AHd}
RO
Temperature dependencekqf e=exp[ﬂtél LH dimensionless 19 9
Ko, T andRyark ROT' T
5
Stomatal conductance sub-
model
Stomatal conductance 0. = Goin + G 1A + 1o Rip) @G Th/ C, mmol m? s* 20 9
CQO, partial pressure at the leaf C =C,- A 00/ g, Pa 21 31
boundary layer
Photosynthesis-stomata
coupling
COsintercellular concentration = CS A, 1.601G/ g, Pa 22 3
Analytical solution for Az? R umol ni? s* 23 3&
photosynthesis calculation eEQ + b Y 27

e s+ K ep+ tiB+ ea OR, - @)

+A EEBEH b%+eﬂ3l]l§ay+ HBOR, - 4B+ mw]

+[ewm6y+ bR, -
0. WO +1.6016

@ o]

4 =0Gn/ 95~

B=C, {9y (B (N =2 [y, ~1.6009,) ~ Ry, G IN1C

1
y=C, Eéca [ in Egb% + RjayDQVacngDQj
0=0,.0,h-9,,
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Table S3.ANOVA on residuals of the regression (Fig. 2), betwdémndW, between predicted and
measured area based leaf N contBgk (The intercept of the regression was assumed to equal 0. Plant
functional types (PFTs; same Abbreviations as in Table 3)tWwbeatmospheric [CE correspond to

1 =35 Pa and 2 = 55-60 Pa. Three levels of nitrogen were rankedfroft)lto high (3) availability.
Studies under severe water and nitrogen limitations were not inclutiesl anmalysis.

A) Factor Residuals ofWc vs Wij Residuals ofN, vSN,¢
df Var. expl. P-value Var. expl. P-value
PFT 5 59.2 <0.001 39.8 <0.01
N 2 8.5 <0.05 . ns
PPFD 1 6.5 <0.05 . ns
Ty 1 12.7 <0.01 20.3 <0.01
hg 1 13.0 <0.01 31.0 < 0.001
C. 1 . ns . ns
Overall 263 r°=0.23" r“=0.08"
B) Categorical F. Observ. Nb. Estimate Tukey group Estimate Tukey grup
PFTs 3 42 -0.129 ab 0.125 ab
4 48 0.321 ab -0.111 a
8 40 0.490 ab -0.124 a
10 40 -1.972 c -0.381 c
12 59 0.588 a 0.024 b
16 34 -0.307 b -0.033 ab
N 1 44 -0.470 a 0.077 a
2 83 -0.113 ab -0.003 a
3 136 0.078 c -0.005 a
z
‘o -~ 200 4.0 50
g clvm [ ] A) B)
s £ o - 3.5 40
2> © 150
¢ § ] - 30 o
2 5 ° — 2 304 T
© g < o~
o ® 100 — 2.5 E é
g g i i 20
z % o i T 3 — 2.0 )
£ § % * - 15 10 %’
S o o
n L
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Figure S1.Box-and-Whisker plots of species variations of leaf parametersfos the prediction: (A)
Leaf photosynthetic characteristics: carboxylation and @edtansport rates\/@max andJnay, chax

to Jmax ratio (o) and dependency Mcmax to leaf photosynthetic N conteng) for the species present

in databasen(= 263). The rates were calculated at the reference tataperof 20°C. (B) Leaf
morphology characteristic: specific leaf ar&A. The centre lines within each box show the mean
and the median. The lower whisker is the lower quartile to i@last point within 1.5 interquartile
ranges from the lower quartile. The upper whisker is the upper quaittée. ¢ircle are outliers.
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Figure S2.Sensitivity of the photosynthesis and stomatal conductance snddelable recording the
observed range of parameters among the literature. The categaie the minimum, the maximum,
the median and the percentage of variation of parameters rdregsoiirces of observations were also
reported. The sources, where the minimum and maximum valueobs&se/ed, were annotated with
— and +. A reference temperature of 20°C was used. B) Followdtiy & Xanthoulis (11), a
sensitivity analysis of the models calibrated Bmactylis glomerata(30) with common variation of
parameters (15 %). Output variables are shown as lines, gi@rams columns. The sensitivity index
(IOS) was calculated as the maximal ratio of output vanab parameter variation during a climatic
scenario (air temperaturBPFD, hs and C;) recorded from an upland site in central France (Theix,
45°43N, 03°01E, 870 m) for years 2003-2004. Colour tones indicate sensitivity inmesitiye, red;
negative, blue).

A) Parameter Minimum  Maximum  Median % vari. Source
o 0.015 0.09 0.05 71.4 "a15, 20, 24, 31
fac - - 0.5 - 9
AHa VGpax 45 371 149 061 66 437 53.3 4,5, 89, 14, 17,228-26, 29-30
AS VGrax 606 667 648 4.8 9, 1725, 30
AHa Jnay 34 800 115191 50 900 53.6 4,8-9, 14, 23, 25-26, 29-30 32
AS Jnax 630 659 645 2.2 9,17, 25,40
AS coeff 0.81 1.07 0.94 13.8 17
AHaK, 59 536 80 470 67 900 15.0 ", 8,9, 14-16, 22, 25-26
AHaK, 14 510 36 380 35974 43.0 2,5,9, 14-16, 22285,
AHa, -28 990 -29 000 -28 990 0.01 ", 94,15, 16, 26
AHa Ryark 9593 66 405 38 000 74.8 4, 8-9, 145,25, 29
Reac 0.0048 0.1010 0.0241 90.9 8,18, 22,25, 31
P1 0.026 0.044 0.036 25.7 17
K 15.55 31.83 20.19 34.4 5-7, 9-10, 13-14, 19-20, 22, 25-2628
Ko 12 097 38 008 28 522 51.7 5-7, 10, 13-18, 19, 20, 22-23, 26, 28
T 2834 3309 2838 7.7 9,1%6", 25
Omin 11.7 193.1 70 88.6 4,14, 18,731
_Orac 6.5 24.7 11.4 58.3 4;94,18, 31
Y“vwevwvvewvwvw <,
®) %47%m%%u?i%¢%%A%¢f¢%%1\1\/\00
FRiyr feRgVRREOORS G
Jsucrose
An
Cs 105<-0.2 105<0.2
-0.2<108<-0.8 0.2<105<0.8
gs CO2 -0.8<105<-3 0.8<105<3
Ci 105>-3 10S>3
Npac
Photoresp H
Y ‘ Y / Y \—Y—)
Light Temperature Nitrogen Reference Stomatal
Rubisco Sensiti vity
Activites

Sensitivity analysis of the photosynthesis-stomatal conductancmodel. (Fig. S1).
Photosynthetic variables displayed high sensitiity parameters linked to temperature
dependency o¥/.  andJmax (Fig. S2B), especially to their entropy (|IOS| foBA,, g, and
Npag. Sensitivity to activation enthalpies was smaliat, given large variations in enthalpies
across species (x 50% variation according to liteeasurvey), this parameter was a major
determinant of temperature response functions &2#\). Activation enthalpies and entropy
are, however, interdependent (17), which reduces #iffects on temperature responses for
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air temperature lower than 30°C (Fig. S3). In ddditthe parameteig andJ:c (|IOS| > 0.8
for Npaec An, andgs) had large effects oA, andNpac (Fig. S2B). The paramet&i,c had no
effect (Fig. S1B), although values reported in literature vary by + 91% (Fig. S2A). The
sensitivity of the model to light was high through(0.8 < |IOS| < 3 foNyac andA,, and +
71%), althougH:,c had no effect. Sensitivity to the Rubisco actestwas high foK; (0.8 <
[IOS| < 3 and *= 34%), intermediate ¥ (0.2 < |IOS| < 3 and * 52%) and very low for
Sensitivity to stomatal aperture was low both &, and ge (0.2 < |IOS| < 0.8), but
variations reported in the literature were highhét parameters linked to temperature
dependency ofK., K, and Ryak (activation enthalpies) had more modest effects on
photosynthetic variables, but the range of litei@talues folK, andRya« was high (x 43 and

+ 75%).
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Figure S3: Mean temperature functions of the maximum rates of carboxyl(i‘tlgmax) and electron

transport Jmnay and their ratio (KT Jmax / KT_VCmax), calculated using the parameters related to

temperature sensitivity (activation and deactivatiomapies and entropy) as calibrated by Kattge &
Knorr (17) for many species (48 species ‘f@:ﬂax 32 forJmax and 29 for their ratio). The error bars

correspond to the standard errors (SE) among species represemntimgrtspecific variability.
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PARTIE 2 —ETUDE COMPLEMENTAIRE

DYNAMIQUE SPATIALE ET TEMPORELLE DE

L'HYPOTHESE DE COORDINATION

En complément de la partie 1, les conséquences clwokdination pour la dynamique spatiale
et temporelle de I'azote dans le couvert ont aidiées et simulées.

Distribution de l'azote dans le couvert. L’hypothése de coordination implique que la
distribution de I'azote dans le couvert soit dasgetdépendante de son micro-environnement
(rayonnement, température, humidité) que de l'ageissu foliaire ou du traitement dans
lequel évoluent les plantes (disponibilité en ménts et fréquence de coupe).

Cette hypothese a été testée sur les 13 espeteswdtivar deLolium sur le dispositif
collection de Theix en Septembre-Octobre 2006. @& semaines de croissance, nous
avons prélevé dix talles sur chacune des monoegltet pour les quatre traitements du
dispositif (3 et 6 coupes dret 120 et 360 kgN Haari®). Sur chaque talle, le plus jeune et le
plus vieux limbe mature ont été prélevés. Les limmbmatures ont été coupés en deux a la
moitié de la longueur du limbe. Sur chaque moigélithbe la teneur en azote et la surface
spécifigue ont été mesurées selon le protocole amelissenet al. (2003). Un modéle
linéaire généralisé, utilisant une méthode LSD alex tests de comparaisons de moyennes
multiples (post ANOVA) a été utilisé pour testeeffet de la partie apicale ou basale du
limbe, de I'espéce et du traitement sur la teneuraeote foliaire (NCa) et la surface
spécifique foliaire $LA).

L’ensemble des facteurs et leurs interactions gquplt 82.6 et 75.1% de la variation
respective déNCaet deSLA (Tableau 3-1A). Le facteur espéce est le prinaiisdriminant
pour LNCaou SLA(53.3 et 73.8% de la variance expliquée). Le sedanteur discriminant
est différent entre les deux variables : partiéadeuille pourLNCa (18.3 et 5.3% pour I'effet
direct et l'interaction avec I'espéce) et traitenpaur SLA (3.0 et 9.2% pour I'effet direct et

I'interaction avec I'espece). Les parties basales linbes ont dekNCa significativement



plus faibles que leurs parties apicales (TabledB)3-Puis, au sein de ces parties, les limbes
plus jeunes ont des teneurs plus élevées.Slésdes limbes suivent une logique différente

avec une différence uniquement sur I'age et paip&ties apicales.

Tableau 3-1 General linear models of leaf N content (§ and specific leaf area (éng™)
distributions within different leaves and within different patsa leaf for 13 grass species and one
Lolium cultivar, which grown in monoculture at two cut levels (3 and 6yct} and at two N
fertilisation level (120 and 360 kgN Ha The second part of table shows the difference between
LNCaandSLAof different leaf parts with a Tukey HSD method at 95.0% confidence level.

LNCa SLA
A) Factors df. %Vari. Plevel R % Vari. P level R
Species 13 53.3 <0.001 826 73.8 <0.001 75.1
Leaf part 3 18.3 <0.001 0.8 <0.05
Traitment 3 11.8 <0.001 3.0 <0.001
Species*Leaf part 39 5.3 <0.001 11.7 <0.001
Species*Traitment 39 11.4 <0.001 9.2 <0.001
Leaf part*Traitment 9 - ns 1.4 <0.05
B) Leaf Part Mean Error Tukey Mean Error Tukey
Older mature leaf — basal half 1.48 0.357 a 227.2 485 ab
Younger mature leaf — basal half 1.56 0.339 b 221 455 ab
Older mature leaf — apical half 1.74 0.474 c 819. 56.1 a
Younger mature leaf — apical half 1.93 0.417 d 8.22 47.8 b

La plupart de nos especes de graminées ont urdpdduille érigée (sauPoa trivialis)
dans un couvert dense, chacune des feuilles va tlaverser plusieurs couches de lumiére.
Ainsi, les parties basales des feuilles vont seesitdans une couche ou 80-90% du
rayonnement a déja été absorbé ou réfléchi (Castld. 1996). Les parties apicales des
feuilles sont alors situées en haut du couvertples jeunes feuilles matures étant situées au
dessus des plus vieilles. Nos résultats montremtateneur en N a un endroit de la feuille va
dépendre davantage de son micro-environnement gliégk de la feuille, du traitement, ou
de I'espéce. Premierement, la partie de la feailgigue davantage la variancelde€Ca que
le facteur traitement. Deuxiément, le classemerst Id¢Ca entre les parties suit 'ordre
potentiel du gradient de lumiére avec la teneylla forte pour la partie apicale du limbe le
plus jeune, en haut du couvert. Ensuite, cetteoisance dUi.NCa peut étre modifiée selon
le traitement ou selon I'espéce comme le montrest ihteractions significatives et les
résultats de la littérature (e.g. Antenal. 1995). Troisement, ce classement est relativement
indépendant de I'age de la feuille puisque la temeula partie apicale du limbe agé mature
est plus forte que la partie basale du jeune limbture. Ce résultat differe du cas du blé ou
Berthelotet al. 2008 n’observent pas de gradient selon la pandidirdbe. Puisque le blé

posséde des longueurs d’entre-nceud importanteguetauille pourrait étre considérée dans
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une ‘couche de lumiere’ différente, ce qui recaeddit nos deux observations. Enfin, la
variation de Ia&SLAne suit pas le méme ordre de variation queN&a Certaines études ont
effectivement montré des co-variations positivasrispécifiques entre ces deux traits et sur
des feuilles situées en haut du couvert (Reichl. 1998a, Wrightet al. 2004b). D’autres
études sur les arbres ont montré que la diminuteoteneur en N entre les feuilles de lumiere
et d'ombre était uniquement due a une augmentateta SLA (e.g. Harley et Baldocchi
1995). Nos résultats montrent que la co-variatigecala SLA n'est pas suffisante pour
expliquer la décroissance de l'azote au sein dwerbulLa contrainte physique due a une
modification de IaSLA au sein d’une feuille devrait étre en effet plagd que la contrainte
chimique de réallocation des protéines photosyiuhés.

Notre étude expérimentale permet de valider qusdment certaines conséquences de
I'hypothese de co-limitation. Une mesure concomamit du rayonnement au niveau de

chacune des parties des limbes aurait permis ddevauantitativement cette hypothese.

Dynamique de LNCa au cours de I'annéeUne étape supplémentaire a la validation de la
théorie de coordination est I'étude de I'évolutida la teneur en N tout le long de I'année.
Pour ce test, je n'ai pas trouvé de base de dortiggsnible. Néanmoins, son évolution a été
simulée a partir d'un scénario climatique mesuréhaix en 2003-2004 et en utilisant les
paramétres dBactylis glomeratgWohlfahrtet al. 1998). Comme I'évolution de BLA était
difficilement simulable et de la méme maniere aecdonnée n’étant disponible, seule la
teneur en azote photosynthétiqug.a été simulée.

L'article précédent a montré que l'évolution @y, était fortement dépendante des
périodes d’intégration pour chacune des variadiesatiques. Par exemple, la températlise
était la température moyenne des 48h précédentsdare pour tenir compte de la dilution du
CO; et du Q dans l'espace intercellulaire, alors que la lumiPFD et la températurd
étaient celles du dernier mois de croissance penir tompte du turnover de la Rubisco au
sein d'une feuille. Ce turnover a en effet étaialée a un mois pour une feuille de Blé
(Suzukiet al. 2001). Il est le résultat d’'un équilibre entre thyse et dégradation menant a
une augmentation rapide de la teneur lors de lssance de la feuille jusqu’au sommet du
couvert, a un maximum a la maturité de la feuileaaune décroissance graduelle avec la
sénescence de la feuille (Irving et Robinson 20B6yur tenir compte de ce cycle, les valeurs
de Npac ont dans un premier temps éteé simulées avec lesrsgournalieres dBPFD puis

lissées sur une période de 28 jours. Enfin, paerai plus prés des mécanismes biologiques,
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I'évolution deNp,c est représentée en fonction de I'évolution deséepurs et les périodes
ou la température hebdomadaire est inférieure a 8§66t représentées en grisée, la

réallocation, la réallocation étant peu vraisemlglgiour des températures basses.
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La figure 3-1 montre ainsi des valeursNig. lissées comprises entre 0.95 et 2.80 g m
avec deux périodes distinctes ou I'évolutionNjg. est soit stable soit variable. Lorsque la
température est supérieure a 5°C, correspondanpeériode de croissance (de 100 a 300 et de
145 a 340 jours Julien pour respectivement 2003064), les variations di,c lissées sont
comprises entre 1.0 et 2.0 gN’mt suivent nettement les évolutions égalementdissieT,
et PPFD. Les variations d’humidité relative sont cependawoins corrélées que celles tig
ou PPFD. Néanmoins, certaines dépressions de I'évoluteom ¢cf fleche suiFigure 3-3 sont
concomittantes a celles d¥yac (jour julien 230 de 2003). Lorsque la températest
inférieure a 5°C, correspondant a la période hiadernles valeurs dbly,c lissées sont trés
variables et peuvent monter assez fortement (¥W@mgtomprises entre 0.95 et 2.80 gN)m
Durant cette période, la croissance et la photbsget sont ralenties ce qui devrait limiter

cette forte demande en azote foliaire. De plus,aabsuls n’incluent pas de bilan radiatif ne
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permettant pas de calculer la température exacta fdiille, qui devrait étre tamponnée par
rapport a la température de l'air (Jones 1992)imdi dimiter 'augmentation déNp,e On
néglige donc les différences de température feailgJones 1992) qui pourraient limiter

'augmentation diNpac.

Conclusion. La variation de la teneur en azote a de forts atgpaur le fonctionnement de la
plante et de la communauté. Les sources de vargasiont a la fois génétiques et écologiques.
Avec I'hypothése de coordination, nous avons forséabt testé les mécanismes par lesquels
les variations dé&.NCa peuvent s’exprimer. Nous avons trouvé que lesatianis deLNCa
pouvaient étre prédites pour une large gamme déespenC; lorsque certains parametres et
I'environnement de croissance de la plante étaienhus. Plus particulierement, nous avons
mis en évidence deux parameétres pouvant étre @dsidomme des traits fonctionnels. Le
premier exprime la quantité d’azote nécessaire pmer photosynthese donnée. Le second
permet d’accroitre I'augmentation de la photosys¢éhavec I'augmentation dé.c Ces deux
traits répondent aux variations des conditions remviementales de croissance de telle
maniere que la plante tend a économiser ses regsoelra maximiser sa photosynthese.
L’hypothése de coordination permet donc d’expliglesr variations de.NCa pour les
especes ea; pour des feuilles en pleine lumiére. En outre vimsations deeLNCaau sein du
couvert sont conformes a la théorie de coordinatiom dynamique temporelle de ces
variations doit encore étre confrontée a des obsiens. L’hypothése de coordination a été
utilisée dans &vINI pour estimer la teneur en azote cible d'une fewtlla demande en azote
cible pour la plante afin de répartir les ressosiremtre les structures arériennes et

photosynthétiques d’'une plante.
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°Me CLAPITRE

TRAITS FONCTIONNELS POUR

L' ACQUISITION ET L' UTILISATION DE L’ AZOTE

Le modéle @mINI compte un nombre important de parameétres liésaégliisition et a
I'utilisation de I'azote. L'analyse de sensibilagévélé que les paramétres comme la longueur
moyenne des racines primaires, la capacité raeimbabsorption de I'azote ou la résorption
étaient des parametres importants du modéle (voapC2). Cependant, I'ensemble de ces
traits n’était pas disponible dans la base de desmé la collection de Theix (Pontes 2006).
De plus, une analyse de la littérature a fait agpar que les notions d’acquisition et
d’utilisation de l'azote par la plante étaient kmgent utilisées notamment dans le débat
diversité / fonctionnement des écosystémes, maismdeiere peu cohérente entre les
différentes études (cf paragraphe suivant). Unéeésur les mécanismes d’acquisition et
d’utilisation de I'azote pouvait donc apporter deunvelles perspectives au débat. Ainsi, une
expérimentation supplémentaire a été réalisé sudiskgositif collection afin d’obtenir pour
nos 13 especes et le cultiviaolium, un syndrome de traits pour la gestion spécifiqae

I'azote.

Quelgues notions sur I'acquisition et l'utilisation de I'azote

A méme disponibilité en azote, les plantes utilis#ifférentes stratégies pour I'acquérir et le
conserver (Aerts and Chapin 2000). Les stratédiisées par les plantes sont connues pour
structurer les communautés biotiques (Berendsefants 1987, Roscheat al. 2008) et agir
sur les flux C & N des écosystémes (Rajanietral. 2003, Lavorekt al. 2007, Pontest al.
2007b). Cela a pu étre montré aussi bien dansclesystemes peu productifs (Niklaetsal.
2001, Groset al. 2007b) que dans les écosystemes productifs (Kaletnain2006, Pontest



al. 2007a, Roscheet al. 2008). Ainsi, les stratégies d’acquisition ou disétion sont
réfléchies pour expliquer les relations plante €ngtbe du sol a I'échelle du micrométre
(Harrisonet al. 2007), les relations plante - plante a I'échellepdtch de végétation (Fransen
et al. 2001, Blisset al. 2002), 'abondance des espéeces au sein d’'une coauttlvegeétale
(Roscheret al. 2008), ou encore les flux C & N a I'échelle decbéystéme (Kahmeet al.
2006). Cependant, si la littérature est abondamtéacquisition (Kahmeret al. 2006, Miller

et al. 2007, Roscheet al. 2008) et l'utilisation du N (Aerts et Chapin 2000azakouet al.
2007Db), elle aborde la plupart du temps un seul dbas< processus a la fois (mais voir
Soussanat al. 2005) et ne fait pas le lien entre ces deux psacesa I'échelle de la plante
entiere.

A l'échelle de la plante, les flux d’azote sont saiamment soumis a des régulations
(Soussanat al. 2002) permettant de satisfaire les besoins eneagotir une croissance
maximale, souvent sans consommation de luxe (Osorke Tateno 2005). Les traits
fonctionnels en reflétant I'adaptation des plandées conditions environnementales, sont
généralement utilisés pour appréhender les mécaniseh la morphologie associés aux
stratégies végétales (Craipe al. 2002, Tjoelkeret al. 2005): capacité d’absorptioiSAR,
longeur spécifique racinair&RL), efficience d’utilisation foliaire (NUE) ou encore taux de
résorption RE) pour quelques exemples. De plus, les traits fonoels peuvent étre utilisés
pour définir des axes de spécialisation ou de apigaiion entre les especes (Grieteal.
1997). Les combinaisons entre ces axes permetterds de mieux définir les stratégies
végétales. Ces traits fonctionnels seront ainsunésset utilisés pour appréhender a I'échelle
de la plante entiére les mécanismes d’acquisitiatugilisation de I'azote et leur relation.
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Abstract

1. Although plant nitrogen (N) strategies may pdayimportant role for community structure
and ecosystem functioning, there is not a clearerstdnding on the link between N
acquisition by roots and N utilisation by shootartRularly, it is unclear how the co-
variations between size- and physiology-relatedtstraetermine N acquisition and N
utilisation at the plant scale.

2. We used 13 co-occurring temperate pasture grassetudy inter-specific variations in
above-ground N yield and in root N acquisition ambot N utilisation traits. N acquisition
traits concerned root influx capacities for N@nd NH,", root mass and specific root area in
ingrowth cores. N utilisation traits concerned lét#fspan, leaf N content, leaf N resorption,
mean residence time of N and leaf N use efficiency.

3. We found evidence for three trade-offs acroggiggs concerning root N acquisition: i) root
mass increased when specific root area decling@niiincrease in root area was observed
when total N influx capacity decreased; iii) N@oot influx capacity increased when dH
capacity declined.

4. High total root uptake capacity gave rise tchhigaf N content and was associated across
species to low leaf N use efficiency. Tall grasaese characterized by high shoot N vyield,
high root biomass and high leaf N use efficiencyydtology-related traits and size-related
traits were generally found independent.

5. Our study demonstrates how size and N uptaletectlroot traits are associated to major
axes of plant specialization (i) plant size andconservation vs. exploitation of N) which
were previously identified based on shoot traitenitasted N strategies were segregated

across species according to four combinations aloege two axes.

Keywords: Ammonium; Nitrogen use efficiency; Nitrate; Plafunctional trait; Plant N

strategies; Root ingorwth core; Root uptake.
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INTRODUCTION

One way to identify plant species strategies isestablish major axes of adaptative
specialization in life history and in the physiojogf the adult organism, which are associated
with their ability to capture resources. Plant fiimgal traits have been proposed as useful
tools to achieve this goal (Lavoret al. 1997). They are hypothesized to reflect species
adaptation to their local environment (Suding, ®eld) & Hartman 2003; Ackerly 2004) and
trade-offs among traits can explain differencespecies performance within and between
habitats (Grime 1977; Wedin & Tilman 1993).

Within a given plant community, co-occurring plamtecies may adopt different nitrogen
(N) strategies in order to respond to their specHi resource requirements (N demand)
(Kahmenet al. 2006; Rdscheet al. 2008). Traits involved in N strategies includetbobot
traits which affect N acquisition and shoot traitisich affect N utilisation. In both cases, not
only the size of the plant parts but also their photogy and their activity are involved
(Grubb 1977; Craine 2005). For instance, morphghlgioot traits such as root length may be
better indicators of competitive ability for N adsjtion than size related traits like allocation
to root biomass (Crainet al. 2002). Since N availability in the soil is heteeogous in space
and time, N acquisition can be viewed as a ragedduce roots in high N patches, allowing a
plant to pre-empt nutrients from competitors (Fearst al. 1999; Craine 2005). As a result,
competition for nitrogen might be intense in hegenoeous soil, even in productive grasslands
(Craineet al. 2002). By developing contrasted root architectupdant species can occupy
different ecological niches by acquiring N at diffiet soil depths and at different times
throughout the growth period (Jumpporetnal. 2002). Additionally, different root foraging
strategies are likely to be developed to reach fdhas and a trade-off between root foraging
scale (size of root system) and precision (efficieaf root captor) can occur (Wijesingke
al. 2001; but see Kembel & Cabhill 2005). Species daa have access to different inorganic
and organic N sources (Miller, Bowman & Suding 200his is typically the case with N-
fixing, plants which access an unlimited N sourcent the atmosphere (Schwinning &
Parsons 1996). Similarly, the relative uptake oframium (NH") and nitrate (N@) can
change in space and time (Kahnetral. 2006) and plant N uptake may shift from one source
to the other (Louahliset al. 2000). However, few studies have compared potentiat
NH,/NOs uptake preferences and root morphology for co-4souy species grown under
field conditions (Falkengren-Grerup & Lakkenborgidtensen 1994). Plants can also develop
different strategies for N utilisation (Grimegt al. 1997). A key trait for the whole plant N
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utilisation is leaf N use efficiency.NUE), that is plant growth per unit N captured (Aeits
Chapin 2000)LNUE can be broken down into two components: N progiigt(NP, the ratio

of biomass production per time unit to the N amauaribe plant) and the mean residence time
of N (MRTN in the plant (Berendse & Aerts 1987). A negativik between these two
components, observed among different functionaligsp suggests a trade-off between leaf N
conservation and leaf N productivity (Aerts & Chagi000).

A better understanding of plant N strategies cdaddgained by studying within a single
experiment both root N acquisition and shoot Nisation traits (Craine 2005). For instance,
previous studies on physiological traits indicatetiér-specific correlations like a trade-off
between whole plant N use efficiency and root Nakptcapacity (Soussaea al. 2005) or a
positive correlation between root N uptake capesitind leaf N contenLIC) conferring a
maximal relative growth ratRGR (Osone & Tateno 2005; Osone, Ishida & Tateno 2008
However, using a modelling approach, a higher aaraltocation to the root system was
found to increas&NC, but to reduce leaf size and, hence, photosyrgresiRGR (Hilbert
1990). Hence, the relative role of plant traitatedl to the physiology or related to the size for
root N acquisition and shoot utilisation, remainglear (Craine 2005).

At the global scale and based on leaf morphology pinysiology, a primary axis of
specialization which contrasts exploitative (highNC, low leaf lifespan) versus conservative
plant types (IowLNC and high leaf lifespan) has been evidenced (Wegla. 2004). At the
plant community scale and in agreement with pldrdtegy theories (CSR model, Grime
1977; LHS model, Westoby 1998), other studies hale® dound a second axis of
specialization based on plant size (Grietal. 1997; Ackerly 2004; Grosst al. 2007a). The
degree of independence between these two axegafbpation is unclear (Craine 2007), but
it is likely to have important consequences forthdtegies (Craine 2005).

The objective of this study was to test hypothemes\ strategies, for 13 co-occurring
pasture grass species, using a large set of teldased to root N acquisition and shoot N
utilisation and reflecting the size, the morphol@md the activity of these plant parts (Table
1). We hypothesised that: i) co-occurring grassciggehave contrasted strategies for N
acquisition, through variation in root morphologypdain preferential expression of N
transporters (N@ vs. NH;); i) there is a trade-off in N-related traits Wween N-exploitative
(characterized by highNC, high root uptake capacity and IdWNUE) and N-conservative
species (which have the opposite traits syndroiiie)pot biomass colonisation in N patches

increases with shoot size leading to higher N yield
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Table 1 List of the plant traits which were studied for 13 gras<isge Traits are linked to root N
acquisition (A) and to shoot N utilisation (U) and are reldtethe activity (a) and size (s) of plant

parts.
Acquisition Activity Term Unit Definition
or utilisation or size
A a KmNH4 mgN L™ Root affinity for the NH" substrate
A a KmNO3 mgN L* Root affinity for the N@ substrate
A a ImaxNH4  mgNg'DM h*  Root maximal uptake capacity for hH
A a ImaxNO3 mgNg'DM h?  Root maximal uptake capacity forNO
A a ImaxTot mgNg'DM h™ Root maximal uptake capacity for N@& NH,"
A s RootArea cnt cm® Root area per soil volume
A S RootMass mgDM cni®  Root mass per soil volume
A S SRA cnt g'DM Specific root area: root area per root DM
U a LNC mgN g'DM  Nitrogen content of the last mature leaf
U a LLS d Leaf lifespan
U a LNUE gDM g'N Leaf nitrogen use efficiency
U a MRTN d Mean residence time of nitrogen
U a NP gDM g'Nd*  Nitrogen productivity
U a PH d Phyllochron
U a RE gN g'N Nitrogen resorption rate
U s LL cm Length of the last mature leaf
U S NM leaf Mean mature leaf number of a tiller

MATERIALS AND METHODS

Site and species collectionThe experiment was established in an upland arecenfral
France (Theix, 45°4Bl, 03°01E, 870 m a.s.l.) on a granitic brown soil (Camiod,A0)
(43% sand, 36% silt, 21% clay, pH (H20) 6-2, 5-29%4)OThe local climate is semi-

continental, with a mean annual temperature of @fi@ing from 1°C in January to 20°C in
August and an average annual rainfall of 760 mnirtdén perennial; grasses that co-occur
in semi-natural mesic grasslands were studiédbpecurus pratensis Anthoxanthum
odoratum Arrhenatherum elatiys Dactylis glomerata Elytrigia repens Festuca
arundinacea Festuca rubra Holcus lanatus Lolium perenng Phleum pratensePoa
pratensis Poa trivialis and Trisetum flavescensHenceforth, in the text, species are
abbreviated (e.¢. repen All of these species are all among the 20 madéely distributed
Poaceae species in the French Massif Central regidrtheir abundance pattern differs along
management gradients (Louaelt al. 2005). Seeds of grass species were collectedein th
native habitat, within 20 km of the study site, nmoderate to high fertility mountain
grasslands managed by grazing and cutting. The ledenpxperimental design comprised of
39 monocultures arranged in a complete randomiimzk l[wesign, with three blocks. In May
2001 the grass monocultures were sown in rows t(aigivs 18 cm apart) in each plot
(2.8x1.5 m). The monocultures were managed to siteutonditions found in productive
grassland (common hay meadows). From spring 20@2uais, all plots were cut three times
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per year to a height of 6 cm and were supplied @&gN m? yr*as NHNO;. Phosphorus
and potassium were supplied in spring at non-lngitrates for growth. When soil water
content (SWC) was below 10%, all plots were irraght{see Pontest al. 2007 for full

details).

Root ingrowth cores and NQ and NH;" uptake kinetics. Root ingrowth core technique
was used to measure (under field conditions) tloevtyr, the morphology and the uptake
capacities for N@ and NH" of young roots. As the N concentration is belove omM in soil
solution of most natural grasslands, only highrétffi transporters of N@ and NH;*™ (HATS)
acting below this concentration were investigatedupalia et al. 2000). Cores (515 ci
volume per replicate) were set up within three daysng the first week of September 2006.
One core per plot was filled with vermiculite aridve release fertilizer (N-P-K), providing 30
gN m? yr?, 30 gBOsm2 yr ! and 60 gkO m? yr* (available N concentration in the core of
ca. 0.2 mM &). After six weeks of root growth, during which theres were watered every
two days (mean air temperature of 17.7 °C, soiunwdtric water content of 28%), the cores
were extracted and transported to the laboratotlyinvBO minutes.

Roots were washed and immersed in an aerated@ol{@@aC} 0.5 mM, MES buffer 10
mM, pH 6.0) for 30 minutes at ca. 20 °C. This waslertaken in order to: i) standardize
temperature, pH and oxygenation conditions, iilspree membrane integrity and iii) desorb
ions from the root area. Root uptake kinetics sthwithin 90 minutes of excision, thereby
avoiding the gradual decline in influx capacity walnihas been reported to start around 3 h
after excision (Louahli@t al. 2000). Roots samples from each core were sepairgtedour
subsamples of ca. 0.05 g of fresh matter. Eachsauniple was incubated at 20 °C in 10 mL of
an aerated nutrient solution maintained at pH 6yOthe EDTA buffer, avoiding any
transformation of N forms (PO, 3 mM, MgSQ 1 mM, CaC} 3 mM, HBO3; 25 uM,
MnSQO; 2 uM, ZnSQ; 2 uM, CuSQ 0.5 uM, NaMoO, 0.5 uM, Fe-EDTA 20 pM).
Ammonium nitrate was added to this nutrient sohtito obtain a range of four N
concentrations (0, 80, 240 and 800 uM fN@nd NH"). These four concentrations were
selected to study uptake capacities at the sameentmtion of N@ and NH' in the
rhizosphere. Although interactions betweens:N&hd NH,™ uptake may happen within plants
(e.g. Kronzuckeet al. 1999), uptake kinetics were conducted in the presef the two ions,
to reflect natural soil conditions. NOCand NH" efflux rates per unit root mass (LmoiRM
min®) were measured in the absence of added N (0 pMyeeT replicate kinetic

measurements of N uptake per species were caruedtank samples without roots were
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incubated under the same experimental conditioasused to correct values obtained with
root samples.

One mL aliquot was sampled at the start of rooetitnmeasurements and then after 10,
30, 50 and 90 minutes of incubation. Samples wiuéed with 4mL of de-ionized water and
kept in the dark at -18 °C before analysis. Folloywlefrosting, samples were filtered through
0.45um regenerated cellulose filters whereupon 5 saimples were divided by two to
separately analyse NCand NH" concentrations. N concentration was determined by the
UV method at 206/280nm (545V diode array detect@-BEK) described by Vercambre &
Adamowicz (1996). Nif was analysed by colorimetric measurements afterthBlet
reaction (Searle 1984), using an auto-analyse8@inén (Bran & Luebbe AutoAnalyzer 3, IL
60172)We assume that NOand NH" measurement methods were quantitatively equivalent
an assumption upheld by tests with knownsNgH,4" concentrations.

Concentrations of NQand NH," were corrected for changes in solution volumeylties)
from sampling during the uptake kinetics. Efflux®s” was always detected in O N controls.
A very low NH;" efflux, close to the detection limit (1.5 uM N-NH of the colorimetric
method, was observed with some replicates of fpecies. Assuming that NOand NH;"
efflux were independent of N concentration (Engglal. 2000; but see Britto & Kronzucker
2006), NQ and NH" influx rates were calculated by adding the netkgtand the efflux
measured in the absence of N substrate. A lineaeiwas fitted to the relationship between
incubation time and NQor NH," concentration; and the slope (influx rateEq. 1, pmol g
root dry matter mirf) and intercept of the regression line were deteedhifor each root
subsample. Following Engelet al. (2000), Hanes’s relationship (Michaelis-Menten
transformed equation) was used to fit the dependehmnflux rate to substrate concentration
(C, uM), allowing the direct calculation of the nivaal influx rate of NQ or NH,;" from the
slope (Eqg. 1). The specific influx capacityn@X was defined as the maximal influx rate per

unit root dry matter. Substrate affiniti{r) was determined from the intercept divided by the

slope.
C_ 1 KM (Eq. 1)
In  Imax Imax

The root mass off. flavescensvas too low to run the uptake assays. From Hanes’
regressions, slopes for NQvere significant aP < 0.01 for all species and slopes for NH
were significant aP < 0.05 for 10 species, but were marginally sigaific < 0.10) forA.
pratensis E. repensand P. trivialis. Km values were not significant with NOand were

significant for four species only with NH(data not shown), presumably as a result of a lack
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of measurements at low substrate concentratior0 (™). ImaxNH," and ImaxNQ~ were
summed to obtain the total maximal influx capaoit\N (ImaxTo) by core.

At the end of each uptake kinetic, roots from etadbe were coloured with methylene
blue (25 mg/L) to increase contrast during root phofogy measurement and were kept at
4°C. Roots were then rinsed, spread out in watéw ammesh tray, before being transferred
onto a transparent acetate sheet and scanned do#Oper inch. Root area was analysed with
digital image-analysing system (WinRhizo ver. 200Bbgent Instruments Inc., Canada). The
root subsamples were oven dried for 48h at 60 ®veeighed. Specific root are8RA was
calculated as the ratio of root area to root drgsndy subsample. Because nutrient uptake
takes place on all root are@RAwas preferred to the specific root length, usuabed in
ecological experiment, but these two variables chsely related { = 12, r*> = 0.98,P <
0.001) among species. Finally, the four subsamepfesach ingrowth core were pooled to

measure the root biomadddot Massg cm®) grown by core.

Shoot traits. Additional to a dataset obtained in June and Seper2003 and 2004 (Pontes
et al. 2007), leaf traits were measured in the same @rpat from 20 to 29 September 2006,
five weeks after a cut. Lengthl() (as a proxy of plant height, = 13,r% = 0.91,P < 0.001,
data not shown) and nitrogen conteldC) of the last mature leaf of a tiller were measured
following standardized protocols (Cornelisssral. 2003).

Leaf nitrogen utilisation(NUE) was calculated as the product between N prodiytivi
(NP) and mean residence time of MRTN) (Berendse & Aerts 1987).
LNUE = MRTNONF (Eq. 2)
MRTNwas decomposed into N resorption efficienRE) and leaf lifesparfLLS) following
Aerts and Chapin (2000):
MRTN= LLY(1- RE (Eq. 3)
Leaf lifespan LS d) was calculated as the product of the leaf afgmee interval (or
phyllochron, PH, °C d mature led) and of mature leaf numbeNI, leaf) (Lemaire &
Agnusdei 1999), adlM is constant during the growing season for our igge{Marriott,
Barthram & Bolton 1999). This product was then nplikd by the mean air temperature of
the sampling period (17.7 °CPH andNM were determined, in each plot, in summer"(17
July to 8" August) on eight labelled tillers following Careeet al. (1997).PH was calculated
as the thermal time-span in degree-days (accuntutateperature above 0°C l&abetween

the appearances of two successive newly emergeedéhemaire & Agnusdei 1999).
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N resorption efficiency was calculated between dlier mature leafL(NGCiye and Masse)
and the youngest senescent leaf (at least 50%abfalea senescentNCyeaq and MasSgiead

following Kazakouet al. (2007):

=100 1 NCoess S,/ ATER0) (Eq. 4)
LNG,. [imasg., Area e

Lamina area Area) of the youngest and oldest fully expanded leased of youngest

senescent leaf was measured in September 2006lioknetric relationship was established
betweerLL andAreaof the mature leaves. The area of dead laminaatswdof oldest mature
leaf was calculatedAfea.aculated from the allometric relationship.

Leaf N productivity NP, Eq. 5) was calculated as the ratio of DM yidliMY) to N yield,
divided by the duration of the growth period in 30@nd 2004(Tg, 212 and 209 days,
respectively). At each cut, the N yield of eachtpl@as calculated as the product between N
concentration and dry-mass of harvested shootsu@nN yield was calculated for years
2003 and 2004, by cumulating values obtained fettlinee cuts.

NP = DMY/( NYOTY (Eq. 5)

Mean NP values were extrapolated to 2006 considering tleviing points: i) the species
ranks forNP were conserved between 2003 and 2004; and iijespeanks folLL, which is
highly correlated withNP (data not shownn = 13,r? = 0.60,P < 0.001), were conserved
during successive years (2003/2004 and 2006).

Data analysis. All statistical tests were performed with the saftes - Statgraphics Plus
(Manugistics, Rockville, MD, USA)Imax and Km of each species and each N form were
determined by linear regression after Hanes'’s toammation of Michaelis-Menten equation.
Differences between NQand NH," influx capacities for each species were analysitd &
paired sign test. Difference between N yield andeNiliser supply for each species was
analysed with a t-test at 95% significant leveln&al linear model, using LSD method in
post ANOVA multiple mean comparison tests, was @ygdl to test the species, year and
block factors for N yieldNP, LNC, RE LLS MRTN and LNUE. When residuals of each
model did not follow a normal distribution, the \ales were log-transformed. Standard
major axis regressions (SMA) were used, after lagdformation, to analyse relationships
among N variables (Wartoat al. 2006). A path analysis was conducted for 12 specie
(without T. flavescer)s between the activity rates and the size of shaat roots, to explain

LNC and annual N yield. A concise table was used teradene the direct (partial correlation
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coefficient) and indirect effects of independentriafales using a matrix of Pearson’s
correlation coefficients (Williams Jones & Demmeir#90). The sum of direct effect and
indirect effects through other variables prioritthe importance of independent variables. The
majority of root and shoot traits were measured ilatthe 2006 vegetation season. However,
the species ranks @RA LL, LNC, LLS NP and N yield were the same as in datasets
obtained in the same field experiment during 20@804 and 2006 (Spearman rank

correlation testP < 0.01, data not shown).
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Annual N yield and LNC of the last mature leaf.There were strong differences between
species in annual N yieldr = 46.6;df = 12,38;P < 0.001) (Fig. 1A) which were conserved in
2003 and 2004 (data not shown). Theyillds of D. glomerataand F. arundinaceawere
significantly higher than the annual N fertiliseipgly. Only the N yield oH. lanatuswas not
significantly different from the N fertilizer suppl The N yields of the remaining grasses
were significantly lower than the N supply and rémed higher than 20 gN fyr?, except

for P. trivialis (about 10 gN i yr'%). LNC varied between 31.7 and 52.5 mgNDiM (for F.
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arundinaceaand T. flavescensrespectively) with strong differences betweencgse ¢ =

28.4;df = 12,38;P < 0.001) (Fig. 1B). There was no significant rielaship betweei.NC

and N yield i = 13,r* = 0.22,P = 0.11) (Table 2A).
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Figure 2. Relationships between root N acquisition traits ofgheess monocultures. Standard major
axis regressions (SMA), (MetweenRoot Massin ingrowth core andGRA (B) betweenimaxNQ
and ImaxNH,"; (C) betweenimaxTotper root dry matter uniand Root Mass and (D) between
ImaxTotper unitroot area andRoot AreaSolid and dashed lines show the linear regressiodgteeir
confidence intervals at 95 %, respectively. Forcgmeabbreviations, see Fig. 1 £ 12). Slopes and
intercepts were calculated according to Wasbal. (2006). (A) logRoot Mass= -0.97 £0.33 logsRA

+ 5.53+0.74 P < 0.05); (B) loglmaxNQ'= -0.51 +0.14 logmaxNH," — 1.08+0.07® < 0.01); (D) log
ImaxTot=-1.82 +0.43 lodgRoot Mass 4.81+1.29P < 0.01). *P < 0.05; ** P < 0.01; ** P < 0.001.

Root morphology and N acquisition.The root mass in the ingrowth cores varied between
0.101 and 0.295 mg DM roots &hsoil (for T. flavescensandF. arundinacearespectively)
(Table S1A). There was also a twofold differencenveen species in specific root ar&RA
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(from 1544 to 3664 cg'DM for F. arundinaceaandP. trivialis, respectively)Root mass
in the ingrowth cores was negatively correlatechRA(n = 13,P < 0.05) (Fig. 2A).SRA
was negatively related to root diametef € 0.91,P < 0.001, data not shown) and not
significantly related to root tissue densit§ € 0.20,P = n.s., data not shown).

Root influx capacitieslfnaXy) measured under our experimental conditions ansistent
with values obtained by a reference technidthé (iptake with attached roots, see Louaktia
al. 2000). Among species, NOinflux capacity was, on average, lower than JNkhflux
capacity (paired t-tesP < 0.05). Moreover, th&m for NH;" was also, on average, higher
than theKm for NOs™ (paired t-testP < 0.01, not shown), indicating a lower affinity thfe
root transport systems for NHthan for NQ'. In contrast to other species, odoratum F.
arundinaceaandPh. pratensalisplayed a loweimax (and a higheKm) for NH,;*, compared
to NOs (Table S1). The differences between species ig @d NH," influx capacities per
unit root DM were highly significant (Table S1). iWiNGs', Imaxranged from 0.076 to 0.289
mgN g'DM h' (for A. elatius and A. odoratum respectively). With Nuf, differences
between species itmax were larger than for N§ (0.079 to 0.844 mgNtPM h* for F.
arundinaceaandA. elatius,respectively). The influx capacitieBn@y for NOs” and NH;" of
the 12 grass species were negatively correlategl (8, P < 0.01). Finally, totallmax
(ImaxNO3+ ImaxNH4 was negatively correlated with root area in thgrowth cores, but
not with root mass (Fig. 2C and 2B,< 0.01). We tested whether phylogenetic correfatio
(Westobyet al. 1995) could explain the observed negative relatign between N@ and
NH," transporters. We used data from Silvertaatral. 2001 completed with two additional
papers (which includeB. repensandF. arundinaceaCharmet, Ravel & Balfourier 1997 and
Mason-Gamer 2008), to test whether relatednesshgiiween species distance within the
phylogeny tree) explains individual root traitsiaéions. No significant correlation was found
(data not shown), which means that relationshipsranroot traits was not complicated by
species relatedness.

Variations across species of root biomass in tiyeoiuth cores were positively correlated
with annual N yield (Fig. 3A) and negatively wittNC (Fig 3 D)(n = 13,r*= 0.34,P < 0.05
andr? = 0.48,P < 0.01, respectively). Variations in the totallinf capacity (per unit root
DM) across species were positively correlated WNC (Fig. 3E,n = 12,r= 0.52,P < 0.01)
and there was no significant relationship with Blgii(Table 2A).
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Figure 3. Relationships between leaf N content, N yield and fosthoot trait for N acquisition /
utilisation, of the grass monocultures. The thiest §raphics represent SMA regressions=(13) (A)
between N yield an®Root Massn ingrowth core; (B) between N yield ahdl; (C) between N yield
andLNUE. The three last graphics represent SMA regresgions 12) (D) betweeh.NC and root
mass in the ingrowth core; (E) betwdddC andImaxTotper roor unit dry matter; and (F) between
LNC and LNUE of the grass monocultures. Solid and dashed khesv the linear regressions and
their confidence intervals at 95 %, respectivelgr Bpecies abbreviations, see Fig. 1. Slopes and
intercepts were calculated according to Waroml. (2006). (A) logN yield= 94.1 +35.0 lodRoot
Mass+ 9.71 £7.37 R <0.05); (B) logN yield = 0.85 £0.13 lod.L + 4.02 +4.11 <0.001); (C) logN
Yield = 1.37 +0.60 log-NUE + 0.60 +0.36 P <0.05); (D) logLNC = -0.47 +0.16 logRoot Masst+
1.43+0.09 P <0.05); (E) log-NC = -0.29 +0.09 logmaxTot+ 1.68+0.02 P <0.01); (F) log-NC = -
0.49 +0.09LNUE + 2.06 +0.08 P <0.001).

Leaf morphology and N utilisation. Leaf length of the last mature leaf varied from &l
50.4 cm (forP.trivialis andF. arundinacearespectively) with highly significant differences
between species (Table S2).

There were two to three fold differences betweescss in leaf nitrogen use efficiency
(LNUE) and in related variables: mean residence timé (RTN), N productivity NP), leaf
lifespan LLS) and leaf resorption efficiencRE) (Table S2A). These differences were highly
significant (Table S2B)LNUE varied between 8.0 and 20.1 gDMN (for T. flavescensind
F. arundinacea respectively)LNUE and LL were not significantly correlated (Table 2A).

The two components afNUE (NP andMRTN) were not significantly correlated (not shown).
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Over the course of the experimetR TN varied between 49.0 and 123.6 days Hotrivialis
andF. arundinacearespectively) and was negatively correlated WitC (n = 13,r?= 0.51,
P < 0.01, not shown)RE varied between 25.3 and 62.7%%. (elatius and H. lanatus
respectively).LLS varied between 24.0 and 59.0 day?h.( pratenseand P. pratensis
respectively). Nitrogen productivitN@) varied between 0.134 and 0.177 gDNNgd™ (for
A. odoratumandP. trivialis, respectively) NP was negatively correlated wittNC per unit
FM (n =13,r?= 0.36,P < 0.05), but not with.NC per unit DM (not shown).

Variations inLL across species were positively correlated witruahN yield (Fig. 3Bn
= 13,r?= 0.75,P < 0.001) and there was no significant relationshith LNC (Table 2A).
Variations inLNUE were positively correlated with N yield (Fig. 3@pd negatively with
LNC (Fig. 3F) 6 = 13,r* = 0.33,P < 0.05 and? = 0.71,P < 0.001, respectively).

Correlations between shoot and root traits and path analysis=rom the first subtable,
analysis of N yields (Table 2B) reveals thathas the highest total effect (1.13) and a strong
direct effect (0.84)Root Masswhich ranks second in terms of total effect (0,8@&s a
modest direct effect on N yield (0.24) but a langdirect effect through.L (0.48) (see Table
2A, Root Massds positively correlated withL, P < 0.05).LNUE also has an important total
effect on N yield. Half of which is by direct effe(.38), the other half (0.33) by an indirect
effect (throughLL effects on N yield)ImaxTotand LNC have minor direct and indirect
effects on N yield. From the second subtable, amalyf LNC (Table 2C) show thdmaxTot
and LNUE have strong and equivalent direct effects (0.88 @h89) and modest indirect
effects through other variables (between -0.25 #180). Root Massalso has a large total
effect (-1.13), half direct and half indirect thghuimaxTot& LNUE effects onLNC (-0.60
and, -0.35 and -0.43, respectively). Finalli, and N yield have weak total and direct effects
onLNC.

The results from this path analysis are synthesizédgure 4, showing as bold arrows the
main correlations for each variable and as finevesrweaker correlations. It appears (grey
boxes) that N yield is predominantly affected byesirelated traits, wheredsNC is
predominantly affected by physiological traitdC is mainly determined by direct effects of
ImaxTotand ofLNUE. In contrast, N yield is mostly determined by theect effect ofLL and
the indirect effect of Root Mass through. The third most significant correlation in each
subtable (see Sum, Table 2 B and C) shows the bekseen physiological and size-related
traits.LNUE has both a direct (0.38) and an indirect (0.38atthrough shoot sizé&. () on N
yield. Finally,Root Masshas a negative direct effect bNC (-0.60).
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Table 2 (A) Correlation matrix of Pearson’s coefficientsvbeénN Yield LNC and the activity rate
and size of roots and shoots. In bold, significamtelation atP < 0.05; (B and C) Path-component
analysesr{= 12) of N-based componentsNfYield(B) and ofLNC (C). Direct (bold and underlined,
partial correlation coefficient) and indirect (Pgam correlation) effects of root and shoot activéies
(ImaxTotandLNUE, respectively) and of root and shoot siZRedt MassandLL, respectively) omN
Yield and onLNC. The total correlation with a component is projooal to the sum of direct and
indirect effects (i.e. the sum of a line). For ahliations, see Table 1.

A) NYield ImaxTot LNUE RootMass LL LNC
NYield -

ImaxTot -0.32 -

LNUE 0.57 -0.34 -

RootMass 0.64 -0.39 0.48 -

LL 0.93 -0.28 0.40 0.58 -

LNC -0.37 0.73 -0.80 -0.56 -0.21 -

B) Dependent variable:N yield

ImaxTot LNUE RootMass LL LNC Sum
ImaxTot -0.13 -0.13 -0.09 -0.23 0.11 -0.47
LNUE 0.04 0.38 0.11 0.33 -0.13 0.74
RootMass 0.05 0.18 0.24 0.48 -0.09 0.86
LL 0.04 0.15 0.14 0.84 -0.03 1.13
LNC -0.09 -0.31 -0.13 -0.18 0.16 -0.55

C) Dependent variable:LNC

ImaxTot LNUE RootMass LL N Yield Sum
ImaxTot 0.88 0.30 0.24 -0.07 -0.05 1.30
LNUE -0.30 -0.89 -0.29 0.10 0.09 -1.29
RootMass -0.35 -0.43 -0.60 0.15 0.10 -1.13
LL -0.25 -0.35 -0.35 0.26 0.15 -0.54
N Yield -0.28 -0.50 -0.38 0.24 0.16 -0.77

DiscussION

We found that grass species, grown as monocultnderusemi-controlled field conditions,
exhibit large differences in N yield andNC. Differences in N yield may underlie contrasted
N demand (Crainet al. 2002). Species which produced less N yield thderNization may
have lower N demand compared to species which eeblcigher N yield than N fertilization.
Similarly, LNC exhibited a high variability within the grass faienal group. These
differences ranged from 30 to 55 mg N ghich was representative of the trait spectrum
encountered in herb and grass spe®esch, Walters & Ellsworth 1997; Diaat al. 2004).
Large differences in N yield and\NC across species may indicate contrasted strategibs
for N acquisition and N utilisation (Aerts & Cha@0d00).

Root traits and N acquisition. Consistently with our hypotheses, contrasted siresefor N

acquisition were apparent, based on traits relatiéidl root morphology and N transporters.
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We found evidence for three trade-offs for N aciiois based on: i) root mass and specific
root area, ii) root area and total N influx capggiil) NOs and NH;" root influx capacities.

Firstly, a weak but significant negative relatioipsbetweerRoot MasandSRA(Fig. 2A)
supports the idea of a trade-off between scale @edision of root foraging (Campbell,
Grime & Mackey 1991). Species with high N demandit® invest more in root biomass at
the N patch scale (scale strategy), whereas spetiedow N demand would invest in high
SRA (precision strategy). Secondly, the negative imtahip between root morphology and
activity (Root AreaandlmaxTo) per unit root area was not conserved when rabtigcwas
expressed per unit of dry matter (Fig. 2C and 2M8ijh the same investment in N transporters
and root biomass, grass species display contrastédrea (Fig. 2A). This result supports the
concept of a second trade-off, between a belowrgt@pace occupation strategy (high root
area but low investment in N transporters per rreia) (Fransen, De Kroon & Berendse
2001; Craineet al. 2002), and a sink strength strategy (low root &gahigh investment in N
transporter per root area) (Raynaud & Leadley 200Agse two trade-offs together imply
that root N acquisition, under saturating N sulistreoncentration, increases less than
proportionally with root mass as other traits inwgad in N acquisition (such &RAandimax
covary. Therefore, competitive ability for N woub@ less than size symmetric (Schwinning
& Weiner 1998; Rajaniemi 2003).

Moreover, our study demonstrates the existencendflld,” vs.NOs trade-off for root
influx capacity, i.e. grasses invest preferentiatiyNH;" or in NO;™ transporters (Fig. 2B),
independently of their phylogeny (see Results).otlio knowledge, this trade-off has never
been reported before. Most recent experiments wihiobstigated relationship between NO
and NH* plant uptake are based ort®Al technique (Kahmeet al. 2006; Harrison, Bol &
Bardgett 2007; Miller, Bowman & Suding 2007), whitteasures actual plant uptake rate and
not root uptake capacity. Since actual plant uptake is affected in the field by plant-plant
and plant-microbe interactions, it does not reftbetroot influx capacity.

Contrastednetabolic pathways for NDand NH;" uptake and assimilation may favour the
occurrence of an NHF vs. NOs trade-off. NH' assimilation has a lower energetic cost
compared to N@ reduction (Bloom, Sukrapanna & Warner 1992) and, Ngtipply tends to
down-regulate N@ uptake (e.g. Kronzuckest al. 1999). However, Ny is toxic in plant
cells at a lower concentration than N(Britto & Kronzucker 2002). High and low affinity
transport systems are inducible (iIHATS and iLAT8) NOs but are constitutive for NA
(Lea & Azevedo 2006). Moreover, the spatial disttibn of these two ions differs in the soill

solution. NQ' is highly mobile in solution, whereas NHis strongly bounded to the soil
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matrix (Barber 1995) and its distribution is moegdrogeneous than that of fl@Gallardo,
Parama & Covelo 2006). Plants may have adaptedtheptake strategies in response to the
spatial distribution of these ions. For examples trass species with highest NHnflux
capacity P. pratensis, P. trivialis, E. repens, F. rubaadA. elatiu3 also have a high lateral
spread ability (through rhizomes or lateral roadvgth, Campbell, Grime & Mackey 1991;
Kutschera 1960) which may facilitate their pre-eimpiof NH," patches.

RooT SHOOT
PHYSIOLOGY-RELATED TRAITS
RooTACTvITY | 034Kl | SHooTActivity |- 08H =~
ImaxTot LNUE i
| - LNC
0.88, H1
______ I R R S
r -0.60
|
| 0.40, H3 0.38 3
|
| 0.24, H4 N N YIELD
| v 1
RoOTSIZE R SHOOT SIZE 3
Root Mass 0.58,H5 Leaf Length 0.84, HG
SIZE-RELATED TRAITS
N Acquisition N Utilisation

Figure 4. Summary of path analysis for N yield and leaf N eabt.NC) of component traits related
to root N acquisition and to shoot N utilisation in-a@ccurring pasture grass specigdfie most
significant total correlations (Sum, see Tabled)N yield and_LNC are shown in bold, underlying the
role of size related variables for N yield and ofivaty related variables foLNC (grey boxes). The
other arrows represent the direct and indirect Sagrit effects of three main correlations (above
thresholds of 0.3 and 0.4 for table 2B and 2C, rdsmdy). Pearson’s (Table 2A) and partial
correlation coefficients (Tables 2B and 2C) are shdwn arrows connecting independent and
dependent variables and for arrows connecting twoemldgnt variables, respectively. Positive
correlation (full line), negative correlation (dashline). The numbers close to an arrow indicate a
previously reported relationship: (H1) Osone & Tat@005; (H2) Aerts & Chapin 2000, Soussata
al. 2005; (H3) Gros®t al. 2007b; (H4) Crainet al. 2002; (H5) Campbell, Grime & Mackey 1991,
Craine 2005, but see Tilman 1985; (H6) Grime 197meabbreviations as in Table 1.

Linking traits for N acquisition to N utilisation. By investigating co-variation among a
large set of root and shoot traits related withgpblpgy and size, our findings provide an
integrated view of N acquisition and N utilisatiarich reconciles results from a range of
previous studies (Fig. 4).

Consistently with our second hypothesis, we finolagle-off between exploitative grass
species (characterized by hidINC, high root uptake capacity and loWNUE) and
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conservative species with the opposite trait sym#gr¢Figs. 3 and 4, Table 2). The positive
correlation between root uptake capacity & has previously been evidenced (Pooeter
al. 1991; Wright & Westoby 2000). Moreover, using aptimal allocation model
parameterized on individually-grown plants, Osonél &eno (2005) demonstrated that the
linkage betweenmaxTotandLNC is causal (Fig. 4, arrow 1) and allows plants tximise
their relative growth rateRGR. The Osone & Tateno model (2005) was parametefise
each grass species with our data. A high degregmement was observed between predicted
and measuretdNC (n = 12,P < 0.001, RMSE = 0.17, data not shown). Our reghksefore
extend this causal relationship previously showm icontrolled environment to field grown
grass monocultures. Hence, a high investment ih uptake transporters (i.e. sink strength
strategy) led to highNC and presumably high leaf photosynthetic capaaity highRGR
(Osone, Ishida & Tateno 2008).

The negative relationship betweéMNUE and LNC (Fig. 4) (Aerts & Chapin 2000;
Soussanat al. 2005) explains the previous observation by Poetes. (2007), showing that
N yield correlates negatively across species WRIC per unit fresh matter. Indeed, |dWC
confers a highLNUE (Fig. 4, arrow 2),eading to a high biomass production per unit N
(Lambers & Poorter 1992; Rei@t al. 1998).LNC is also negatively linked witMRTNand
NP; however the trade-off (Berendse & Aerts 1987) between tih@secomponents dINUE
is marginally significant under our experimentahdiions. Other variables, such R& and
LLS are uncorrelated across grass species i@ (Aerts & Chapin 2000; but see Reieh
al. 1999). Consequently, differences IdfiC in our study are apparently mostly caused by
physiological differences in root uptake capaclimaxTo) (Osone & Tateno 2005) and not
by other traits.

In agreement with our last hypothesis, root bionm@dsnisation increases across species
with shoot size (Westoby 1998; Craiet al. 2002; Rajaniemi, Allison & Goldberg 2003),
leading to higher N vyield (Fig. 4). Our results #rerefore in agreement with Grime’s (1977)
model of plant strategy which does not predictaaléroff between biomass investments in
shoots and roots.

Consistently with previous studies (Ackerly 2004r06s et al. 2007a), we observed a
relative independence between physiology and sileted traits (coarse arrows, Fig. 4),
explainingLNC and N vyield respectively. Nevertheless, the pathlysis reveals significant
correlations between these two sets of traits (@mews, Fig. 4). Firstly, as shown by the
positive relationship betwedtNUE andLL, tall grasses with high N yield tend to be more
conservative than short grasses (Grime 1977; Qaetieal. 1997; Grimeet al. 1997).
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Therefore, the higher N demand of tall plants istamed both by higher root biomass
investment and by a better N utilisation. Secondbntrary to our expectation (see Hilbert
1990), root biomass in the ingrowth cores was negjgtcorrelated with_LNC, indicating the

dominant role of root uptake activity (and not 3itee LNC (Fig. 4).

Consequences for plant N strategieSpecies strategies are spread along continuousoéxes
specialization (Ackerly 2004; Wrighet al. 2004). Our results identify two axes of
specialization based both on root and shoot trais:N conservation vs. N exploitation axis
related to physiological traits which affedtdlC and ii) a size based axis which affects N
yield (Fig. 4). Contrasted N strategies can beegaged according to four combinations along
these two axes, where root traits are linked whihos traits and where the relative role of size
versus physiology related traits is made explicit:

- Tall grass species, with high N yields and hightrand shoot biomasses, can be separated
by their physiological traits. A first strategy cbmes highLNC coupled with high root
uptake capacity and lIoWNUE (i.e. exploitative traits syndrome). This is tyaly the case of

A. elatiusandE. repenswhich dominate fertile and mown grasslands, thawokgeir high
above and belowground competitive ability (Liandoet al. 2005). A second strategy,
displays a more conservative traits syndrome (hijiJE, low LNC and low root uptake
capacity). This is the case @f. glomerataand F. arundinacea which dominate upland
pastures with low grazing disturbance (Louatlal. 2005).

- In the same way, short grass species, charaeteby low N yields, can be separated in two
additional N strategies. A third strategy combisg®ll plant size, high root uptake capacity,
LNC andRGR (Grosset al. 2007a). It include$. trivialis, A. odoratumandT. flavescens
which are subordinate species in both meadows astlifes and are more abundant at higher
disturbance level (Louau#t al. 2005; Grime 1977; Grosst al. 2007b). Finally, the fourth
strategy includes conservative species with shattie, low root mass, low root N uptake
capacity, lowLNC and highLNUE. Previous studies have shown that this strategyecs
low competitive ability (Liancouret al. 2005; Grosset al. 2007b) as these species (e.g.
Bromus erectusr Nardus stricta would be more stress-tolerant (Grime 1977). Insiudy,

this strategy would be representedoyubra. Despite the fact that this species had high root
mass, it is a small conservative plant. Futureistudre needed to test whether N strategies
demonstrated here using a species pool from priv@ugtasslands can be extended to species

which are dominant under harsher environments.
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Conclusion. Plant N strategies are affected by root and shadtstco-variations which act
from organ to whole plant level. Our findings derstvate how size and N uptake related root
traits can be integrated in the two major axes pécmlization (i) plant size and ii)
conservation vs. exploitation of N) (Ackerly 2004right et al. 2004) which were previously
defined based primarily on studies with shoot $taWe also find that root morphology and
the type of N transporters provide additional degref freedom for N acquisition strategies.
The observed trade-off between N@nd NH," uptake capacities across species may promote
complementarity for N acquisition. The contrastedthategies identified in this study may
also contribute to our understanding of local csexice (Silvertown 2004; Gross al.
2007a) and of dominance patterns in the field (Mic&ial.2006).
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SUPPORTING INFORMATION
The following Supporting Information is availabler this article:

Table S1 Physiological and morphological root traits of tH& species grown in
monocultures.

Table S2.Physiological and morphological shoot traits of thi® grass species grown in
monocultures.

This material is available as part of the onlintche from
http://www.blackwell-synergy.com/doi/full/
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SUPPORTING | NFORMATION

Table S1.Physiological and morphological root traits of e species. In A), data are means (+ s.e.)
of three replicate ingrowth cores. B) Statisticahgigance after log-transformation (or not) in a GLM
with the species and block factors< 39). ns, not significant, P < 0.05, **P < 0.01, *** P < 0.001.
Different letters in the same column indicate sigaifit differences between speciePat 0.05 in a
multiple range test with the LSD method. N@nd NH" influx capacities ImnaxNQ™ andimaxNH;")
were calculated from the Hane's transformed Michadisiten fitted to uptake kinetics. The
difference betweedmaxNQ andImaxNH,~ for each species was tested by pair sign test &t 95
significant level. The symbols < and > mean tlhmmaxNO3-was, significantly, lower and higher
(respectively) thanimaxNH,", although the symbol — means no difference betwien influx
capacities. The low root mass @f was not sufficient to run the root uptake assaysd.,(mot
determined).SRA specific root areaAp, Alopecurus pratensisAo, Anthoxanthum odoratumAe,
Arrhenatherum elatiusDg, Dactylis glomerata Er, Elytrigia repens Fa, Festucaarundinaceafr,
Festucarubra; HI, Holcuslanatus Lp, Lolium perenne Php, Phleumpratense Pp, Poapratensis Pt,
Poa trivialisandTf, Trisetum flavescens

Species Root mass SRA waNO5 I madNH4" NO4/NH,
A) Value mg DM cm?® cnf g DM mg N g* root DM h' -
Ap 0.258 +0.097° 1557 +416" 0.114 +0.016°  0.329 +0.134° -
Ao 0.142 +0.029° 3480 +219* 0.289 +0.048  0.172 +0.03%° >
Ae 0.217 +0.052% 1605 +227 0.076 +0.012  0.844 +0.11%" <
Dg 0.233 +0.041* 1849 +256° 0.132 +0.028  0.267 +0.088° -
Er 0.183 +0.078 1694 +363 0.129 +0.014°  0.645 +0.281° <
Fa 0.295 +0.097 1544 +246" 0.145 +0.019 0.079 +0.012 >
Fr 0.283 +0.027 1752 +273° 0.092 +0.00§  0.436 +0.08%' <
HI 0.250 +0.047 3144 +340°% 0.143 +0.018  0.230 +0.06%° -
Lp 0.186 +0.049°® 1892 +2271%° 0.169 +0.024"  0.158 +0.018" -
Php 0.181 +0.066" 3364 +318"* 0.223 +0.05#  0.126 +0.036" >
Pp 0.167 +0.049 2973 +286™ 0.094 +0.016°  0.665 +0.207 <
Pt 0.146 +0.043 3664 +441° 0.109 +0.016°  0.509 +0.194' <
Tf 0.101 +0.047 2481 +236"° nd nd nd
B) Statistical significance
Log-transform Yes No No No
Block ns ns ns ns

Spec'es *k% *k% *k% K%k




Table S2 Physiological and morphological shoot traitshe# .3 grass species grown in monocultures.
In A) data are means (z s.e.) of three blocks. Déffie letters in the same column indicate significan
between species differencesPak 0.05 in a multiple range test with the LSD methBjl Statistical
significance of a GLM analysis with the species ahatk factors (n=39). ns, not significant,P*<
0.05, * P < 0.01, *** P < 0.001. AbbreviationsLL, leaf length;LLS, leaf lifespan;MRTN mean
residence time of N in the sho®dP, N productivity and_NUE, leaf N use efficiency.

Species LL RE LLS MRTN NP LNUE
A) Value cm % days days gDMMN d* gDMg'N
Ap 435+3.49 42.1+4.9° 36.8+2.8° 63.6+10.6° 0.154 +0.009* 9.8 1.5
Ao 29.3+0.77 59.2#5.6° 36.8+1.9° 90.1+20.1" 0.134%0.017 12.1+0.4"
Ae 42.4+0.01°9 253+4.F 482 +2.(F 64.6 +4.9°  0.153 +0.008° 9.9 +1.5%
Dg 448 1.0 62.3+4.3% 39.1#3.7  103.6+14.3 0.156 +0.005% 16.2 +4.5
Er 38.9+1.3%" 585#4.6Y 30.0+25% 722+14.4°  0.141+0.003 10.2+3.9"°
Fa 50.4+0.7" 54.6+4.F 56.1+6.1° 123.6+25.0' 0.162+0.005" 20.1+0.4
Fr 23.1+0.5° 49.0+4.7 51.4+3.4"  100.8+20.6° 0.150 +0.006° 15.1 5.5
HI 38.2+2.6° 62.7#57 27.5+2.1*  73.8#10.7° 0.160+0.006*" 11.8 +3.6"
Lp 35.1+1.2 440+4.0° 32942 627452 0.165 +0.016  10.4 +1.0°
Php 29.242.1° 59.0#5.4° 24.0+3.3 58.6 +4.9°  0.157 £0.004° 9.2 +1.2°
Pp 30.1+0. 453+4.0° 59.0+7.7  118.3#10.7  0.149+0.003 16.2 +4.9%°
Pt 9.1+0.5* 37.745.1® 30527  49.0+8.7° 0.177 +0.038 8.7 +1.1°
Tf 28.0 2.4 39.8+4.3° 322126° 53.5 +8.9 0.149 +0.006 8.0 +2.4°
B) Statistical significance
Log- No Yes Yes Yes No No
transform
Block ns ns * ns ns ns
Species ok ok
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PARTIE 2 —ETUDE COMPLEMENTAIRE

STRATEGIE POUR LACQUISITION ET L UTILISATION

DE L' AZOTE : DE L INDIVIDU A LA COMMUNAUTE

Ce complément de résultats a I'article poursuituli® sur les corrélations entre les traits a
I'échelle interspécifique et leur impact sur le ddannement des especes. Il présente aussi les
implications du trade-off NeYNH,;" pour la croissance d’une communauté de graminées.
Nous avons utilisé pour ces études le modele dssamce de Osone et Tateno (2005)
(Encadré 4-1, voir les annexes pour les détailélsur I'allocation optimale de la biomasse
a I'échelle de I'individu, comme un mini-labora®iplus simple a manipuler queKaiNI. Le
principe est d’étudier a I'échelle interspécifiges relations entre les traits, maximisant le

taux relatif de croissance a I'’échelle de l'indiviselon la théorie d’équilibre fonctionnel.

Des relations entre traits a I'échelle de I'individu aux rétions interspécifiques: Un lien
central entre les parties racinaires et aériennas lfacquisition et I'utilisation de I'azote est
la relation positive entre la capacité d’absorptitenl’azote (nay) et la teneur en N foliaire
(LNC), déja mise en évidence de maniere corrélativer(Pieet al. 1991; Wright & Westoby
2000) mais également comme une relation causatessaire pour atteindre un taux maximal
de croissance par unité de bioma€R6&R (Osone et Tateno 2005). Cependant, dans cette
derniere étude, les espéces étaient étudiées d@ glantule et avaient des durées de vie
foliaire (LLS) équivalentes. Différents résultats pourraientad@ine attendus pour des espéeces
pérennes avec des durées de vie foliaire conteagévoluant au champ. D’'autant qu'a
I'échelle globale, I&NC et laLLS ainsi que Id.NC et la résorption de I'azote a la sénescence
(RE) sont négativement corrélées (Wrightal. 2004, Kobeet al. 2005). On se demande alors
comment ces deux traitd (S et RE), appartenant a I'axe de spécialisation ‘acquisiti
conservation’ a I'echelle globale, modifient laatébn causale entre la capacité d’absorption
Imax et laLNC et le fonctionnement de l'invidlRGR.
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Encadré 4-1: Description du modéle d’Osone et Tateno (2005). Lasrpetres et les résultats
modéle sont donnés en annexe du chapitre 4.

du

In this model, the plant consists of leaves thaitnaigate C as a function ¢fNC, stems that provide mechanigal

support for the leaves and roots that absorb N.bitvmass increment at time t is a product of thel teaf area

and net assimilation rattdlAR. NARis a rectangular hyperbolic function of the areaddLNC. The increment

of plant N at time t is a product of root biomass &oot specific absorption rat8AR, which corresponds under

non limiting N availability to the root N uptake macity. New biomass is allocated to each plantimpgn
according to two allocation coefficienBl (fraction of allocation to shoots) aRP (fraction of allocation to
stem). Provided the other parameters are consianiicrease in biomass allocation to the roots l{[smB1)
increases the internal N concentration. This presid trade-off between the two componentR@R NARand
leaf area ratioL(AR); increases i.NC resulting from increased biomass allocation irdots raiseNAR but
decreasé¢ AR As RGRis a product oNARandLAR, it reaches maximum at a certain combinatioNAR and
LAR or at a certaif?l. TheLNC at this point is defined as the optimum. @&Rincreases, maximuRGRand
optimal LNC increase, and optimal root:leaf ratio decreasdse fleason why optimdlNC increases with
increasingSAR is as follows: WherSARis small, a unit increase in N concentration reggia larger biomas
investment to roots (i.e. increasih$iC is more costly) than wheBARis large. Thus a large increaselLiNC
decreases leaf area, and consequdR@®R ThereforeRGRis maximized at a smalléNC (the optimalLNC
decreases) wheBARis small. Thus, if plants with different N absaopt abilities behave optimally, theiiNCs

should differ. Differences in the stem fractid2) also affect the maximuRGR optimal root:leaf ratio an

—

n

)

optimal LNC.

Tableau 4-1. Variables et équations modifiées ddéted Osone et Tateno (2005). La signification

des différentes variables, la valeur des parameétries résultats sont donnés dans le tableau S4-1

Variable Unit Equation Description

w g W = WL+ WS+ WF Whole plant biomass
1 .

dwi/dt gd W = NARDAL Total growth rate

Al n leaf AL=WY LMA Leaf mass per area

WL g Leaf biomass

WL= RI{1- B)[W- WLLITA LL

WS g WS= ?DED'W_ WS Ta LL Sheath biomass

WR g WR= I?[iN Root biomass

N gN pr* N =WSOSNG WO LN@ WR RM Plant nitrogen content

Nloss gN Nloss=(1- R WSl SN€ WL LNC fra L N loss rate

Nupt gN Nupt= SARIW N uptake rate

dN/dt gN N = Nupt— Nlos: Daily N variation

SAR gNg*d* SAR=Imax,, +Imax,, Specific root uptake rate of N
SNC gN g* SNC= CSNO LN€:+CSI\; OLNC+ CSh Sheath N concentration
RNC gNg? RNC= CRNOLNG- CR} Root N concentration

NAR gm?d* NAR= NAR, M LNCa }/( Km LNCa ) Net assimilation rate

LNCa gN mi? LNCa= LMACLNC Leaf N concentration per area
RGR gg’ RGR= NARJAL W Relative growth rate

NUE gg'N NUE = ( NARJAL-( Wi+ WH0 TaC LI)$ Plant nitrogen use efficiency
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Variation des traits a I'échelle intraspécifique En modifiant les équations du modéle initial

(Annexe chap. 4), la mortalité des tissus aériemgnente la teneur en N optimale pour un

méme taux relatif de croissance (Fig. 4-1C). Awecdlibration des parametres spécifiques

par espece, lintégration de IaS et de laRE permet d'accroitre significativement la

prédiction de I[&.NC pour I'ensemble des especes (Fig. 4-1C).

D’autre part, toutes choses égales par ailleurs dumée de vie de feuille courte ou un fort
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taux de résorption augmenteraR&R maximal que
peut atteindre la plante (Fig. 4-1A et 4-1B). Cette
augmentation est concomitante a celle deLNC
optimale pourRE alors qu’elle en est indépendante
pourLLS (données non montrées). R&Rsimulée est
peu sensible aux aux variations de.l5 ou de laRE
(indice de sensibilité IS < 0.1). Ainsi, le prinalp
déterminant de |&NC et duRGRa I'échelle de la
plante dans des conditions optimalegesterait la

capacité racinaire dacquisition de [l'azote. La

résorption peut, dans une moindre mesure, modéier

relation ImaxLNC ce qui a pour conséquence

d’augmenter |IeRGR Par contre, une durée de vie
foliaire courte augmente de maniere exponentigle |
RGR gréace au renouvellement des tissus et sans passer
par une modification de laNC.

Figure 4-1 Effet de la durée de vie foliaire (Adettaux de
resorption (B) sur le taux relatif de croissance éélg
simulée avec les paramétres suivaritaC = 14°C,LMA =
35.46 gDM nif, P2 = 0.3, Itot = 0.00797 gN ¢ d*, RE =
0.25 (pour 2A) et.LS= 700 °C d (pour 2B) ; et sur la LNC
optimale maximisant la croissance (C). Les cerclgissn
représentent les valeurs dblC optimale obtenue avec la
version initiale du modéle et les cercles blancecala
version modifiée. CedNC simulées sont corrélées aux
valeurs de LNC mesurées sur le dispositif de codactie
graminées sur le traitement C-N+. La RRMSE obtenue
avec le modele initiale est égale a 0.15.

Variation des traits a I'échelle interspécifique La surface spécifique foliaireS(LA) est

également un trait fonctionnel trés souvent pasitéd sur 'axe de spécialisation globale
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‘acquisition/conservation’ et souvent associée laN& et auRGR De plus, il existe un débat
important sur l'unité a utiliser pour étudier lanéair en N foliaire, soit par unité de masse
séche foliaire INC), soit par unité de surface foliaireNCa). Nous avons avancé sur cette
question au chapitre 3 en montrant queNECa pouvait étre déterminée selon une hypothese
de coordination de la photosynthese foliaire, ¢ aelépendamment de 8LA Avec l'aide

du modéle de Osone et Tateno, nous pouvons éliidference des trois traittNCa LNC et

SLAsur le taux relatif de croissance d’une plante.

-0.95

A .
-1.00 — _ /Ae B e C
logy=1.511log X - 6.83
2
105 4 P =057 Er
o p
kel
\nd -1.10
(@2}
(=2}
~ -1.15 4
a4
O
x -1.20 -
g
= -1254
-1.30 logy =-0.82 log X - 35> . logy = -0.69 log X - 0.27
r? = 0.45% ' 12 = 0.80%* "
-1.35
-0.2
D E
-0.3 ~ Php
Fa ™
= 044 ~ —H— —
ks Lp P,
3 05 - Dg Aa Ae
s}
S -0.6 N =
o -~
S 07 - Pp
-0.8 1 logy =-1.39 log X - 3.40 log y=-1.17 log X + 2.30
F F
2=00ns 12 = 0.89*++ N F 12 = 0.60% N Fr
-0.9 T T T T T T T t T T T T T

1.45 1.50 1.55 1.60 1.65 1.70 -0.9 -0.8 -0.7 -0.6 -0.5 -04 14 15 1.6 17 18 19 20

log LNC observed (gN g™ 'DM) log LNCa observed (gN g*DM) log LMA (DM m?)

Figure 4-2 Régressions linéaires de type Il (Redddajr Axis) entre les traits foliaires mesurés sur
les graminées du dispositif collection et le taelatif de croissance et le rapport racine / feuille
simulée par le modéle modifié de Osone et Taten@5RMRelations entre ARGRetLNC, B) RGRet
LNCa C) RGRetLMA; et entre D) Root / Leaf biomass ratiol®C, E) Root / Leaf ratio eitNCa,

F) Root / Leaf ratio et MA.

Le modéle montre que IRGR est davantage associée a I'échelle interspécifigiee

LNC conformément a la formule décomposarRR(&Rde maniere intra-spécifique.
RGR= LMROLNRJLNC

Ou LMR est le ratio entre la biomasse de feuille et lamasse totale diNP est la
productivité de I'azote foliaire. Lorsque VR et laLNP sont calculées de maniere optimale
avec le modele, on observe une relation positivie fentre 1&LNC mesurée et IRGRsimulé
entre les espéces de la collection (Fig. 4-2A)LN& peut étre séparée eNCaetSLA Nos
résultats montrent alors une relation positiveefaatec laSLA alors que la relation n’est
significative qu'aP = 0.05% aved.NCa (Fig 4-3B et C). Ce résultat peut étre expliqué pa
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I'effet négatif de IaSLA sur laLNCa (Osone, Ishida & Tateno 2008, cf chapitre 3) ateen
par la plus forte variation deLA (facteur 3) comparée a la variationlddC (facteur 2).

De la méme maniere, le rapport racine / feuilleevdifféeremment en fonction de ces trois
variables a I'échelle interspécifique alors qu'échelle intra-spécifique, on peut les relier
selon la formule suivante (Osone, Ishida & Tated08&).

RMR LMR= LNCOLNH & SAF

Ou a est la pente de la relation linéaire entrédesurs en N de la plante et des feuilles et la
SARest le taux d’absorption racinaire de l'azote. ®ae cas, |d.NCa est fortement et
négativement corrélée avec la variable simi&R / LMR (Fig. 4-2E). La relation avec la
LNC n’est par contre pas significative (Fig. 4-2F)sClfférences peuvent de nouveau étre
expliquées par I'effet négatif de 8. Asur laLNCa

Pour conclure, nous montrons a l'aide de ce mosiedple que la teneur en N foliaire a
un impact fort sur le fonctionnement de la plai@elon I'unité utilisée, elle agit soit sur le
taux relatif de croissanc®GR) (lorsque la teneur en N est exprimée par unithdsse), soit
sur la distribution de la biomasse entre les pafokaires et racinaires (lorsque la teneur en N
est exprimée par unité de surface foliaire). 8BA permet de faire le lien a I'échelle
interspécifique entre ces deux unités de la teeauN et de relier ces deux variables de
fonctionnement de la plante. Cependant, ce modaiples d’Osone et Tateno (2005) ne
permet d’étudier que des variations instantanédtudale biomasses ou de nutriments et un
modele plus détaillé commeEe@INI reste indispensable pour appréhender les vargatien
flux et de stocks pour examiner les liens dynanscrdre les traits.

Echelle de la communautéNos résultats montrent a I'échelle interspécifiquetrade-off
entre les capacités d’acquisition BIONH,". Nous avons voulu tester si I'existence de ce
trade-off avait des conséquences sur la coexistenite especes de graminées. Nous avons
alors étudié I'abondance relative et la croissaeees especes en communauté selon leurs
caractéristiques d’acquisition et de la disportibiians le milieu des deux formes de I'azote.
L’hypothése principale est que la structure de denmunauté sera déterminée par la
maximisation de sa croissance globale selon unactapspécifique d’acquisition du NGet

du NH;" de chacune des espéces (voir annexe du chap.rdgsotdétails). Ces capacités ont
été calculées a I'échelle de la plante entiere cerarre sortie du modele d’Osone et Tateno,

aprées I'avoir modifié en séparant I'activité d’alsion totale en activité pour le NCet pour

141



le NH;". La croissance de chaque espéce est ensuiteémlseion une relation linéaire entre
la quantité d’azote absorbée (N® NH;") et leRGR

La maximisation de la croissance de la communasgté aalisée en utilisant un protocole
‘recuit simulé’ d’optimisation (métaheuristique)l@e un algorithme de Metropolis-Hastings
(Metropoliset al. 1953; Hastings 1970). Le principe de ce protocetaua tirage successif de
I'abondance relative de chacune des espéces, s§pétii'a 70 000 itérations afin d’atteindre
une croissance maximale de la communauté selomffireeinitiale en NQ et NH,". Cette
optimisation a été répétée pour différents raties disponibilité en N@ / NH;" (500
simulations).

Pour tester I'influence des co-variations entrégra I'échelle interspécifique, nous avons
utilisé deux scénarios de départ. Le premier se@nmplique un trade-off des capacités
d’acquisition de N@ / NH;" et une préférence moyenne pour leNHlors que le second
scénario ne considere pas de co-variation inteifsjpge entre les capacités (distribution
aléatoire) ni de préférence pour une forme de t@zd’indice de Shanon, exprimant la
diversité moyenne d’'une communauté, et l'efficierse I'utilisation de l'azote de la

communauté, sont calculés pour chaque simulation.
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Figure 4-3 Effet du trade-off NNH," sur la communauté de graminées. Sur une large gatem
disponibilité en NG/NH," pour la communauté, deux scénarios de syndroneite sont testés avec
500 simulations chacun. i) le premier utilise lasgmeétres mesurés sur le dispositif, incluantddetr
off et la préférence moyenne pour le Nktercle blanc); i) le second utilise des paraestr
déterminés aléatoirement sans préférence pouronme fde I'azote (cercle noir).

Les deux scénarios montrent des comportements asté$r de la communauté de
graminées (Fig. 4-3). L’indice de Shanon du scénantluant le trade-off NeYNH,", est
significativement plus élevé que celui du scénalfi@atoire (1.81 vs 1.62, Tukey tedt<
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0.001%). L’indice de Shanon dépend du ratiosWH," absorbé selon une courbe en cloche.
Les optimums de cette courbe sont significativendéférents a la fois sur I'axe diversité (H)
et sur 'axe des abscisses (ratio MOH," absorbé). Globalement ces résultats signifient que
le trade-off NQ/NH4;" maximise la diversité de la communauté par rappoun tirage
aléatoire des capacités d’acquisition. De pluspriEférence moyenne des espéces pour le
NH," (stcechiométrie de la communauté) déterminera le gec diversité selon la
stcechiométrie de l'offre. Le second graphique nenue le trade-off interspécifique NO
INH4" va maximiser I'efficience moyenne d'utilisation tazote par la communauté. Enfin,
la préférence moyenne pour le NHa déterminer le pic d’efficience d'utilisation tiazote
de la communauté selon le ratio des ressourcesrdidps.

Ainsi, cesrésultats montrent que la préférence intra-spéafigour le N@ ou le NH;",
puis le trade-off interspécifique NUNH,', peuvent jouer de maniére importante sur le
fonctionnement de la communauté en maximisantersiité et I'efficience d’utilisation de la
ressource disponible. Mais, ces effets sont largéroenditionnés par la stoechiométrie de
I'environnement. A ce propos, Dangert al. (2008) ont montré que la staechiométrie des
communautés bactériennes peut s’ajuster tres rmapidle a la stoechiométrie de
I'environnement, soit par un remplacement d’espeoci,par plasticité phénotypique, soit par
différentiation génétique. Cet ajustement assure corlimitation de la communauté par
plusieurs ressources, leur utilisation optimaleueé maximisation de la biomasse de la
communauté. Dans notre cas, I'absence de relatgtogénétique dans le trade-off NO
INH," irait dans le sens de cet ajustement stoechioruétriCependant, la vitesse
d’ajustement sera certainement plus lente pouredpéces pérennes que pour des bactéries.
Pour confirmer de tels mécanismes, il serait isgaat détudier I'évolution de la
disponibilité du ratio N@/NH," dans le sol couplée a celle du ratio des capatiadsorption

des especes composant la communauté.

Conclusion. Ce quatrieme chapitre nous a permis d’avancer aucompréhension des
mécanismes physiologiques qui relient les traitscfionnels a I'échelle interspécifique de
telle maniére que leur organisation définit deatétfies végétales. Ainsi, nous avons mis en
évidence deux axes de spécialisation pour l'actirisiet I'utilisation de I'azote par les
graminées prairiales. En projetant ces différeméstst sur une analyse en composante
principale (ACP), on retrouve I'axe des traits l&$a stature, expliquant 41% de la variance
totale, et I'axe des traits physiologiques reliébaaquisition et la conservation de l'azote,

expliquant 37% de la variance. Enfin, nous avonatnéoque le trade-off interspécifique NO
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INH,4" avait un impact sur la diversité et le fonctionestnde la communauté. Ce trade-off ne

sépare pas les especes selon les deux premierdeasegcialisation mais selon un troisieme

axe, non représenté sur le graphique ci-dessousb®erve cependant dans notre étude que

les espéces avec une forte capacité d’absorptiom lgoNG;” ont également une grande

stature (' axe de spécialisation) alors que les espéces anedorte capacité d’absorption

pour le NH* ont une forte teneur en N foliaire*{¥ axe de spécialisation).
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Il ressort de ce chapitre de résultats des syndsaieetraits fonctionnels, permettant de

paramétrer pour la suite de la these le modé&miB de maniére robuste, c'est-a-dire que

chacun des parameétres du modéle sera calibré emissant sa co-variation potentielle avec

les autres paramétres. Cette étape était alorspi@nisable pour I'utilisation du modéle.
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RESULTATS

Evaluation du modele

et application a I'analyse des traits

“Never reject a model at the first failure. Datarcbe wrong or —even worse- misleading”
Francis Crick (1916-2004)






*Me L APITRE

PRESENTATION DU MODELEGEMINI

“La science se construit a partir de faits comme mmaison se construit a partir de briques ;
mais une accumulation de faits ne constitue pas phe science qu'une accumulation de

briques ne constitue une maisordénri Poincaré (1902), La Science et I'Hypothese

La réponse d'une communauté aux contraintes deiogeset aux contraintes
environnementales est plus que la somme des répatsechacun des individus a ces
contraintes (Fig. 5-1). Pour comprendre les pro@siéémergentes des interactions entre
especes sur le fonctionnement de I'écosysteme]taésiiune intégration d’échelle, une

approche pertinente est la modélisation.

Response to climatic and
management constraints

Individual response Dynamic of spécies in interaction

Figure 5-1 Diversity effect on the ecosystem fumuiig in response to climatic and
management constraints (from Gressl. 2007).

Le modele GMiNI, centré sur le fonctionnement d’un individu moytemte d’assimiler les

principes des différentes familles de modéle (byspdue, biogéochimique et de dynamique



de population) afin d’étre au plus proche de lacdpson d'un patch de végétation. Ce
chapitre présente en détails le modelv@iI avec I'ensemble des équations du sous-modele
végeétation (BNOPT). L’article consacré a cette tache a été réalisard ma these, méme si le
modele est développé depuis de nombreuses annéesirbail a été d’atteindre un état
stable et évaluable du modéle. Dans ce but, j'alifidoet implémenté plusieurs mécanismes
dans @&MINI. Quelques exemples sont d'ailleurs donnés en decpartie de ce chapitre.
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ABSTRACT

An individual centred structure-function-diversityodel of grassland ecosystemseByi)
has been developed. It explicitly simulates the petition for two key resources (light and
inorganic nitrogen) along the vertical soil and @y profiles among a potentially unlimited
number of clonal plant populations. Population twer, shoot and root morphogenesis,
photosynthesis, respiration, evapotranspiratiomchuisition by uptake or by JNixation for
legumes, partitioning of assimilates between stmattcompartments, reserve storage and
remobilisation are simulated for each plant popottat The object oriented structure of the
modelling framework allows to couple, or not, theglated plant populations to other sub-
models describing climate variables, soil functimni grazing behaviour and grassland
management. Allocation of growth between shootcstings, leaf photosynthetic proteins and
roots is based on two assumptions: i) function#hrize between root and shoot activity, ii)
coordination of leaf photosynthesis. The model twas emerging properties: i) interspecific
variations in axis size and axis density are rdldtg an exponent -% law, ii) after disturbance
or N deprivation, changes in the relative size aativity of roots and shoots tend to restore
co-limitation of plant growth by light, COand inorganic N capture. The model has been
parametrized from plant functional trait measuret®ef 13 native perennial pasture grass
species grown in monocultures at high N availapdmd low cutting frequency in a field trial
crossing N supply and cutting frequency factorediited and measured annual dry-matter
yields were highly correlated without bias acrgsscées and across treatments. Degrading the
model by suppressing the simulation of either moggmesis or growth coordination
markedly reduced its predictive ability. Dominarafegrasses of contrasted N strategies was
simulated within binary mixtures showing consistetianges in dominance with cutting

frequency and N supply.
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INTRODUCTION .

In the past two decades, an increasing number pérexental studies have investigated the
relationships between plant biodiversity and thecfioning of ecosystems (Hoopet al.
2005; Cardinalest al. 2007). Grasslands have often been used as moagtstems for these
experiments, which have shown causal relationsbgtsveen species number, ecosystem
productivity (e.g. Tilmanet al. 1997; Hectoret al. 1999; Rdscheet al. 2008) and other
ecosystem processes (Allahal. 2009). Two fundamental mechanisms arise: i) timepsag
effect, i.e. the selection of one or few particukpecies which might have large effect on
ecosystem properties (Grime 1998), and ii) the dempntarity effect, i.e. species exhibit
various forms of niche partitioning that allow thdm capture resources in ways that are
complementary in space and time (Loreaal. 2001; Cardinalet al.2007).

Despite an increasing agreement on the role oft@aecies diversity for ecosystem
processes and resulting ecosystem services (Hebpdr2005), little is known about the role
of plant traits which are mediated by plant spe¢@sapinet al. 2000; Lavorel & Garnier
2002; Diazet al. 2007a). Plant functional traits are morphologiciiemical, physiological
and phenological plant characteristics (Lavatlal. 1997). In the mass ratio hypothesis,
Grime (1998) suggested that ecosystem processelsl Wewletermined by aggregated traits
of dominant species (Garniet al. 2004, Louaultet al. 2005). However, the distribution of
trait values within the community, the functionaletgence (Masoet al. 2005) may explain
complementarity and productivity (Diat al. 2007b).

There is therefore much theoretical and practit@rest in evaluating the potential role of
plant species and plant traits in promoting ec@sysservices and resiliencies (e.g. Loreau
al. 2002; Cardinaleet al. 2006). However, almost all studies with planttiare correlative
(Diaz et al. 2004) and a mechanistic approach that could hedierstand the role of traits for
community dynamics and ecosystem functioning Isreissing.

Ideally, this approach would assemble within themesdramework: i) biophysical laws
that simulate the energy, carbon and water exclsabgiveen vegetation and atmosphere at
ecosystem scale (e.g. Baldocchi & Meyers 1998; \Wdhdi et al. 2000), li) carbon, nitrogen
and water cycles in the soil-plant-atmosphere ocoitin (e.g. Thornley 1990; Parton 1993),
and iii) plant population dynamics based on ressucompetition (e.g. Tilman 1988,
Daufresne & Hedin 2005). Unifying these three modafegories could lead to a major
progress by linking plant community dynamics witogystem functioning.

The individual based approach offers the best petsge for constructing such a

dynamical structure-function-diversity model forga main reasons (Grimet al. 2006): i)
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across the hierarchy of biological organisatiorelsyselection occurs at the individual level
(Marks and Lechowicz 2006), ii) individual planteavell defined, measurable and iii) they
can be characterized by parameters derived fronsuned functional traits, that have been
widely used in recent years for theory developmeregcology (Wrightet al. 2004, Lehsten
and Kleyer 2007; Van Wik 2007). Moreover, the widual based approach offers the
possibility to simulate plastic adjustments of pléarm and function (Yin and Schapendonk
2004), in response to resource levels mediatechtgyactions with neighbours. It has been
hypothesized that such morphological and physickigiadjustments could enhance
complementarity and coexistence of species withantpcommunities (Soussana and Lafarge
1998).

To date, most dynamic structure-function modelgtam plant traits concern single trees
(Le Rouxet al.2001; Allenet al. 2005; Marks and Lechowicz 2006). Recently, motealse
been used to demonstrate the role of traits, thearsity, their degree of correlation and their
plasticity for ecosystem functioning (Norbeeg al. 2001; Savagest al. 2007). However,
theoretical model investigate the effect of fewittrand are not yet link with biophysical
model. Dynamic models of pasture grasses (GrootLamiinga 2004, Lafarget al. 2005,
Tomlinsonet al. 2007) were developed for monocultures. Howeverséhmodels cannot be
used for mixtures and are sometimes restrictetiécsimulation of a growing season (Groot
and Lantinga 2004). Non individual based modelsutatmg mixed grasses (Schippers and
Kropf 2001) and grass-clover growth (Lazzaradtal. 2009) were previously developed, but
they are not based on plant traits and they danohide shoot and root morphogenesis.

We have developed from previous work (Soussdrad. 2000a, b) a Grassland Ecosystem
Model with INdividual centred Interactions E@INI) between plant populations. This
structure-function-diversity model explicitly sinatés the competition for two key resources
(light and inorganic nitrogen) along the verticalland canopy profiles among a potentially
unlimited number of plant populations. Populationnbver, shoot and root morphogenesis,
photosynthesis, respiration, evapotranspiratiomchuisition by uptake or by Nixation for
legumes, partitioning of assimilates between stmattcompartments, reserve storage and
remobilisation are simulated for each plant popottat The object oriented structure of the
modelling framework allows to couple, or not, theglated plant populations to other sub-
models describing climate variables, soil functimni grazing behaviour and grassland
management.

The model simulates clonal plant species (i.e.ysaggrasses and legumes), which consist

of interconnected genetically identical plant axes. tillers for grasses and growing points
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for legumes) (de Krooat al1995, Soussaret al. 1995). Two major simplifications are made
by the model: i) all simulated plant populationg assumed to be perfectly mixed in the
horizontal plane, ii) in a given population, allesxare assumed to be identical. Therefore,
each population is modelled from the dynamics ofmaan plant axis and from axis
demography.

In a steady state, we show that the model has #gwegging properties: i) axis growth is
co-limited by assimilate supply and by assimilagendnd for morphogenesis of shoots, roots
and of daughter axes; ii) assimilate supply isiootéd by the capture of light and of
inorganic nitrogen (Soussaed al. 2000a, Maireet al. submitted); axis size and density are
negatively correlated across species (i.e. sefiifig). After an event, such as cutting or
fertilizer application, or in a variable climationgronment, each population tends towards a
new equilibrium which is constrained by the levélresources and by the morphogenetic
potential. The non-equilibrium dynamics of speaespetition can thus be investigated, in
interaction with disturbance and fertilization lésze

The GMINI model has been parameterised from shoot and naibwvalues (Pontest al.
2007, Maireet al. 2009) for 13 perennial; pasture grass species. We show that the model
predicts accurately the annual above-ground dryenéDM) yield of the 13 species grown in
monocultures at two cutting frequencies and twoeNilizer supply levels. Moreover, we
show that degraded versions of the model, witheedplasticity obtained by suppressing the
shoot and root morphogenesis coordination eithewdsn assimilate supply and demand, or
between light and nitrogen capture, do not perfasrwell as the full model in terms of: i)
potential productivity, ii) productivity resiliences. disturbance and limiting resources.
Finally, we show that the model predicts realigtends in the dominance of mixed grass

species according to cutting frequency.

M ODEL DESCRIPTION

The model is described following the ODD (Overvidesign concepts and Details) standard
protocol proposed by Grimret al. 2006 for individual-based and agent-based models.
should be noted thatemini is an individual-centred model, rather than beimdjvidual-

based, since it simulates average individuals wielgich plant or animal population.
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PART 1 SIMULATION START
» Construct the model from sub-models:

[o]

o]
o]
o]
o]
o]
|

o
o
* M
o
o

mport daily input data:

0 to n soil layers, if 0 layer an inert substratassumed

0 to n plant populations (grass or legume)

Explicit or implicit morphology of shoots and ropts

Type of environment: constant or variable (dailjuea from input file)
Disturbance: None, Cutting, Grazing

N supply type: daily or after cuts

Mean temperature, temperature range, photoperREDPprecipitation, air moisturg
Daily N input, cut or no cut

ain options:
Restart: save and/or load 1 to n populations
Canopy layer width

}

PART 2 MAIN LOOP (Runge Kutta 4 or Euler integration method)

1. Update resource bioavailability in each layeil @nd canopy)

2. Update resource capture and partitioning foh gepulation

3. Update object Population

. Defoliation events

. Compute canopy layers number and in each layeateaf and angle
. Compute radiative balance in each layer

. Compute N balance in each soil layer

. Morphological sub-model:

o Tillering, leaf and root emission
. Biogeochemical sub-model:

o  Compute photosynthesis and N capture

o Partition C and N substrates to maintenance, resemd growth.
. Demography: Recruit new mature tillers

. Morphological sub-model: dead and cut organs reihdnem axis,

. If any state variable is below zero, populationidation stops and corresponding
C and N is transferred to corresponding soil layer.

. When no population remains, stop simulation

. When simulation time is over, stop simulation.

Figure 1 Algorithmic structure of the vegetation module in theM@u model

I_» TERMINATE SIMULATION

\

STAGE 1: UPDATE MORPHOLOGY AND DEMOGRAPHY

» Update demographic status of leaves and roots:iggowature or senescent.

» Update organ number following new emissions of éseand roots

» Compute the potential daily extension of leavesrats, compute assimilate demand

» Compute senesced area of each organ and totatedna®a. Compute fraction of senescence

flux calculations.

STAGE 2: COMPUTE SUBSTRATE SUPPLY AND DEMAND

Supply
¢ Photosynthesis
« Senescence and resorption
« Soil N uptake and N fixation

Defoliation events
«Export C and N
substrates in proportion
to defoliation height

Demand by priority order
* Maintenance
» Growth
» Storage

* Reserve remobilisation

STAGE 3: PARTITION SUBSTRATES MATCHING SUPPLY AND D EMAND

In each canopy layer, compute co-limited leaf Ntents per unit area

Compute photosynyhetic N demand from the differdnessveen actual and co-limited
leaf content

Calculate the partitioning variable Q between Is@méictures and leaf proteins from t
ratio between actual and co-limited leaf N contents

In case of low substrate N availability de-repnesst activity, reduce Q value and hen
partitioning to leaf proteins,

Compute functional balance between shoots and avmtalculate P partitioning variab)
between shoot structures and roots

From P and Q, compute substrate potential supplye@® structural compartments,
Partition substrates to the 3 structural compartmes the minimum of supply and
morphogenetical demand.

STAGE 4: GROWTH
» Compute actual growth for each growing leaf or root
« Compute corresponding elongation of each growiafde root

STAGE 5: TILLER RECRUITMENT

» Update C and N substrate and reserve pools

» Calculate the lowest canopy layer which conferstagphy to a daughter axis

» Compute tiller recruitment based on the ratio dfssrate demand for autotrophy and supply

for

ce

[0




Table 1. Calibration of the vegetation module oE@NI. A) Species specific parameter values for the 13 nati@ssgs and for the control
Lolium perenneg(Clerpin) cultivar. B) Additional parameter values which are required for mudesions without explicit root and shoot

morphogenesis (For abbreviations, see Table S6).

Symbol Alopra Antodo Arrela Dacglo Elyrep Fesaru Fesrub Han Lolper Clerpin Phlpra Poapra Poatri Trifla

A) Full model

Shoot morphology at axis scale

A 0.138 0.216 0.074 0.160 0.054 0.314 0.143 0.398 0.050 0.042 0.055 0.459 0.043 0.022
aw 0.00204 0.00340 0.00105 0.00278 0.00075 0.00610 0.00359 0.00572 0.00095 0.000828 0.00069 0.00718 0.00063 0.00030
b 1.158 1.110 1.358 1.201 1.472 1.081 0.913 0.927 1.359 1.387 1.419 0.747 1.311 1.736
bier 2.08 1.65 1.9 18 1.9 1.29 2.1 115 1.42 2.00 1.2 1.35 2.23 2.12
b 1.158 1.110 1.358 1.201 1.472 1.081 0.913 0.927 1.359 1.387 1.419 0.747 1.311 1.736
c 0.12 0.16 0.12 0.12 0.12 0.08 0.12 0.12 0.10 0.10 0.18 0.12
Fsheatn 0.313 0.270 0.309 0.261 0.285 0.204 0.225 0.353 0.253 0.300 0.337 0.232 0.360 0.320
Lieato 57.0 31.6 431 52.0 48.9 54.0 29.3 49.4 40.9 416 33.8 35.3 217 32.4
LDMC 0.215 0.192 0.182 0.193 0.205 0.215 0.250 0.174 0.185 0.166 0.206 0.232 0.236 0.211
NGieat 1.17 1.12 1.18 1.79 1.21 1.01 1.03 1.14 1.16 1.22 1.36 111 1.18 1.23
NMeat 2.71 2.41 2.44 2.53 2.53 2.00 2.70 2.38 2.42 2.28 2.73 2.23 3.16 2.53

p 163.5 200.0 162.1 142.0 157.0 220.0 239.3 130 154.4 212.0 120.0 220.0 115.0 200.0
Root morphology at axis scale

L piast 1114 0.589 0.691 0.764 0.866 1.500 0.752 0.607 0.837 0.691 0.626 0.599 0.541 0.462
Lioott, 0 52 39 42 50 49 52 32 50 39 48 33 45 32 38
NMMkootst 6 8 6 8 6 8 6 6 6 6 8 6 8 6

orL 3.50 2.20 3.30 3.05 3.80 1.4 2.90 2.10 4.50 3.00 2.30 2.20 4.27 2.70
RDMC 0.130 0.110 0.170 0.144 0.147 0.139 0.121 0.136 0.118 0.110 0.170 0.150 0.120 0.130
M roo1 0.0285 0.0161 0.0215 0.0221 0.0227 0.0310 0.0210 0.0160 0.0238 0.0170 0.0157 0.0171 0.0135 0.0147
I plast 1.114 0.589 0.691 0.764 0.866 1.500 0.752 0.607 0.837 0.691 0.626 0.599 0.541 0.462
Trootg1 300 500 300 300 300 300 300 300 300 300 300 300 300 300
Trootmt 500 200 500 500 500 500 500 500 600 500 500 500 500 500

; 80 28 40 45 49 52 65 45 150 50 40 70 20 32
Morphology at population scale

intcl 0.185 0.22 0.22 0.255 0.205 0.245 0.258 0.25 0.22 0.18 0.21 0.23 0.24
Tsen 0.0051 0.0051 0.007 0.0074 0.0052 0.0043 0.00425 0.00525 0.0073 0.0043 0.007 0.0035 0.0055
Chemical composition
fes 0.425 0.433 0.429 0.429 0.419 0.432 0.441 0.424 0.439 0.435 0.432 0.434 0.419 0.432
for 0.414 0.433 0.428 0.435 0.428 0.422 0.427 0.425 0.428 0.428 0.437 0.425 0.417 0.425
fos 0.0173 0.0173 0.0238 0.0094 0.0106 0.0087 0.0137 0.0092 0.0182 0.0099 0.0123 0.0137 0.0224 0.0193
for 0.0112 0.01198 0.0124 0.0107 0.0129 0.0127 0.0133 0.0130 0.0149 0.0124 0.0124 0.0109 0.0166 0.0101
Physiology (@ Tref = 20°C)

Re 0.362 0.522 0.279 0.408 0.372 0.258 0.302 0.498 0.251 0.385 0.469 0.269 0.368 0.319
Ry 0.362 0.522 0.279 0.408 0.372 0.258 0.302 0.498 0.251 0.385 0.469 0.269 0.368 0.319
Re 0.421 0.592 0.253 0.623 0.585 0.546 0.490 0.627 0.330 0.635 0.590 0.453 0.377 0.398
Sty 0.1318 0.0618 0.2376 0.1282 0.1810 0.0750 0.0928 0.0710 0.0564 0.0960 0.0485 0.1404 0.0933 0.0493
Wircmax 0.01 0.01 0.01 0.01 0.02 0.04 0.01 0.01 0.01 0 0.01 0.01 o 0.01
Wirnimax 0.001 0.001 0.001 0.001 0.002 0.004 0.001 0.001 0.001 0 0.001 0.001 0 0.001
B) Without morphogenesis

Cu 14.58 20.58 17.95 2359 18.20 22.77 28.64 3311 1821 18.99 26.36 32.76 - 17.54
LAR 0.01876 0.02079 0.02329 0.01850 0.01946 0.01544 0.00984 0.02455 0.01789 0.01972 0.02194 0.01780 0.01940
theta 66.8 59.7 65 70.1 57.8 65.0 50.4 70.1 70.5 66.3 59.4 58.2 - 53.3
TShooten 0.0253 0.0178 0.0222 0.0245 0.0240 0.0111 0.0164 0.0185 0.0195 0.0167 0.0185 0.0135 - 0.0250
Lwr 0.0557 0.1523 0.0614 0.0700 0.0616 0.0914 0.0865 0.1152 0.0722 0.0625 0.0944 0.0903 - 0.1257
TROOken 0.00206 0.01786 0.01070 0.00870 0.00403 0.00903 0.00726 0.01581 0.00081 0.01071 0.01662 0.01062 - 0.02188
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Purpose.The main purpose of EmINI is to understand the dynamics and plasticity ahpl
species within a community and its consequencesfosystem functioning and services.
Abiotic factors considered by the model includencitic (short-wave radiation, temperature
and precipitation) and atmospheric (£©@oncentration) factors. Management conditions
concern both disturbance (by cutting and grazimg) frtilisation (inorganic and organic N
supply). The number of biotic agents (plant specwsl microbial decomposers, and
herbivores at grazing) can be varied thanks tontbdular architecture of the model, which
allows coupling, or not, the soil and vegetationduies as well as the vegetation and animal
modules.

GEMINI can simulate a potentially unlimited number of nplespecies (or of plant
populations from the same species) from up to twantpfunctional types (grasses and
legumes). The model focuses on the acquisitionthadutilisation of two major resources

(light and nitrogen) by plants and their conseqesrfor the carbon and nitrogen cycles.

State variables and scalesGEMINI consists of vegetation, soil and herbivore sub-etgd
coupled with environment and management sub-modéls. vegetation sub-model, named
CANOPT (Soussanat al. 2000 a, b) is an individual-centred model of a tirsapecies stand
comprising clonal grasses and/or legumes and fagrnainmulti-layer plant canopy. Each
clonal plant population is described as a collectd identical axes (e.g. tillers for grasses,
growing points for clover). Moreover, all plant spes are assumed to be perfectly mixed in
the horizontal plane. Plant population demographycalculated from the vegetative
multiplication and mortality of axes. Other demaqgr& processes, including flowering,
fruiting, dispersion, germination and recruitmerdni seeds are not considered, since these
processes are minimized by regular disturbanceugfracutting and grazing in temperate
grasslands dominated by perennial clonal pastweeiap (e.g. Harper 1980).

The vegetation sub-model consists of four modulest biochemical module, which
simulates the C and N balance and the partitioniingrowth among shoot structures, leaf
proteins and roots. The corresponding state vasaldre the masses of these three
compartments, of two C and N substrate compartmants of four C and N reserve
compartments; ii) a shoot morphogenesis modulegchvbomputes the demography and size
of leaves (two state variables length and masdegad); iii) a root morphogenesis module,
which computes the demography and size of roote fiate variables, length and mass, per
root); iv) a competition module which calculatesodtwave radiation and inorganic N

partitioning among mixed plant species.



The soil sub-model, named SOILOPT (Soussana andehai 2002), is divided in
horizontal layers. The C and N dynamics of fouramig matter compartments and of two
microbial decomposer groups (Fontaine and Barobp@)simulated in each layer. The two
microbial groups differ in their potential growtate, in their type of substrate used for growth
and in their inorganic N requirements. The statealées in each soil layer are the initial
biomasses of soil and microbe compartments anil thpeantity.

The environment sub-model calculates the microdkmaithin the canopy and the
inorganic N balance of the soil (or of the substnahen the vegetation model is not coupled
to the soil model). The management sub-model sdbsdevents caused by grassland
management (cutting dates, grazing periods, Nlifsti applications). Finally, the animal
sub-model simulates animal defoliation (biting depbite area and number, prehension,
mastication and sorting times) and animal retuf@safd N in urine and faeces) (Soussana
and Oliveira Machado2000).

We report here the vegetation, environment and gemant sub-models, but not the
animal and soil sub-models, since to keep the cexityl tractable all simulations were run

without these sub-models (i.e. assuming a cutiggme and an inert substrate).

Process overview and schedulindgzach plant population is described with ten stargables
(Table S3): the axis numbeb(m?) and the masses per axis of the leaf protéis, (shoot
structures \(s), roots f\Vg), C and N substrates and C and N slow and fasrves
compartments. The C and N substrate concentrationgssumed to be the same in shoots
and roots. The dynamics of the C and N reservesodelled using first order kinetics (Eq.
69-72). The reserve compartments are assumed tocht&ed below the sward defoliation
height.

The carbon balance is based on Farqataal. (1980) equations for leaf photosynthesis
which were updated according to Magtal. (submitted) (Eq. 28-56). A linear relationship of
Vcmax (the maximal carboxylation activity of Rubisco)dadmna.x (the electron transport
capacity) with the area based leaf protein conatiotr (Field 1983; Nijset al. 1995) is
assumed (Eq. 31-34). The vertical profile of leadtpins is simulated according to Hirose
al. (1988) (57-60). Respiration is divided into groveihd maintenance components (Eq. 40-
46). Leaf respiration varies with leaf N contentq(E41). For legumes, an additional
respiration, linked with biological Nixation is also considered, assuming a fixed carbost
per unit N fixed (Eq. 74).
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The relative growth rate of the three structurahpartments\\p, Ws, WR) is calculated
through a bi-substrate (C,N) growth equation (B8+1T) using three partitioning variables
(Eq. 66-68), one for each compartment (JohnsonTdnminley 1987). The partitioning sub-
model specifies a target root:shoot ratio, accgrdio the functional balance hypothesis
(Brouwer 1963; Davidson 1969; Hilbert and Reynold91) (Eq. 61-62), and a target
protein:structure ratio for leaves (Eq. 63), accwydto the coordination theory of leaf
photosynthesis (Chest al. 1993, Maireet al. 2009) (Eq. 59).

The potential leaf extension rate is calculatedeatiog to Van Loo (1992) (Eq. 88). This
rate is assumed to increase exponentially with exatpre (Lemaire and Agnus-Dei 2000).
The duration of leaf extension is proportionaltie phyllochron and to the number of leaves
growing simultaneously on the same axis. The p@kehtaf area and leaf weight are
calculated from leaf length through simple allonwetelationships (Eq. 82-83). Whenever the
supply of assimilates to the shoots (Eq. 94) damsatiow this potential (see Porter 1994)
(Eq. 96), the leaf extension rate is reduced (Bg99) and the phyllochron is increased (Eq.
104). Hence, the model considers a source limitaifcshoot growth when assimilates (C and
N) supply to the shoots is less than their potégtiawth rate (Eq. 67). The leaf lifespan is
calculated from the maximum number of green legersaxis (see Lemaire and Agnus-Dei
2000) (Eqg. 108). Roots decay according to a firdeokinetics, based on thermal time (Eq.
109). Fixed fractions of the shoot structures,hef leaf proteins and of the roots are recycled
to the C and N substrate compartments during senesdEq. 69, Eq. 110-111).

Plants are assumed to consist of a collection arftidal and anatomically connected axis
(e.qg. tillers for grasses). A maximum site-filling) assumed (Davies 1974) to calculate the
potential branching (or tillering) rate per unietimal time (Eqg. 114-115). Branching is further
constrained by light transmission at the grouncllé®imon and Lemaire 1987; Boumah
al. 1996) (Eq. 114) and by the amounts per plant bEsate C and substrate N which are
available for the outgrowth of new branches (derd) (Eq. 115). According to the degree of
physiological integration in the clonal plant, staonsidered that only a fraction of the C and
N substrates are made available for branching. Bbaseline mortality rate of axes is
calculated from a first order kinetics based onria time (Eq. 117). This baseline mortality
is increased whenever the relative growth rate iesonegative. In this case, the less labile
reserves, the higher the mortality rate increasged-fractions of shoot structures, leaf
proteins and roots are recycled to the C and Ntgtbscompartments during axis senescence
(Eq. 118).
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The shape of individual grass leaves is assumédltov a rectangular hyperbola (Eq. 78-
81). The shape of clover leaves is described, asguavertical petiole and a constant leaf
lamina angle. At each cutting date, it is assunied &ll the plant material above cutting
height is removed from the patch.

In order to compute a radiative balance (Eq. 3#%,canopy is divided into fixed height
horizontal layers and the light absorbed by ledr@®s each species in each layer is calculated
assuming: i) a full diffuse radiation, ii) a perfenixing of leaves in each horizontal layer.
The daily photosynthetically active radiative baarof each plant population in the mixture
is calculated following Sinoquett al. (2000) using Kubelka—Munk equations (KM) for
horizontally homogeneous multispecies canopies.o@armphotosynthesis is then calculated
for each plant population by cumulating the leabtplsynthesis of each canopy layer.

The inorganic N uptake capacity per unit root areadown-regulated whenever the
substrate N concentration exceeds a threshold fidesand Touraine 1994) (Eqg. 26). In the
same way, for legumes the biological fikation per unit root mass is down-regulated when
the substrate N concentration increases in the pgfaurie and Soussana 1993; Harteigl.
1994). We assume for legumes that symbioticfikation is relatively more sensitive to an
excess substrate nitrogen than inorganic N upt8kagsanat al. 2002).

Competition for inorganic N between mixed plant plagions is calculated from the total
demand for N uptake (estimated from the uptakea@gpand from the cumulated root length
of each population) (Eq. 20-21). A diffusion appoa(Sheehyet al. 1996) is used to
calculate the daily amount of N supplied by thd sothe roots. (Eq. 22) Whenever N supply
per unit root area is lower than the uptake capathie actual uptake rate is calculated by
considering that each plant population absorbss#ime fraction of its potential demand per
unit root area (Eq. 23-24).

The first step of the simulation is the construatiof the bio-physical model. The
hierarchical structure of the object-oriented caalows for a number of possibilities,
including from one to n plant species, describingplieitly or not, the root and shoot
morphogenesis, including or not one to n soil layand an animal object. Moreover, the
UNIF platform allows pausing simulation and saVestdte variables of user defined objects
(e.g. plant populations). This procedure allows &pin-up runs of plant species in
monocultures, prior to the construction of a mooenplex bio-physical model including for

instance several plant species.
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Simulation proceeds at a daily time step (Fig.starting by building the biophysical
model selected by the user and by reading enviratahand management data from external
(comma delimited) files. Then, on each simulati@y,dthe main loop goes through three
successive steps: i) update light and N availgbititeach horizontal soil and canopy layer,
partition resources among plant species, calcufatetosynthesis, respiration and N
acquisition by plant species; ii) calculate demahdssimilates from potential shoot and root
morphogenesis and axis ramification; iii) calculptgential assimilate supply to the structural
compartments and calculate assimilate partitioam¢ghe minimum between assimilate supply
and demand, calculate C and N exchanges amongatgbahd reserve pools; iv) calculate
derivatives of all plant compartments, includingdes and roots and calculate population axis

turnover rate (Fig. 1); iv) update all objec 1

(appearance and/or disappearance of lea “ Q

roots and axes in each species). At the enc
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Design concepts (see Appendix for a detailed view of all mdaguations). The specificity

of the vegetation sub-model inE@INI is to simulate plasticity in the form, functiondan
density of plant populations in response to envirental factors and to resource levels,
which are partly mediated by biotic interactionsriipetition and facilitation) (Soussana and
Lafarge 1998). This approach effectively unifieotprocess classes which have previously
been modelled separately: i) C and N fluxes excedragmong compartments and with the
environment, which have been extensively modeleddophysiological and biogeochemical
models (e.g. Hilbert et and Reynolds 1991, Thordl@90), ii) axis demography, leaf and root
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turnover, form and arhcitecture, which have beemuited by morphogenetic and
demographic models (e.g. Pagasal. 2004; Lemaire 1999,; Groot and Lantinga 2004). We
detail some of the design concepts for these twesels of processes and then the way they

are connected within the plant sub-model.

1. Coordination of C and N fluxek higher plants, autotrophy is obtained by camrig light

capture by shoots and nutrients and water capyredds. For an individual plant, the most
efficient partitioning of growth would ensure thai resource is in excess, which implies that
no single resource becomes limiting (Chapin 19%h)js hypothesis of growth co-limitation
by multiple resources does not imply, in contrasbptimization, that a plant can foresee its
future environmental conditions (Reynolds and CH&96). The resource co-limitation
hypothesis is more easily applicable to resouregguced by distinct plant parts (e.g. light
capture by shoots, N capture by roots) (GleesonTlanthn 1992).

A first version of this multiple resource capturgpbthesis is the functional balance
hypothesis which assumes that partitioning of ghowetween shoots and roots tends to
balance shoot photosynthesis and root N acquisitictates that the relative growth of C and
N pools is balanced during growth by continuoustitaadjustments in the relative sizes of
roots and shoots. This hypothesis was shown touatcmr a large number of empirical
observations (see the review by Wilson 1988).

The functional balance hypothesis allows to caleuka partitioning rule leading to co-
limitation by light and by N, providing however: that specific root and shoot activities are
constant, ii) that they do not depend upon the €&fib of the plant. This is clearly over-
simplistic, since the variation of net photosynthesith growth conditions, seasons and
species, is related to concurrent changes in lgafgen (N) content and to allocation of N
between different photosynthetic protein pools ({dat al. submitted). This has prompted
the development of partitioning models which indual distinct leaf photosynthetic proteins
compartment (e.g. Hilbert and Reynolds 1991).

Moreover, leaf photosynthesis is a metabolic preagkich combines light drivenA()
and dark A,) reactions. Leaf photosynthesis depends both lightcapture by chlorophyll
antennas and upon G@apture which is driven by the concentration geatlibetween leaf
surface and stomatal chambers. The mechanistiegeptation of the dark’A{) and light
driven A;) biochemical processes of leaf photosynthesisg(faaret al. 1980) has led to the
development of the coordination theory, which pisgmthat leaves are on average co-limited

by A; and byA; and, therefore, by light capture and use for Rugeneration and by GO
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capture and use by the enzyme Rubisco. This tHemsyecently been successfully tested for
a large range ofC; species, including pasture grass species (Matral. submitted).
Moreover, the theory allows calculating a singlaf lphotosynthetic N content per unit area
(Npagd Which ensures co-limitation of photosynthesidiglgt and by CQ capture and use.
GEMINI combines the functional balance and photosyntteetzrdination theories in an
original way. A key innovation concerns rules fatgntial assimilate supply to the three
structural compartments. Following Hilbert and Ralgs (1991),PP is the allocation ratio
between shoots structures and roots (Eq. 6@4).is the allocation ratio between shoot
structures and leaf proteins (Eq. 64b-65). Theesftre functional balance hypothesis is the
main determinant of the balance between shoots@otd, while the coordination hypothesis
of leaf photosynthesis (Mairet al. submitted) determines the potential partitionimgoag
leaf proteins and shoot structures. By varying @lecation ratios between: a) shoots and
roots, in order to keep a balance between photbegig and nitrogen uptake, b) between
shoot structures and leaf proteins, in order tolre¢he target leaf protein concentratidi0),
the model converges towards a co-limitation of pgnowth by the captures of light, of GO
and of N.

Whenever,P = Q = 1, a coordination of N capture by roots, of tiglapture by shoot
structures and of primary carboxylation by photdkgtic proteins is achieved. In this way,
plant growth is effectively coordinated and no $ngrocess is limiting. A reduction in leaf
structures @ >1 andP>1) would result in limitation of growth by lightapture; a reduction in
leaf proteins Q < 1) would result in limitation of growth by Rulis activity; a reduction in
roots @ < 1) would result in limitation of growth by N ciaje.
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Figure 3. Relationships between simulated mean tiller mass) &g simulated mean tiller density
across 13 grass species. Simulations were run dl€ings in monocultures at 3 cuts per year and for
two N supply treatments (N- and N+, 120 and 360 kgN yrd N fertilizer supply, respectively).
Slope and intercepts of SMA regressions were cakxilatcording to Wartoet al. (2006).
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1.1 Coordination of leaf and canopy photosyntheS8sveral formulations and

parameterizations of the original model by Fargugtaal. (1980) have been described. Here,
we refer to the formulation and parameterizatioeduy Maireet al. (submitted) (Table S1).
Assimilation rate is usually limited either by tbarboxylase activity of the Rubisco or by the
electron flux through the chloroplast photo-systeriibe maximal rates of these two
processesMCmax aNdJmax respectively) scale with leaf proteins conteriite Tntercellular C@
concentration varies with stomatal aperture, am\tariation is modelled according to Falge
et al. (1996). The temperature dependenceVofax and Jnax follows a peak function
according to Kattge & Knorr (2007), accountting ftire acclimation of photosynthetic
parameters to the growth temperature during theggiiag monthVemnaxandJmax are linearly
correlated to the leaf N content (Wohlfabkttal. 1998, 1999), which led to the coordination
theory (Cheret al. 1993). According to this theory, under given eommental conditions,
there is a single leaf N content which results incalimitation of leaf photosynthesis by
Rubisco activity and by RuBP regeneration. Thisaabased leaf photosynthetic protein
content (Npac, gN if) maintains a balance between the two processestity limiting
photosynthesis. Below Npac, the photosynthesis lvdllimited by the Rubisco activity and
therefore by the amount of leaf proteins. Beyonad\yghe marginal gain of photosynthesis
per unit of leaf proteins is weak and photosynthésimainly limited by absorbed radiation.
In the GEMINI model, the coordinated leaf N contemta target concentration for the
partitioning of assimilates between leaf structamed leaf photosynthetic proteins.

Assimilates partitioned to leaf proteins are dmited among horizontal canopy layers in
proportion to leaf area and to the coordinated Mafontent per unit leaf aredlf,). Along
the vertical canopy profileNyac declines with transmittePFD when everything else is
equal. Thus, the coordination theory matches thedipred linear relationship between
photosynthetic proteins and transmiti@dFD (Chen & Reynolds 1993) which has often been
reported (e.g. Hirose and Werger 1987). Air temipeea(T,), relative humidity ifs) and CQ
concentration@,) also vary along the vertical canopy profile. Hghs and lowerT, at depth
would reduceNpac for a givenPPFD, while a lowerC, would increase it. However, variations

in T, hs andC, along the vertical canopy profile are neglectedurrent version of the model.

1.2 Requlation of root N captur&éhe model separates metabolically active roots and

roots which have entered a first stage of senesc®e morphogenesis) and have no more
root transporters. N uptake rates are calculatedipié root area. Two forms of inorganic N

(NOs and NH") are considered for uptake and a potential uptalgacity is calculated for
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each. However, this uptake capacity may become degulated whenever N substrate
concentration within the plant increases above rastiold (Imsande and Touraine 1994,
Soussanat al.2002).

In the case of legumes, metabolically active raots assumed to be nodulated and a
potential N fixation capacity per unit root massiédined. Tap roots and stolons developed by
pasture legumes are assumed to have no metabblityaapart from respiration. Therefore,
they are not included in calculations of N uptakd &, fixation. N fixation capacity is down-
regulated whenever the substrate N concentraticreases in the plant (Faurie and Soussana
1993; Hartwiget al. 1994). N fixation is assumed to be relatively more sensitivan excess
substrate N than inorganic N uptake (Soussdra. 2002).

1.3 Internal C & N recycling

Storage and remobilisationPasture grasses accumulate reserve carbohydratés asu
fructans and other glucidic polymers mostly witkine vacuole. These carbon reserve tend to
escape defoliation since they are concentratedirwitie sheath. Pasture legumes such as
clover and lucerne accumulate other carbohydratels as starch in stolons and in tap roots.
Vegetative storage proteins have been evidenceasture legumes, but not in grasses (e.g.
Millard 1988, Jeuffroyet al. 2002). Reserve pools have multiple roles, inclgdoierance to
transient resource limitation induced by compatiticesilience to seasonal stress conditions
(e.g. winter), rapid recovery from extreme evenishsas defoliation. Moreover, reserve pools
avoid the buildup of substrates which would leadldovnregulation of metabolic processes
such as N uptake and fixation (Lemaire 1999) aral razeded to support the costs of
reproductive growth.

GEMINI considers labile and slow reserve C and N poolew Seserve pools are
especially important in species developing spemdliorgans such as stolons (&,gfolium
repeny, rhizomes (e.gElytrigia repen$ and tap roots (e.dgestuca paniculata Both labile
and slow reserves are modelled using a buffer fismawhich can be tuned with them
parameter. This formalism has the advantage otcpbésg in a steady state the relative size
of reserves compared to substrates. When rem=%ehey state ratio between substrates and
reserves masses is equal to the ratio betweenetmebilisation and storage first order
parameters. By increasing the value of rem, therga@l rate of remobilization is increased
for a given size of the reserve pool. This parametn therefore be used to increase

remobilization intensity at the expense of the tdareof the remobilization period.
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Resorption at senescend8eMINI follows the efficiency hypothesis (Franklin and rag,
2002; Kazakowet al. 2007), by considering distinct efficiencies ofaggion for leaf proteins,
for carbon in roots and in shoot structures andnfbogen in roots and in shoot structures.
Substrate and reserve carbon and nitrogen undetgees$orption during senescence and are
therefore not lost. Therefore, C and N in labileolgo(substrates, reserves, proteins) are
assumed to be mostly recycled during senescendé wdil walls from leaf structures are

mostly lost. 14
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2. Morphogenesis model Predicted DMY (green part, t ha™)

2.1 Plant morphology and architecturlant form is created during ontogeny by

morphogenetic processes that involve a number aiescranging from cell to population,
through tissues and organs (Enquist and Niklas2R@0lonal plants can be seen as colonies
of population units, e.g. tillers in grasses (Gi880) and growing points in clover (Soussana
et al, 1995). During the vegetative growth of grasses @inclover, a single meristem forms
all shoots of a population unit, which can therefbest be described as an axis. This axis
forms several primary root meristems, usually tver |eaf emitted (Matthevet al. 1998).
These meristems develop primary roots, that magldgvsecondary meristems leading to the
outgrowth of secondary roots. The maximum root binémg order is usually equal to or less
than 3 in pasture grasses and in clover.

This simplified description of plant populationsdatheir morphology is used by the
GEMINI model which effectively combines three hierarchleaels, the plant population, the
axis, and the individual root or leaf. Based upba morphological description at the axis
level, the model calculates a 2-D architecture bfinihg the relative positions of the bases
and tips of each root and leaf. The azimuth ofs@otd of leaves is not calculated, therefore

the model provides only a 2-D description and nailla3-D architecture. Roots are assumed
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to be linear segments, which length is howevertgrear equal to the distance between tip

and basis, when root tortuosity is greater than dine shape of individual grass leaves is
assumed to follow a rectangular hyperbola, whicladgusted from the canopy height and

from the tiller density (Soussaret al. 2000b). The shape of clover leaves is simulated,
assuming a vertical petiole and a fixed leaf lan@ingle (20°, Fauriet al. 1996).

This simple but robust axis-centered 2-D architedtdescription is then scaled up to the
population level by assuming that all plant axes @lentical, thereby generating a 1-D
distribution of leaf and of root area in the horiza canopy and soil layers which is used by
the competition sub-model. There are, however, sdeer limits to this simplified approach
of plant morphology since it does not account ftens and for internodes which may
position leaf bases in upper canopy layers. Thephwogical sub-model is therefore
restricted to vegetative grasses and to cloverseMomplex architectures, which include
stems and internodes, such as reproductive graksdyg, stem legumes and herbs which
encompass contrasting life forms such as rosetatql creeping herbs and tall-statured

biennials cannot yet be simulated.

2.2 Coordination of potential morphogenesiccording to the metabolic scaling

theory, plant size influences nearly all of theustural, functional and ecological
characteristics of organisms. A general theoryesiource distribution through hierarchical
branching networks has been applied to the caseasfular plants (Weset al. 1999),
showing the role of the topology of the branchimgwork for the assimilate demand and for
the body size (Enquist and Niklas 2002).

In GEMINI, morphogenesis generates a simplified branchingark of shoot and root
parts through six categories of morphogeneticatgsees: emission, elongation, branching
and vegetative multiplication, senescence and demth. Each of these processes has a
temperature dependent potential rate. Leaf eloogadnd vegetative multiplication are, in
addition, also controlled by light mediated signglsotoperiod and light extinction at ground
level, respectively). The number of growing leaaes roots is calculated on each day, based
on the thermal time between emission and matukiggm@ire 1999). For each growing plant
part, potential morphogenesis generates on eachadawpdditional volume, through an
allometric relationship with the length incrememngrated by elongation. Hence, the total
volume increment generated by the growth of shaats roots can be calculated on a daily

basis per plant axis.
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Some morphogenetical processes are coordinated. tidéenal time between two
successive emission events of leaves or rots tfiee.phyllochron for leaves) is used as a
biological clock controlling the ontogeny of theapt. First, the duration of leaf elongation
varies with phyllochron (Lemaire 1999), since themmber of growing leaves per axis is
assumed to be constant (between 1 and 2 for graSges 1980 and clover, Soussagiaal.
1995). Second, leaf senescence starts after a ahdrme which is a multiple of the
phyllochron since the number of mature leaves p& B assumed to be constant. Third,
vegetative multiplication is also constrained byylfdthron, since the potential site-filling
rule (Brereton 1994) states that the number ofayibuds varies with phyllochron.

While roots and leaves share common propertieseims of emission and elongation),
roots also have specific properties. Root hieraiystrains the emission rate, the diameter,
length and longevity of roots. Roots of higher ardee emitted more frequently, are thinner,
shorter and short-lived compared to roots of lolranching order (Pagés al2004).

Root branching only occurs for roots with an ortbever than the maximum (e.g. when the
maximum branching order is 3, only primary and seemy roots can branch). The model
implicitly assumes that a pair of primary rootemitted for each phyllochron. However, the
turnover of primary roots is not explicitly simutat on the average axis, since the death of
primary roots on that axis would lead to axis de&hther, axis death is calculated at the
population level, through a baseline death rateckviis increased whenever relative growth
rate becomes negative and when reserves are low.

Leaf and root (of order greater than one) senescaffects the area of these plant parts.
With leaves, senescence starts from the leaf tippngresses towards the leaf basis. Dead
leaves are assumed to be detached from the plént Raot senescence is also a gradual
process, with three successive stages: i) transftom metabolically active roots to roots
which have lost active metabolism but can stilhg@ort water, ii) transition from ‘passive’
roots to dead but still attached roots, iii) dead detached roots. Leaf and root senescence
tends to balance emission, thereby leading to adgtstate architecture which converges
towards a fixed number of growing, mature and sengsleaves and of active, passive and
dead primary and higher order roots. Therefore, gbential rates of the morphogenetic
processes constrain the morphology and architeatirhe plant populations, leading to

coordination between leaf and root numbers.

3 Coordination of Form and Functioifthe dual description (morphology and metabolism) of

plant populations provided by the model is unifiednsidering a minimum law. Both
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ontogeny (morphogenetical processes) and functibalance (physiological processes) may
limit the actual growth rate of roots and shootanPpopulations are therefore driven through
a dually constrained manifold that keeps withirsptalimits their form and function.

Supply limitation occurs whenever assimilates sypplless than the assimilate demand,
which is calculated from the potential volumetrionphogenesis of shoots and roots and the
C and N contents of the corresponding tissue vaturDdemand limitation occurs whenever
assimilate demand is less than assimilate supgsgdihg to excess assimilates being
partitioned to the C and N substrate pools.

Resorption during leaf and root senescence lea@sand N fluxes towards the substrate
pools. Therefore, part of the assimilate supply fiesue growth depends upon tissue
senescence. In the same way, axis death providesgth resorption additional substrates,
which may be used for vegetative multiplicatiorattis the emission and outgrowth of new
axes. Thus, ontogeny not only requires, but alswiges assimilates.

In a dynamic loop, morphogenesis leads to changdkea length and area of root and
shoot captors, which affects resource capture aaiahility and hence assimilate supply for
morphogenesis. At the population level, vegetativeltiplication of axes leads to lower
resource availability for each individual axis, kower substrate levels and, hence, to
increasing limitations on the formation of new axPepulation density is therefore self-
limited and self-thining is an emerging propertyttid model (see results).

Vegetative multiplication implies a transition froheterotrophy to autotrophy of the
newly formed axes (e.g. tillers). Autotrophy is wsed at the stage when the net carbon
balance (i.e. photosynthesis minus maintenanceratism) of a newly formed axis becomes
positive, as a result of leaf extension into ungldadanopy layers. Autotrophy is therefore
gained earlier in open compared to dense standsavénage, autotrophy accounts for ca. two
thirds of the total C required for the constructafra new tiller that has reached maturity (i.e.
two leaves or more). To achieve high quality, mogtehdards mass balance (C and N) is

continuously checked by independent calculations.

Integration system.The model runs in a robust, flexible and portabbéfprm allowing the
coupling of numerical sub-models composed by setrdinary differential equations. The
sub-models are actually considered in this pardgespset of ordinary differential equations
(Cellier & Koffman 2005). This plateform, UNIF (Uied Numerical Integration

Framework), is based on a fully object-orientedicttire. It has been developed with thé C
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language and uses the classical relationships ef dbject-oriented paradigm (mainly
inheritance and composition). These objects arereated in runtime modifiable lists. A
flexible graphical front-end using the VCL libraoy C™* Builder is generated from the tree of

modules.

Initialization. GEMINI simulates the vegetative growth from one to sdvaeat populations.
The initial biomass of structural compartments é¢bowls the number and the size of leaf and
root organs. An option of the UNIF platform allowaving the model state during the

simulation and reloading the model with plantsguigbrium.

Data for model parameterization and evaluationOut of a total of 100 parameters, 65 have
been considered as constant across the grass spétiiea value taken from the literature
(Table S6). The remaining parameters (Table 1) westenated from plant trait values in a
field experiment comparing 13 grass species growmonocultures (Pontest al. 2007,
Maire et al.2009).

This experiment was described in details by Poeted. (2007). It was established in an
upland area of central France (Theix, 43R433°01E, 870 m a.s.l.) on a granitic brown soill
(Cambisol, FAO). The local climate is semi-contitagnwith a mean annual temperature of
9°C and a mean annual rainfall of 760 mm. 13 ngtennialC; grass species that co-occur
in mesic permanent grasslands were studMapecurus pratensjAnthoxanthum odoratum
Arrhenatherum elatiysDactylis glomerataElytrigia repens Festuca arundinacedestuca
rubra, Holcus lanatus Lolium perenng Phleum pratensePoa pratensis Poa trivialis,
Trisetum flavescensA Lolium perennecultivar (‘Clerpin’) was added as a contrdihe
experimental design has 3 complete randomized bl@ach crossing two factors: cutting
frequency (3 and 6cuts per year, C- and C+, resbgt and N fertilizer supply (120 and 360
kgN ha' yr!, N- and N+, respectively). Phosphorus and potassiere supplied in spring at
non-limiting rates for growth. When soil water cent (SWC) was below 10%, all plots were
irrigated (see Pontest al. 2007 for full details). Plant traits (Table 1) wameasured in all
treatments, but the non-limiting N supply (N+) alogv disturbance (C-) treatment, which
correspond to non-limiting conditions for morphogecal development and above-ground
productivity. The C-N+ treatment was used for mopatameterization. Other treatments
(C+N+, C-N- and C+N-) were used for an indepena@saluation of the model.

Shoot morphology parameters were derived from sirlgkap, Mmaximal leaf length,

Fsheata fraction of sheath in total leaf lengtigear, NMear, growing and mature leaf number per
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tiller, phy, phyllochron and.DMC, leaf lamina dry-matter per unit fresh-matter)combined
trait measurements (leaf allometry parametegs, ba., aw.,, bw were fitted from
relationships between lamina area or volume anél leagth). The two remaining shoot
parameters, which controls leaf lamina angle for a given gandeight and density, and
b er, power coefficient of temperature response of lelaingation) were estimated from
observations of leaf angles and of earliness oétattye spring growth, respectively.

Root morphology parameters were derived from megsents on root ingrowth cores
filled with vermiculite and supplied with slow relee fertilizers (for full details see Maie¢
al. 2009). In the same way, parameter values weresaterirom single 1f o1, radius of
primary roots RDMC, root dry-matter contenQrder,a, maximum root branching order), or
combined traits @rl, branching order dependency, which were obtaineun fradius
measurements of root order&)eomaxs the potential length of primary roots was estedat
from Kutschera (1970) root atlas and from the datien between maximal plant height and
rooting depth (Crainet al. 2002). Two parameter.l(pas; the branching order dependency
of potential root length andr, the thermal time interval between two successivet
emission events) were optimized by maximizing &snass \g).

The two population demography parameters were apgonby fitting simulated to
measured tiller density (D) per unit ground areaotRchemical composition parameters were
derived from measured C and N contents in belownggloplant parts (Picon-Cochard,
personal communication). C fraction in shoot suites was derived from measurements in
mature green leaves. The N fraction of shoot strestwas estimated from the measured N
contents of senescent leaves (Matal.2009).

Finally, species specific physiological parameteese derived from: i) measurements of
N (Rp) and dry-matter Rc, Ry) resorption during leaf senescence (Madteal, 2009), ii)
measurements of root uptake potentials for ammoraath nitrate $w_nHa S nod in root
ingrowth cores (Mairet al. 2009), iii) the potential size of the slow C resepool Wicmay
was estimated for each species as the minimumssabdizing during winter the C substrate
pool. The potential size of the slow N reserve psat estimated at one tenth of that of the

slow C reserve pool.

Simulation runs. Emerging properties of the model were tested undestant environmental
conditions Ta= 14°C,PPFD = 700 pmol rif s*) to test the short-term responses of the model
to disturbance (cutting) and to nutrients stressd@yrivation). These runs usé&hctylis

glomerata The restart procedure was used to initialize #ienlations.
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To compare with field data, simulations were ruthvdaily climatic data recorded at the
experimental site in 2003 and 2004 (temperatlR:D, precipitation and air humidity). The
same timing (day of year) was applied for the ligetion and cutting events in the model and
in the experimental treatments, as well as the sammunts of fertilizer N supply. Since there
was no soil assumed, a daily net soil mineralizatims assumed at 0.11 gN’md™. The
dynamics of N fertilizer release in the soil wemawdated, assuming a pulse and decline over
one month. The restart procedure was used to lingidhe simulations. The relationships
between mean tiller mass and mean tiller densitgwempared across species and for two N

fertilizer supplies (N-, N+) at three cuts per year

Testing the role of plasticity. To test the role of plasticity for productivity aftg stability
along resource and disturbance gradients, the@aihini model (R) was compared with
degraded versions offering reduced plasticity aswrdination of growth:

- P,, no axis demographynfcl andTsen set to zero), resulting in constant axis density,

- P3, same as Fbut without explicit root morphogenesis,

- P4, same as Fout without explicit shoot morphogenesis,

- Ps, same as Fout without explicit root and shoot morphogenesis,

- Ps, same as Pwith equal distribution of assimilates to leafustiure and leaf proteins (q is
set to 0 in Eq.64b, therefag = Ap),

- Py, same as fwith equal distribution of assimilates to leafusture and roots (q is set to O
in Eq. 64a, thereforgs = Ar).

These model versions were first compared in monol Three grass species, which are
representative of three plant N strategies (Maireal. 2009), were usedAnthoxanthum
odoratum(short and exploitative grasd)rrhenatherum elatiugtall and exploitative grass),
andFestuca arundinaceftall and conservative grass). Simulations weredurnng 10 years
with the climate (years 2003-2004 in loop) and ngemaent conditions of the experimental
site. Spin-up runs and a restart procedure allowéthl plant populations to be close to
steady-state. Simulations of a plant population ewstopped whenever the substrate C
concentration increased above an unrealistic v@ueater than the structural mass). Means
were calculated over 10 yrs, therefore consideaimgl productivity and dry matter yield for
populations which were stopped. Simulations in nooittores and mixtures lasted on average
1722 and 601 days.

Moreover, simulated species and model versione wempared along resource and

disturbance gradients:
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- A light gradient with 100, 80 and 60 % of theld&PFD of the experimental site,

- A nitrogen gradient with N supply of 360, 120 &tikgN ha yr,

- A disturbance gradient with 1, 3, 6 and 8 cu@syear.

Finally, the model versions were compared by sitmgebinary mixtures, in order to test the

role of plasticity and coordination for the outcoofebiotic interactions.

Data analysis.Simulated and measured above-ground DM yields wemepared using the
root mean square error coefficient (RMSE):
0.5
RMSE:[izzl:(Pi —Oi)z/n} %
whereP; andQ; are respectively predicted and observed valuds sample number and O is
the mean of observed sample. The index is comphsegeen 0 and 1. When it is below 0.2,

the prediction is significant.

RESULTS

Simulating co-limitation of growth by light and inorganic N capture. Under constant daily
environmental conditions, the model displays siaibi) properties after abrupt restrictions of
shoot and root activities by cutting and N depiivatrespectively (Fig. 2).

After a cut, theP partitioning variable peaks at high values, restrg root growth and
increasing shoot structure growth. During regrowthe gradual increase in shoot
photosynthesis leads to an exponential declin@ amd this variable tends to one (Fig. 2 A).
This convergence indicates that a functional baametween roots and shoots has been re-
established. Cutting also induces a sharp dropae®tpartitioning variable, thereby inducing
a preferential partitioning to leaf photosynthedroteins compared to shoot structures. During
regrowth, the fast replenishment in photosynthetioteins leads to a convergence @f
Within one month after a cuB andQ are both close to one which indicates that siredlat
plants are again co-limited by light and nitrogepttre.

Shortly after nitrogen deprivation, P declines asesult of a reduced root inorganic N
uptake (Fig. 2B). This leads to preferential pemiing to roots compared to shoot structures.
The increase in root N uptake activity, which iscaimediated by derepression of root N
uptake capacity, leads to a gradual convergené&etofvards one. For moderate N stress, Q is
little affected by inorganic N deprivation (Fig. PBnd is close to one. Mostly by adjusting
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their root:shoot ratio and their N uptake capachy,deprived plants therefore also tend
towards a co-limitation of growth by light and bydapture.

8
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Figure 5. Simulated above-ground dry-matter yields of thggass monoculturesAfthoxanthum
odoratum Arrhenatherum elatius, Festuca arundinaredong a disturbance (cutting frequency: 1, 3,
6 and 8 cuts y) gradient and along nitrogen supply (60, 120 a#@ igN ha' yr' from substrate and
fertilizer) and light (100, 80 and 60% of incidetaily PPFD) gradients. The full &iNI model (R)
was compared with versions increasingly t*R) restricting plasticity and coordination of pldatm
and function (see Methods).,,Pno axis turnover; £ same as P but without explicit root
morphogenesis; f2same as Fbut without explicit shoot morphogenesis; Bame as fbut without
explicit root and shoot morphogenesis; Pame as Pwith equal distribution of assimilates to leaf
structure and leaf proteinsy,Bame as fwith equal distribution of assimilates to leaf sture and
roots.

Simulating size vs. density relationshipsBetween species variations in mean individual
shoot massWs+Wp) and mean densityp of plant axes were negatively correlated accaydin
to a power (exponent -1.03) law (Fig. 3 A). Dataanied in spring (Pontes 2006) in the field
experiment showed a similar exponent (-1.15) betwedividual shoot tiller mass and tiller
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density (Fig. 3B). Simulations of size vs. dens@ationships with both shoots and roots

(Fig. 3A, Wg) indicated a lower exponent in absolute value sglto -%) of the size vs.

density relationship.

Table 2. ANOVA (General Linear model) for the effects of the mlaspecies Anthoxanthum
odoratum Arrhenatherum elatiusandFestuca arundinacgaplant plasticity (P1 to P7 versions of the
model, see Methods), cutting frequency, incidegittliand nitrogen supply factors on simulated dry-
matter yield DMY), fraction of absorbed photosynthetically actiegliation FAPAR and nitrogen
uptake rate 4. A) Monocultures, B) Binary mixtures. df, degree foéedom, variance explained
(Expl. Var., %) and statistical significance (nshreignificant).

A) Monoculture DMY FAPAR Su

Factors df  Expl. Var. P Expl. Var. P Expl. Var. P
Species 2 135 <0.001 2.7 <0.001 24.0 <0.001
Plasticity 6 23.6 <0.001 42.2 <0.001 32.3 <0.001
C 3 0.6 <0.01 6.3 <0.001 0.7 <0.01
N 2 28.9 <0.001 11.8 <0.001 27.8 <0.001
Light 2 3.8 <0.001 3.7 <0.001 3.0 <0.001
Species*Plasticity 12 9.0 <0.001 16.6 <0.001 5.0 <0.001
Species*C 6 - ns - ns - ns
Species*N 4 0.7 <0.01 - ns - ns
Species*Light 4 - ns 2.7 <0.001 - ns
Plasticity*C 18 1.4 <0.001 - ns 0.6 <0.01
Plasticity*N 12 8.6 <0.001 3.3 <0.001 2.2 <0.001
Plasticity*Light 12 8.4 <0.001 7.5 <0.001 4.3 <0.001
C*N 6 - ns 1.0 <0.01 - ns
C*Light 6 - ns - ns - ns
N*Light 4 1.4 < 0.001 2.1 < 0.001 - ns
Total 653 r’=78.0 <0.001 r’=67.2 <0.001 r’=88.1 <0.001
B) Mixture DMY FAPAR Su

Factors df  Expl. Var. P Expl. Var. P Expl. Var. P
Mixture 2 - ns 0.8 <0.01 1.2 <0.001
Species 2 4.4 <0.001 0.5 <0.05 30.4 <0.001
Plasticity 6 11.4 <0.001 19.6 <0.001 29.0 <0.001
C 3 8.9 <0.001 2.6 <0.001 1.0 <0.001
N 2 171 <0.001 4.3 <0.001 24.2 <0.001
Light 2 - ns - ns 3.9 <0.001
Mixture*Plasticity 12 4.9 <0.001 9.2 <0.001 1.7 <0.001
Mixture*C 6 2.5 <0.001 2.6 <0.001 0.2 <0.01
Mixture*N 4 - ns - ns 0.3 <0.001
Mixture*Light 4 - ns - ns - ns
Species*Plasticity 12 175 <0.001 41.9 <0.001 2.9 <0.001
Species*C 6 12.0 <0.001 12.7 <0.001 0.9 <0.001
Species*N 4 3.4 <0.001 4.2 <0.001 0.7 <0.001
Species*Light 4 - ns - ns - ns
Plasticity*C 18 10.5 <0.001 - ns 1.8 <0.001
Plasticity*N 12 4.2 <0.001 1.6 <0.01 0.9 <0.001
Plasticity*Light 12 2.3 <0.001 - ns 0.7 <0.001
C*N 6 - ns - ns 0.2 <0.05
C*Light 6 0.9 <0.05 - ns - ns
N*Light 4 - ns - ns - ns
Total 1140 r®=59.1 <0.001 r’=52.2 <0.001 r’=88.3 <0.001
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Predicting above-ground net primary productivity in monocultures. In the C-N+
treatment, four parameters (i.e. two root morphpléyL andTr, and two axis demography
parametersTser andIntcl) had to be optimized from above-ground DM yieldM®) and
tiller density, respectively. Moreover, most specgpecific parameter values were derived
from plant trait measurements in this field treattnd herefore, the good agreement (RMSE
= 0.160, Fig. 4) between simulated and measurednsned annualDMY in the C-N+
treatment indicates that the optimization procedues successful, but cannot be used to
demonstrate the predictive power of the model.

The three other management treatments were tharated by GMINI using exactly the
same set of parameter values and modifying onlytiteéng frequency and N supply factors.
Simulated and measured annuaMY of these independent treatments were in good
agreement (RMSE values of 0.216, 0.176 and 0.204tHe C-N-, C+N- and C+N+
treatments) with no systematic bias. Moreover, igga@nks (Fig. 4, insert) were significantly
correlated when comparing simulated and measuredyiels of the grass monoculturd3 (
<0.001,P<0.01,P<0.05P <0.05 for C-N+, C-N-, C+N+, C+N-, respectively).

Plant plasticity and simulated above-ground productivity in monocltures. The role of
plasticity and coordination for thBMY and its stability along cutting frequency, nitrage
supply and light gradients was tested with thregsgrspecies, which are representative of
contrasted N strategies (Makeal, 2009) (Fig. 5, Table 2A). The full model (P1) pided a
higherDMY (Tukey’s post-ANOVA comparison of multiple mea®s0.05) than other model
versions that restricted plasticity and coordimatid-ig. 5). An intermediatddMY was
obtained for model versions without tiller dynamassd/or root, shoot morphogenesis, (R,

P, and R versions). Model versions which, moreover, supgedscoordination between shoot
structures and roots, or between shoot structurdsleaf proteins (£ and B versions) had
significantly lower (Tukey, P<0.09)MY than other versions. The large role of plastitoty
DMY was underlined by a 52 % share of total variancehfis factor and its interactions with
other factors.

The responses ¢fAPARand$S, also varied strongly with plasticity level (42 aB# % of
total variance, Table 3A). An explicit root morpleogsis (F P. and R versions)
significantly increased root uptake activit®,  compared to model versions without root
morphogenesis and architecture (P<0.05, Tukey'sipms ANOVA test, data not shown). An
explicit shoot morphogenesis (AP, and B versions) increased the absorbed radiation (Ea)

compared to intermediate plasticity; @hd RB) (data not shown).
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With full plasticity (P1), the three grass species showed contrasted loeingvn response to
environmental gradient®MY responses to N fertilisation indicated a strongease for all
species, buFestuca arundinacewhich reached a plateau (see P1 FigDB)lY responses to
cutting frequency were smaller than with N supphy alisplayed contrasted slopes among
species (see P1 Fig. Festuca arundinaceaeached its optimun®MY around 3 cuts per
year;Arrhenatherum elatiusround 6 cuts yrandAnthoxanthum odoratutetween 6 and 8
cuts yi* (Fig. 5). Festuca arundinace®MY decreased strongly with increasing shade, while
the two other species were less affected (Figlrbontrast, to the full model versionfP
there was almost no increaseDMY for the least plastic versionsg(Bnd B) when light and

N supply levels were increased and when disturbleve? was reduced (Fig. 5).

Plasticity, productivity and dominance in binary mixtures. Within binary mixtures, the
fraction of total variance (11.4, 19.6 and 29.0%Dd1Y, FAPARandSu respectively, Table
3B) attributed to the plasticity level was relatiwesmaller than in monocultures. However,
the plasticity times species interaction explaiaésh a substantial share of the total variance
(17.5, 41.9 %, respectively) &MY and ofFAPAR The decline irDMY at reduced levels of
plasticity was not systematically observed in migtu HoweverDMY was always low when
partitioning coordination was suppresseg (®, Fig. 6).

In simulated binary mixtures, the dominanceFofarundinaceamarkedly declined with
cutting frequency (Fig. 6). At three cuts per ydhrs tall grass over competed simulated
odoratumandA. elatius which were conversely dominant at higher cutfiregjuenciegFig.

6). This disturbance induced change in dominancarbe less marked when root and shoot
morphogenesis were not modelled explicitly, (Bnd B) and was suppressed when
partitioning coordination was knocked outs (Bnd B). In the latter case, the DMY of
simulatedr. arundinaceawas always close to zero (Fig. 6).

Within simulated mixtures oA. odoratumandA. elatius Arrhenatherum elatiubecame
increasingly dominant at high compared to low fieary when full plasticity was included.
In contrast, when explicit root and shoot morphglogere suppressed {PP, and R)
simulatedA. odoratumwas favoured by an increased cutting frequencg. (6). Therefore,
the outcome of simulated biotic interactions degehdpon model assumptions on the degree
of plant plasticity.
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Figure 6. SimulatedDMY of binary mixtures ofAnthoxanthum odoratumrrhenatherum elatiuand
Festuca arundinacealong a cutting frequency (3, 6 and 8 cuts per)ygadient. Figures in the same
row compare the two component species of a binarytum@x The full &GMINI model (R) was
compared with versions increasingly, (B R) restricting plasticity and coordination of pldatm and
function. For abbreviations, see Figure 3.

DISCUSSION

Emerging properties of the model.By combining an individual centred approach with an
hypothesis of coordination between C and N metabwj shoot and root morphogenesis and
tiller demography (Soussara al. 2000a,b; Maireet al. submitted), we have developed a
mechanistic model linking the dynamics of plant gplagons and ecosystem scale fluxes.

Despite its apparent complexity, th&esdnl model is based on sets of mechanistic equations
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which are derived from first order principles, hdeen widely published and can therefore be
considered as well established. Moreover, the madielgs an unprecedented degree of
realism, through an explicit dynamic descriptionptdnt form and function, and most, if not
all, output variables can be compared with ecomggical, ecological and agronomical
measurements in field and controlled environmamdist.

The full model (P1) shows emerging stabilizing @xjes after disturbance or nitrogen
stress through changes in the allocation of growtter cutting, P peaks and Q drops which
induces a preferential partitioning of substratest fto leaf proteins and then to shoot
structures, at the expense of roots. This coondinaif growth replenishes leaf N content and
increases leaf area. Conversely, after a declinénanganic N availability, preferential
partitioning to roots takes place, thereby restpranfunctional equilibrium. Moreover, the
activity of root transporters is de-repressed siplant N substrate concentration declines
(data not shown). These emerging properties shatv ghco-limitation of plant growth by
light, carboxylation activity and N capture tendsbe re-established through changes in root
and shoot size and activity, despite disturbancerginogen stress.

Coordination at population scale between the smkthe density of the tillers is another
emerging property of the model. The self-thinninggrrelates plant mass to plant density in
crowded, even-aged stands by a power-law equatitm an exponent - 3/2. The rule is
widely accepted as an empirical generalization quantitative rule that applies across the
plant kingdom (e.g. Sackville-Hamiltcet al. 1995). It is remarkable that the combination of
detailed ecophysiological and morphogenetical see at the individual plant scale results
in a self-thinning rule relating size and densityoss simulated grass species, with an
exponent directly comparable to that calculatednfriteld measurements. However, given
that measurements were performed in spring andded some reproductive tillers, measured
tiller mass was often higher than simulated meagetative tiller mass. Interestingly, both
model and measurements show an exponent closeatwltherefore substantially lower than
the -3/2 exponent (but see Enquedt al. 1998). De Kroonet al. (1992) concluded that
competition between ramets within clones appearbet@symmetric, whereas competition
between clones is symmetric, even in extremely @lestands of monocotyledons where
competition is for light. The lower exponent foufwi size vs. density in our study could be
related to physiological integration among tillevghin a clone, which tends to reduce tiller

mortality within crowded stands.
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Model evaluation. While the model requires a large number of paramadi@ each plant
population, we have shown that it can be readilsapeterized from root and shoot trait
values measured in field experiments. The developrokinternational trait data bases (e.g.
TRY, www.try-db.org) will expand the list of traiemd of species that can be easily accessed,
thereby much simplifying the parameterization pchoe.

After detailed parametrization of grass speciehiwibne treatment, the full model was
able to simulate accurately both inter and intree#fic variation in dry-matter yield of pasture
grasses, since: i) simulated and observed ranlspedies DM yields in monocultures were
significantly correlated, ii) the RMSE of simulatddMY was below 0.2 for the three
management treatments (C-N-, C+N-, C+N+) which hamt been used for model
parametrization. We are not aware of any anothessimnd model that has the same ability to
capture both within and between species variatiqgproduction.

When applying the full model (Pto binary mixtures, simulated grass species danta
was consistent with observations of:

- an increased dominance of tall and conservativessgrspecies such aBestuca
arundinaceaat low compared to high cutting frequencies (Saoagt al. 2005). This
plant strategy would be dominant, compared botbhtmrt and tall exploitative grasses. (
odoratumandA. elatiug.

- an increased dominance of tall vs. short expleatjrass speciesA( elatius vs. A.
odoratun) at low compared to high cutting frequencies (&ih979).

It is increasingly recognized that the role of itk species composition above- and
below-ground, beyond biodiversity loss, in deterimgnthe response of ecosystems has been
neglected, despite empirical evidence highlightimat both direct and compositional effects
influence function (Garnieet al. 2004, Louaultet al. 2005, Diazet al. 2007, Klumpp and
Soussana 2009). Therefore, further tests of thityabi the model to simulate directional

changes in species composition will be needed.

Modelling productivity vs. traits relationships. Another outcome of the model concerns its
ability to explain some of the observed relatiopshbetween productivity response to
environmental factors and traits. The simulated-regponse ratio oDMY to cutting
frequency was significantly and positively corretatvith SLA(Fig; 7). This result is in good
agreement with previous observations CaldwtHl. 1981; Westoby 1999) showing that high
SLAfavours fast leaf regrowth and hence a toleraespanse to defoliation, by increasing the

rate of leaf recovery.
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The simulated log-response ratio BMY to N supply is significantly and positively
correlated with plant height, which is also coresistwith previous observations. This can be
explained through the positive relationship whicaswfound with the same set of grass
species between plant height and nitrogen conservéi¥laireet al. 2009).

By breaking correlations among traits obseruedatura modelling studies (Fransest
al. 1999) may help to integrate the effect of a paldictrait from the organ to the whole plant
level and test whether correlated traits improv&ueces acquisition and utilisation at the
plant level. Such studies are likely to improve emderstanding of the origin of axes of
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Role of plasticity. Traits plasticity can be influenced by allometriqohysiological constraint
and some species might be less plastic than otlegrending on their traits (Givnish 2002;
Enquist and Niklas 2002; Weiner 2004; Rozendaall. 2006). However, to date, few studies
have investigated relationships between trait gi&gtand the variations of physiology,
morphology and growth across plant species (Ack&r8ultan 2006).

The present modelling study supports the hypothbsisplasticity favours the resilience
along nutrients and disturbance gradients of plardduction and competitive ability

(Soussana and Lafarge 1998). With an individuatreenmodel such ase®iNI, suppressing
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axis demography @Pversion), halved the overall me&MY simulated by the model. Plastic

adjustments in tiller density have been observes$ponse both to cutting frequency and to
nitrogen supply (Lemaire and Chapman 2000). Inddesl negative exponent between tiller
size and density shows that these two traits cg tath within and across grass species.
Imposing a constant tiller density, leads either eixcess C and N substrates (under
environmental conditions favourable for growth), tr substrate deficiency whenever

resources become too limited to support the tdtgyulation (data not shown).

Also suppressing shoot morphogenesis simulatigrivéPsion) did not affect significantly
DMY. Suppressing both root morphogenesis and axis gi&pby (R version) reduced by a
factor of fourDMY in comparison to the full model. Therefore, roathetecture and turnover
appear to have a major role in an individual cehtneodel, since they contribute to the
stability of yield along resource and disturbancadgents. This role of root morphogenesis
and architecture is even increased whami@i is used in the coupled soil-vegetation mode
that includes several soil layers (data not showkipally, also suppressing growth
coordination (B and B versions) leads to meddMY that are divided by a factor of 10 or
more compared to the full model, which underlifesoles of coordination.

These simulation results reveal that although sngompartment based models may be
successful at predicting the instantaneous fluxeshanged between vegetation and the
environment, they are not applicable at the indigidplant scale. Given the large variability
in resource levels and in microclimate experienbgdndividual plants within stands, most
assumptions of simple models (e.g. constant radiaand nitrogen use efficiencies) do not
hold at this scale (Fauret al. 1996; Gastal and Lemaire 2002). In contrast, iddi& centred
models show that plasticity in the form and funectiof individual plants stabilizes
productivity, light interception and nitrogen uptaKTable 2), as well as radiation and

nitrogen use efficiency (data not shown).

Conclusion. This model can be used for improving our understandf the effects of plant

diversity on grassland ecosystem functioning. Farrtlsts will be required to evaluate if the
model can simulate directional changes in commustitycture and their effects on C and N
fluxes as well as effects of changes in speciesrdity on primary productivity and other

ecosystem services.
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PARTIE 2 —ETUDE COMPLEMENTAIRE

MECANISMES DEVELOPPES DANSSEMINI

Le développement deE®INI a nécessité I'actualisation de certains mécanisoesne celui

de la photosynthese (Chap. 3) et également I'iatégr de nouveaux meécanismes car le
fonctionnement de B4INI en I'état ne permettait pas de reproduire certagrmaportements
des plantes. Les développements effectués duratiiéra sont présentés dans le Tableau 5-1.
Les équations correspondantes sont données damsexe du chapitre 5. L'effet de la
photopériode sur la croissance des plantes estdemexemple. Les mécanismes concernant
les compartiments de réserves stables et de paiatiotiophie pour la dynamique du tallage
sont brievement présentés. Les mécanismes liésphdtosynthése (contrdle stomatique,
acclimatation, respiration foliaire) ont déja dtéstrés au chapitre 3 et ne seront pas présentés
ici. Enfin, la séparation de la masse des gaindisires dans le bilan de masse du
compartiment aérien, négligée dans la version i@otér de GMINI, ne sera pas présentée.
Néanmoins, elle a permis de diminuer la surprodactle biomasse simulée par le modéle

lors de tests précédents d’évaluation sur la prislugégétative de biomasse.

Tableau 5-1 Développement deMdNI durant ma thése

Mécanisme Actualisation/Intégration Eq.
Compartiments de réserves stables en C eten N I -7271
Photosynthése et acclimatations a la températuael €Q durant la A 28-56
croissance de la plante

Controle stomatique couplé au mécanisme de phadtusy® A 36-39
Respiration foliaire et dépendance a I'azote I 42
Effet de la photopériode sur la croissance I 87
Intégration de la gaine foliaire dans le bilan desee I 90, 99
Dynamique de tallage et point d’autotrophie Al 119-123

Simulation des effets de la photopériode
Avec le scénario climatique de 2003-2004 et unrchier réaliste de coupe, on constate que
la plante a une croissance importante durant lih{¥#g. 5-2). A cette saison, il y a une

période de 6 a 7 mois sans coupe ce qui permetvagétation d’obtenir de forts indices



foliaires et des longueurs et nombres importantteddies. En effet, bien que les assimilats
soient en faible quantité, le rapport offre/demaesiesouvent égal a 1 car les demandes sont
faibles vu les basses températures. Le phyllocesteainsi €gal ou tres proche du potentiel.
Puis, si I'hiver est doux comme en 2004, les tempees moyennes peuvent étre
suffisamment importantes pour obtenir des longudarteuille aussi grandes que la longueur
maximale. Aussi, I'observation de feuilles plus es en hiver ne peut pas étre formalisée

simplement comme une fonction de la températureamosg.

8

—— without PP
with PP

Figure 5-2 Dynamique annuelle simulée de
I'indice foliaire de Dactylis glomerata La
simulation utilise le scenario climatique de
Theix durant les années 2003-2004, répétées
5 fois. Sur la période 1000 a 2400 jours), la
ligne continue montre une simulation sans
considérer l'effet de la photopériode alors
que la ligne pointillée l'intégre.
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Wu et al. (2004) ont d’ailleurs montré que, indépendammentadressource en assimilats, la
longueur de feuille est fonction de la photopériolie proposent une formalisation de cet
effet (Fig. 5-3) par une courbe de réponse de $ygraoide comprenant quatre parametres, un
paramétre d’intensitéPHg;), deux pour la sensibilité de la réponsee(d), et un dernier de
position sur I'échelle de la photopériodeHg). Pour l'instant ces quatre paramétres seront
communs pour les especes de notre dispositif arpétal. Il peut exister des différences
entre especes mais nous n‘avons pas de donnéasmexp@les pour en mesurer 'ampleur.
Aprés intégration de cet effet photopériode, lassance hivernale est limitée et la croissance
pendant la période de croissance est un peu phis,fa cause d’'une moindre accumulation

des assimilats durant I'hiver, mais elle est tattéme maintenue (Fig. 5-2).
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Compartiments de réserves stables en C et en N

On a souhaité conceptualiser deux types de résdares @MmINI ayant un role biologique et
écologique différents. Le premier serait des résetves facilement remobilisables de type
organites cellulaires (plastes, amyloplastes) suida dynamique du compartiment des
sucres. La vitesse de remobilisation serait acgélarsque la quantité de sucres diminue. Ce
type de réserves serait associé a I'ensemble gesess que I'on souhaite modéliser dans
GEMINI. Le second type de réserves serait des réservegpedubercule, racine a pivot ou
encore stolons, suffisamment découplées de la dguandu compartiment des substrats pour
permettre une accumulation suffisante jusqu’a uail sgééterminé. Ce type de réserves
dépendrait davantage de I'espéce (stolon du chigndeeine en pivot du pissenlit, ...). Selon

I'espece et le type de réserves, on pourrait madii taille du compartiment a I'équilibre.

A) Type |, forte interaction avec Wc / Wn 2 WrC* Type | A)
. ~ \/\/r /V\é rem ) . _ V\/r /V\{\‘ rem .
W. = — C W, = - N
rc KC B/\é KC[E krc/lgc ] D/VC ™N KI’I DM Kn [é km/&n ] D/VN
B) Type Il, faible interaction avec Wc / Wn
. . Wc*
We = koMW /Wo) DW= OWE Wi = K, W, /W) DW= OW >
Ou W, et W sont les compartiments substrat¥,; et Wy sont les réserves B)
labiles ; W,,c et W,y sont les réserves stableks, Ks, Ksso Kssn SONt les AWC , WrC
/\/‘Wrc Type Il

constantes de stockage vers les réserves stabligsiles respectivement ;

S . Wc _WrC Type |
ke, Km» Kirer Ken SONt les constantes de remobilisation depuis dssrves P

stables et labiles respectivemenW,cmax €t Winmax SONt les tailles

maximales des réserves stables yegh est un coefficient puissance qui QOY

»

accélere la remobilisation des réserves labiles.

Deux types d’interactions sont possibles entre3esompartiments substrats, réserves
labiles (type 1) et réserves stables (type Il). Leonnexion peut se réaliser soit en parallele
soit en série. Avec une connexion en paralleletdeksige et la remobilisation se réalisent
toujours a partir et vers le compartiment subs#aec une connexion en série, le stockage
des réserves de type | se réalise depuis les atdygiuis le stockage des réserves de type Il se
réalise depuis les réserves de type I. La remakitis suit la méme voie. En prenant
'exemple du fonctionnement métabolique des frumes, I'association successive de
dimeres et de triméres en structures complexeselapparaitre un fonctionnement en série
(Lemaire et Millard 1999). Un autre argument, cétis mathématique, nous décide dans le
choix du fonctionnement en série. Avec le systempagalléle, le prélevement se fera dans le

compartiment des substrats ce qui introduiraitisepue supplémentaire d’instabilitd/ < 0).
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En série : En paralléle :

krrc

ksc kssc
WrC WrrC

krc krrc WrrC

A 4

s
(@]
v

A

L’intégration de ces deux types de réserves a pedmifortement augmenter la stabilité
de GemiNi, particulierement au début de la saison de végétat juste apres les coupes ou la

demande en croissance est forte face aux faiblstitgs de substrats dans la plante.

Dynamique de tallage et point d’autotrophie

Une des hypotheses fortes deMBvl est de considérer que toutes les talles d’unelptpn
sont identiques. Cela signifie qu’a un instant dgrioutes les talles adultes ont la méme taille
mais également que toute nouvelle talle naitra ae#e taille adulte. Puisque les talles d’'une
population sont connectées, il résulte une fortmatwle de substrats par individu lors de la
morphogenése de la population. Cette dernierecestétée par la température et la lumiéere
transmise au bas du couvert. Le formalisme intt@aldait alors impossible la simulation
d’espéeces telle quEestuca rubraqui possede un trés grand nombre de talles p&é dei
surface au sol (8 & 12 000 talles®mDe plus, le formalisme initial rendait instabie
simulation numérique car le prélevement de sulssttahs les compartiment¥: et Wy avait

la méme priorité que la respiration ou la croissatiane seule talle.

Plutdét que de créer des cohortes de talles avetadles différentes risquant d’alourdir
considérablement le temps de simulation, le méoamisle ‘point d’autotrophie’ a été
développé dans &miNI. On considere ainsi qu'une nouvelle talle seraéroftophe et
dépendante des assimilats de la population tansguwauteur n'aura pas dépassée celle du
point d’autotrophie, i.e. le point dans la canopéda photosynthése est égale a la respiration
d’entretien (Maillardet al. 1994, Escobar-Gutierrezt al. 1998). Les assimilats nécessaires a
cette talle pour atteindre ensuite la taille dealée moyenne, ne seront pas soustraits a la
population, car la talle sera considérée commetraytoe.

Ce développement a eu des impacts considérsinidas simulations, permettant d’'une part
d’avoir une dynamique annuelle de tallage plus Ipeode celle observée sur la collection
notamment pour les espéces avec une densité élievéalles . rubra, P. pratensiy et
d’autre part de rendre le modéle numérique plusistebgrace a une réduction de la forte
demande en assimilats lors du tallage.
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*Me L APITRE

APPLICATION DE GEMINI A L’ESPACE DES

TRAITS

“Data do not become facts until confirmed by thedry.”
Arthur Eddington (1882-1944)

Quel est le sens des corrélations entre traits @denvant explicitement les mécanismes des
plantes, en les calibrant par les traits fonctitgee en les intégrant a I'échelle de I'individu
ou de la population pour les graminées, un moddke due GMINI permet d’explorer la
nature des corrélations entre traits qui sont gdegrent observées entre les especes (Ackerly
2004, Diazet al. 2004). Est-ce que les especes sont une colleoBaire de traits ? Ou au
contraire, est-ce que le comportement écologique espéces vis a vis des gradients
environnementaux est contraint par leur collectientraits ? Est-ce que les valeurs de traits
d’'une espece maximisent individuellement sa peréorre ? Ou existe-il des compromis entre
traits, qui multiplieraient alors les différencedre stratégies végétales ?

En faisant varier quatre traits fonctionnels matgsede deux axes de spécialisation des
plantes dans un dispositif de croisement complet, éudie a l'aide de @aiNi le
comportement des différentes especes de gramiaé@sdes conditions rencontrées au champ
face a des variations de ces traits. L’analyseederésultats aura pour but de comprendre le
sens des corrélations entre traits. Pour le dikmmal’maniére provocante aux yeux des
évolutionnistes, on se demande que peut apportenagele comme BvINI sur les notions

conceptuelles d’ ‘Hubbelian species’ et de ‘mamsie Darwin’ ?
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Abstract

Plant functional traits covary along axes of speation which define different types of
trade-offs for resources acquisition and utilisati@ue to trait covariations, isolating the
effect of particular trait on plant performancedsficult. By using an individual-centred
model which coordinates physiological and morphimalgmechanisms, we investigated the
consequences of the isolated variations of leaf @adt stature traits on plant growth and
plasticity. The model predicted that trait valuesichh maximise plant growth in the model
were the same as observed in the field on 12 speuienocultures grown under two
fertilisation treatments. We also found that thevadations between two correlated traits are
not neutral, constraining the plant plasticity andintaining the plant performance. As such,
in a 4Dimensional traits space, species can be view aptative islands which maximise
locally plant performance with their traits synd@mOur study provides a mechanistic
explanation on the origin of trade-offs betweencggeobserveth natura
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INTRODUCTION

Plant functional traits are any attributes thatéhaignificant effect on plant fithess (Lavoeg

al. 1997; Reichet al. 2003) and as such reflect plant adaptation ta tleeal environment
(Ackerly et al. 2000). An increasing number of studies (See Ldwvetral. 2007 for review)
have found that simple morphological or ecophygmal plant characteristics can predict
species performance in various types of environméWtestobyet al. 2002; Sudinget al.
2003; Ackerly 2004; Fynmt al. 2005; Grosset al. 2007a). Based on the simple hypothesis
that similar traits lead to similar responses tmtidand biotic factors, plant functional traits
have been proposed as a useful tool to understiamtl #nd ecosystem responses to global
change (Chapiet al. 2000; Lavorel & Garnier 2002) and to generalispegimental findings
into ecological theory (McGilet al. 2006).

Plant traits usually covary along axes of speaélim due to selection pressure,
physiological, allometric or physical constraints ghylogenetic affiliation (Garnieet al.
1999; Westobt al. 2002; Reiclet al. 2003; Ackerly 2004; Wrighet al. 2004; Enquiset al.
2007). At the global scale, a primary axis of spkzation has been found based on
morphological and physiological leaf traits covadas (Wright et al. 2004). It separates
species characterized by an exploitative traitsleyme (high specific leaf are8LA relative
growth rate,RGR leaf nitrogen content,NC, short leaf live spanl.LS) which dominate
productive communities from conservative specigp@site traits syndrome) which dominate
less productive communities (Ryser & Lambers 1¥berse & Berendse 1993; Reiehal.
2003; Diazet al. 2004; Grosst al. 2007b). This axis of specialization describesaaédroff
between the rates of acquisition and utilisatiorresfources at the leaf level (Wrigét al.
2004). Secondary axes of specialization have bsenrecorded at community level based on
plant stature (competitive ability) (Westoby 198&kerly 2004; Groset al. 2007a; Maireet
al. 2009) or seed size (colonization ability) (Vdeal.2006; Westoby 1998).

Due to traits covariations along axes of speciibra the impact of a particular trait on
plant growth is difficult to isolate (Reickt al. 2003; Osonet al. 2008). Two approaches are
commonly used to disentangle the effects of pasictraits: i) the investigation of causal
relationship among traits at lower level of biokai organisation, e.g. at the leaf level
(Garnieret al. 1999; Reictet al. 2003) or at the whole plant level (Mageal.2009); ii) more
or less refined modelling approaches to break thtral correlation between traits (e.g.
Schortemeyeet al. 2002; Marks & Lechowicz 2006). By breaking cortiglas among traits
observedn natura modelling studies (Fransem al. 1999) may help to integrate the effect of

a particular trait from the organ to the whole plével and test whether correlated traits
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improve resources acquisition and utilisation a ptant level. Such studies are likely to
improve our understanding of the origin of axesspgcialization and the importance of
correlations among traits for plant performance.

At the intra-specific level, traits of organismsidae altered in response to environmental
conditions (hereafter plasticity) (Sultan 2000a<Ricity, in its broad sense (i.e. which include
both genotypic and phenotypic plasticity), has bpesposed as a key parameter for plant
fitness as it can increase plants performancespomse to environmental factors (Yously
al. 1999; Sultan 2000; Sultan 2004; Minetr al. 2005; Rozendaatt al. 2006; Ackerly &
Sultan 2006). For instance, the success of invagpeeies in new habitats has been related to
their higher plasticity compared to native spe¢i@enohueet al. 2005; Funk 2008; Hulme
2008). Plasticity has been shown to be traits we@et and as such depends on species
strategy (Sultan 2000; 2004). As for inter-specifigit variations, traits plasticity can be
influenced by allometric or physiological consttaand some species might be less plastic
than others depending on their traits (Givnish 2@#juist 2002; Weiner 2004; Rozendeasl
al. 2006). As such, traits plasticity at the indivitllevel might be constrained by the same
axes of specialization observed at the inter-spelgfel. However, to date, few studies have
investigated relationships between trait plasticyd the variations of physiology and
morphology across plant species (Ackerly & Sult@f).

Several modelling approaches have been proposewéstigate the causal mechanisms
which explain trait covariations. Osoeé al. (2005, 2008) have used a simple growth model
to show that trait covariations between root N kpt&LAandLNC were needed to maximise
RGR Savageet al. (2007) found that correlation among traits incesahe stability of species
response to environmental changes. However, tkadim between form and function are not
made explicit in these approaches. Interactions/dxmt structural architecture and resource
allocation impact plant’s abilities to capture amk environmental resources (Hutchings &
De Kroon 1994; Herben & Suzuki 2002; Tomlinseinal. 2007; Maireet al. 2009). In the
present report, we use a mechanistic modeMi{&) (Soussanat al. 2008) to investigate the
effects of simple plant traits on performance. WWeentangled the effects of two particular
sets of traits: two leaf traitsSLA and LLS) which have been shown to covary along the
primary specialization axis (Wriglet al. 2004); two plant stature traits which covary aleng
secondary axis (plant height and density) (Westetbgl. 2002; Ackerly 2004). Hence, we
explore the impacts of trait variations in a 40tgapace, crossing two specialization axes, on

plant performance.
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Based on the hypothesis that covariations amorits taae not neutral (TurnbubBt al.
2008) but depends on selective pressure or phygaaldallometric constraint, we predict that
() plant traits observednh natura maximise plant performance and (ii) that perforoan
declines dramatically when correlations amongdraite broken. In addition, we propose to
study the relationships between plant traits symeé® and trait plasticity. We predict that (1)
plasticity is linked with allometric or physiologit constraints and depend on species traits;

(2) Plasticity based on these constraints can éeigted in response to environmental change.

METHODS

Grassland Ecosystem Model with Individual ceNtered Inteactions, GEMINI . The GEMINI
model has been fully described in Soussainal. (in prep, chap. 5) (see also Soussainal.
2008). It aims to understand for grassland ecosysteow biotic and abiotic factors affect the
population dynamics (growth and survival) and thé&l €ycles of one and many interacting
clonal plant populations. Abiotic factors are climaand management-related conditions
which are usually met in the grassland ecosystem, @azing and fertilisation). Biotic
factors include diversity (species and/or functianaits) of plants and soil organisms. The
model tracks the acquisition and the utilisationre$ources (radiation/nitrogen) for growth
and survival of vegetation patches. Recruitmennfseeds, immigration of new populations,
or the survival to severe environmental stressiateonsidered in the model.

GEMINI consists of vegetation and of soil sub-models,ptaal with environment and
management sub-models (Soussahal. 2008). The vegetation sub-modelaANDPT, is an
individual-centred model of growth of pasture spedhat uses an average plant approach. It
explicitly describes shoot and root morphogenesisvall as competition for light and for
inorganic N sources within multi- canopy and saydrs. Five modules are described: (i) a
plant growth and partitioning module, which simakthe C and N balance and the allocation
of assimilates to the structural biomass. The statmbles are the biomass of three structural
compartments (shoot structures, leaf proteins aots), of one labile and two reserves C and
N pools. Parameters define the chemical composdfdissue and the physiological rates of
resources acquisition and utilisation by each gsedji) a shoot and root morphogenesis
module, which computes the demography, the shagelansize of leaves and roots. State
variables are the potential lengths of leaves amdsr This module also manages the axes
demography of the population. Parameters definartean root and shoot morphologies of
each species. These two modules communicate taicate the fluxes of substrates, organs

and axes; (iii) a module for partitioning radiatiand nitrogen among soil and canopy layers;
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(iv) a management module (grazing and/or cuttinglend\ fertilizer supply), and (v) an
environment module (microclimate and the inorgaNidalance) allows simulating plant

functioning under field conditions.

Field measurementsElevenC; grass species and one cultivar in monoculture \streied:
Alopecurus pratensjsAnthoxanthum odoratunrrhenatherum elatiysDactylis glomerata
Elytrigia repens Festuca rubra Holcus lanatus Lolium perenng Phleum pratensePoa
pratensis and Trisetum flavescenand theLolium perennecultivar, Clerpin. These species
differ in their abundance patterns along managemedients (Louaulet al. 2005) and are
among the 20 most widely distributed Poaceae spegci¢he French Massif Central region.
Field measurements of plant traits were done atpdend site in previous studies (see Pontes
et al. 2007; Maireet al. 2009). The complete experimental design comprfgethonocultures
arranged in a complete randomized block design,vatidtwo levels of N fertilisation (120
and 360 kgN ha yr'). Species monocultures were grown in 2003 and 2@@der non-
limiting conditions (for light and water) and wecat three times per year (see Pordeal.
2007 for full details).

The virtual experiment. The GEMINI model was used to test the effect of trait vasia@nd
plasticity on plant performance (estimated in thedei only as plant biomass, i.e. maximum
annual biomass realized by an individual plantdelowground and aboveground plant part).
The considered functional traits weB8t A through variations of leaf dry matter content
(LDMC), the minimal phyllochron Rh, leaf appearance interval at optimal growing
conditions) used as a proxy of leaf lifespan, titlers density D) and the maximal leaf
length, maximum plant heighHj, of each species. InEBINI, the relationship between

LDMC andSLAis described by the following equation:

SLA= 1-LDMC DEAL Dlreaf(bAL_hNL)
LDMC a,,

where a5, ayw. are allometric constant anidy and by, are scaling exponent for the
allometries between leaf lengthi;, state variable) and area and volume. As a coesegy

conclusions drawn from manipulatibdpMC were extended tBLA The eleven species were
parameterised for all other parameters by usingctional traits measured in field
monoculture grown under high N level availabilityigire et al. 2009). Overall, the model
needs 64 parameters per species: 27 are specmfespé&2 are related with shoot

morphology; seven with root morphology; four witlheenical composition; four with
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physiology. Only two root parameters (fine root maxm length and fine root life span)
were tuned.

A fully crossed sensivity analysis was conductedsplore the simulated dynamics of
plant vegetative growth in monoculture in respatosthe variation of each of four traits, each
trait being a factor in the experimental designefjtlen 1987; Montgomery 2006). For each
species the respective traits were varied in temdegjant steps (see table S1). With 12
species we reach the number of 175 692 simulat@res full design. The step values for each
species were determined between minimum and maxiinaomdaries as they have been
observed for each species and trait in the fiefdsscthe two N treatments. Overall, each trait
varied across +/- 30 % around the species’ traamalue. In addition to the ten predefined
steps, simulations with the observed values of é@itwere run in addition. This design was
applied at two levels of N availability which amepresentative of two levels of N fertilisation
of the field experiment. Simulations were conductaater climatic scenario as it was
recorded at the experimental site in 2003-2004,cwhincluded radiation, temperature,
precipitation and air moisture and the dates ofttiree cuts. Each simulation ran over ten
years, where the climate of 2003-2004 was repefatedtimes. Simulations started from a
restart file which stores equilibrium. Each simidatis able to produce around 4500 Kb. of
data in a spreadsheet readable format (.csv). Reflds being in ASCII, they can be
compressed efficiently since a full experimentatige can produce up to 800 Gb. of usable
data.

The two simulation campaigns (N+ and N-), corresipog to more than 350 000
elementary simulations have been run in 30 days Symmetric multiprocessor with 8 AMD
64 bits dual core, 256 Gb. of RAM under the Centogperating system. The equivalent
computing would have required a full year on nowadaegular personal computers.
Dedicated software development has been achieviedpiement the experimental design, to
distribute the computing, to monitor the thousamdssimulations and also to mine the
simulation results (Hill 1996). A Storage Area Netkw has been used to fasten the
production of result files and 2 mobile hard disk$600 Gb. each are now used to store and
process the simulation results. ThemMB software has proved to be extremely reliable since

more than 99.99% of simulations finished normadlgté not shown).

Data analysis.For each year, the simulated maximal biomass (bedow aboveground) was
recorded and a mean annual maximal biomass waslat@d per species. Then, for each

species and for each N level, trait values (i.edehgarameters) which maximized the
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vegetative growth in a 4D-trait space were recordetit,.x value). A principal component
analysis (PCA) was performed using the faitvalue for each species and each trait. The
component coefficients of the two first axes ofstiftCA were compared by model Il
regression analysis (RMA) with those of PCA perfechwith measured values of the same
traits and of the same grass species at two Ndemehe field experiment (data from Pontes
et al.2007; Maireet al. 2009).

Table 1 Trait,. value predicted by the model in high N conditiomsl &:N ratio of the substrate
within the plant specieSLA specific leaf aredd: plant heightPh: PhyllochronD: axes density

Species SLA H Ph D C:N ratio

(cmz/g) (cm) (°day) (tiller/m?) (9/9)
A. pratense 263.2 56.8 225.0 2590.8 7.0
A. odoratum 257.8 31.6 345.2 5010.0 6.0
A. elatius 3290.1 51.9 193.5 3208.2 5.3
D. glomerata 242.6 52.0 142.0 2682.7 4.2
E. repens 296.8 55.3 194.7 2774.8 3.6
F. rubra 125.8 30.5 310.5 10000.0 5.9
H. lanatus 325.8 43.4 205.6 4332.4 3.8
L. perenne 229.4 46.1 179.7 4878.7 5.0
Clerpin 210.6 55.0 255.0 6186.0 7.2
Ph. pratense 321.3 32.2 146.9 5027.7 2.3
P. pratensis 205.9 34.0 327.8 6245.0 6.9
T. flavescens 315.7 38.8 302.9 3841.1 5.9

As we used a mechanistic model, we could accessilatt physiological and
morphological processes that drive within specesations in traits and in productivity (see
in the appendix Fig. S1 and S2). Intra-specifidgataons of vegetative growth across the traits
space were analysed by standard regression andlgsed on detailed output variables of the
model. These variables concern light interception tbe canopy, net photosynthesis,
inorganic N uptake capacity, specific root ar8&A4, partitioning coefficients between shoot
structures and root$) and between shoot structures and leaf protépsagd the C:N ratio
of substrate pools. All variables were log-transfed and residuals of the regression
followed a normal distribution. Variance decompiositanalysis (GLM procedure) allowed
ranking the relative importance of physiologicabqesses for plant growth.

By exploring for each species the 4D-trait spacstandard and high N conditions, we
were able to investigate the degree to which tats vary independently without impacting
plant performance, i.e. constraints on traits pieagt We considered for this analysis all trait
pair-wise combinations for each species. We recbitie trait value which is needed to
locally maximise the biomass production when theeptrait has been moved. Then, for each
species and for each pair-wise trait combinatiannear regression was conducted between
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the two traits values which maximised locally thenbass production of the plant. The slope
of the relationship represents the intensity ofdbestraint on trait plasticity predicted by the
model. The higher the absolute value of the sltdpegreater the constraint on trait plasticity.
For a particular traits combination, whenever slaugials zero, the two traits can vary
independently without having any impact on plantgenance, i.e. there is no constraint on
trait plasticity. These regression coefficients aversed to test the relationship between
species traits and predicted constraints on tyadsticity. For each trait combination, we

conducted a regression analysis between speciesdhaes observed in the field in the high

N treatment and the regression coefficient predibie GEmINI for each species.

Finally, we tested whether constraints on traitasfitity according to the model can
predict the observed direction of plastic trait @aation in the field in response to N supply.
From the performance spectrum simulated in 4D séice under high N supply, we recorded
for a given trait the value which maximises plamniass production locally when the three
other traits take values observed in the field uhole N conditions. As such we were able to
record one value per trait which maximises plammass in low N conditions based on
constraint among traits observed in high N condgioWe compared these predicted trait
values with observed trait values in low N conditio the field using model Il regression
analysis (RMA). Both genotypic differentiation (i.seelection of particular genotypes with
particular traits values at the population leveiy gophenotypic plasticity (the capacity of a
given genotype to express different genotype) ikedyl to be responsible of traits plasticity
observed in the field. As the model directly scalgsfrom individual to population levels,
GEMINI include all mechanisms that underline traits jptégt Here, we investigate constraint
on trait plasticity whatever the mechanisms thegaly explain the observed plasticity under
field conditions.

All statistical analyses were performed with théweare Statgraphics Plus (Manugistics,
Rockville, MD, USA).

RESULT

Effect of trait variations on plant performance. Overall, trait variations had important
effects on plant biomass (see example of modelutsifpresented foArrhenatherum elatius
in Fig. 1). For simplicity, we show six combinat®of trait variations in a 2D graph under
non limiting environmental conditions (High N tremnt) (Fig. 1). Two contrasting situations
can be identified. In one case, there is a peakhé 2D trait-space and only one trait

combination (trafax value) maximises plant biomass (Fig. 1B, 1D, 1H &R). In the other
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case, a ridge emerges along which trait combinateme equally apt to maximise biomass

(Fig. 1A and 1C). However, within the whole 4D trsppace, there was only one combination
of traitnax Values that maximizes plant performance (see tBble
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Figure 1 Example of model outcomes: effect of trait vadas on plant performance (biomass) i
2D trait space folA. elatiusin the high N treatment. (A) Tiller density vs lidangth; (B) Tiller

Density vs Phyllochron; (CLDMC vs Tiller density; (D) Leaf Length vs Phyllochro(E) Leaf
Length vsLDMC; (F) LDMC vs Phyllochron.
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We projected traifax value from the 4D trait space in a principal comgats analysis
(PCA) (Fig. 2). The predicted dispersion along tiivet axes explains 45 and 32% of the
variance (Fig. 2A). This trait manifold representeat combinations and covariations which
maximise plant performance in the model for allcsge jointly (Fig. 2B). The trait manifold
distinguished species with slow leaf turnover arghtiller density E. rubra, P. pratensi}
from species with high specific leaf ard#h( pratensgeT. flavescensand from species with a
high statureD. glomerata A. pratensiy To test whether the trail values predicted by the
model differ from those observed in the field iwl@and high N conditions, we compared
predicted versus observed PCA axis coordinates l@tter conducted with observed trait
value from the field experiment) by using lineagnessions. For both axes the regression
slopes were close to one in the two N fertilisattonditions (axis 1 Fig. 2C, y = 0.98+ 0.05 X,
r? = 0.90 for N+ and y = 1.01 + 0.08. = 0.92 for N-,n = 12,P < 0.001; axis 2 Fig. 2D, y =
0.95+ 0.09 xy? = 0.73 for N+ and y = 1.05 + 0.08 = 0.70 for N-,n = 12,P < 0.001). This
result indicated that traits maximising plant grbwt the model (traifax value) were the same

as measured in the field experiment.
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Figure 2 Principal analysis component (PCA) ustrjt..«in low and high N treatments (low cap and
high cap, respectively) (A, trait space, B, speapace), and relationship between predicted versus
observed PCA (using observed species trait valoethe field) for axis 1 (C) and axis DY
Abbreviations are: Specific leaf aréalL@®), Phyllochron PH), plant heightid), Tiller density TD). In

all case RRMSE are below 10 indicated highly cqroeslence between predicted and observed value;
*** P <0.001.
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Table 2 Constraints on traits plasticity predicted by GEMfor each species For each species, we
indicated the average slope between two traits réati@n, which minimizes the decline in plant
performance. The higher the absolute value, tlimgar the constraint. See Table 1 for abbreviations

Species TDvsSLA TDvsPh  TDvsH SLAvsH SLAvsPh Hvsph
A. pratense 0.25 0.21 -0.05 0.22 -0.68 4.86
A. odoratum 0.12 0.13 -0.01 0.10 -1.60 3.46
A. elatius 0.18 0.08 -0.04 0.23 -0.39 0.35
D. glomerata 0.13 0.08 -0.05 0.29 -0.64 0.95
E. repens 0.13 0.17 -0.04 0.27 -0.94 0.58
F. rubra 0.03 0.00 -0.01 0.19 -1.11 1.60
H. lanatus 0.06 0.09 -0.02 0.13 -0.95 4.09
L. perenne 0.05 0.04 -0.02 0.33 -0.86 2.20
L. perenne var. 0.08 0.10 -0.03 0.18 -0.81 0.61
Ph. pratense 0.07 0.05 -0.01 0.15 -0.40 2.08
P. pratense 0.02 0.04 -0.01 0.19 -2.21 -1.59
T. flavescens 0.11 0.11 -0.02 0.06 -0.84 -1.16

Intra-specific constraints on plasticity. According to Figure 1 for some pair-wise trait
combinations a departure from maximum performaraeanly be avoided if the respective
traits vary jointly along the emergent ridges oe gerformance surface. The position of this
ridge was described by regression and defined envehich constrains trait plasticity. In the
N+ treatment, the slope of the line between twitstravhen the two other traits were fixed at
their observed values was species-specific (Tapbl®werall, we found that constraint on trait
variations observed at the inter-specific level aveonserved at the intra-specific level and
determined in part the constraint on trait plastjci.e. TD vs H and SLA vs Ph. However,
species plasticity was also constrained by otlatstinteractions which were not observed at
the inter-specific level, i.&D vs SLA TD vsPh, SLAvsH, andH vsPh.

We observed that for some trait pairs, the slogeberegression lines were themselves
related to species trait values, i.e. constrainplasticity were linked with species trait values.
For instanceTD was negatively correlated with the slope betwEBrandSLA (Fig. 3A,n =
12,r* = 0.70,P < 0.001). Additionally, slopes betwedi andPh and betweeD andH
were correlated negatively and positively, respetyi with TD (Fig. 3B,n = 12,r* = 0.58,P
< 0.001; Fig. 3Cn = 12,r> = 0.70,P < 0.001). In the same way, the slope observeddmstw
SLAandLL was positively correlated witH (Fig. 3D,n = 12,r? = 0.38,P < 0.01). Finally,
slopes betweeSLAandH and betweerd andPh were negatively correlated witth (Fig.
3E,n = 12,r* = 0.51,P < 0.01; Fig. 3Fn = 12,r? = 0.39,P < 0.05). Other trait pair-wise

combinations were not significant (data not shown).
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When intra-specific constraints for trait plasficin the N+ treatment were applied to
predict the trait plasticity in the N- treatmeninear regressions between predicted and

observed valuesi(= 12) were highly significant & < 0.001 (Fig. 4) for the four traits.
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Figure 3 Linkage between observed species traits and @niston trait plasticity (see table 2),
relationship betweemD and constraint on plasticity fGiD vs SLA(A); TD vsPh (B); TD andLL (C);
relationship betweenl and constraint on plasticity f@LAvs H (D); relationship betweeRh and
constraint on plasticity foBLAvs ph (E), H vs Ph (F); *P <0.001, **P < 0.01, *P <0.05. Same
abbreviations as in Fig. 2.

DiscussION
Trade-off among traits maximise plant performance: reaching thesummit. By using a
modelling approach, we explored in this study a #Bit space to investigate the

consequences of trait covariations for plant penforce. For each species, the performance
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surface in response to variations in trait valugsresents an adaptative landscagengu
Wrigth 1932; Armbruster 1990; see also Maeehl. 2003 for landscape genetics) in which
adaptative valleys, ridges and summits can be iitkoht(See Fig. 1 for an example @n
elatius in 2D traits). We showed in the 4D trait spacettbaly one particular traits
combination per species maximised plant performdtred,.x value). These traitx values
corresponded to observed traits measured unddrdzelditions in high and low N treatments
(reported in Fig. 2A & B). As a result, traits vakuin the field are those which maximise
plant performance in the model. In other words, nimdel demonstrated the existence of a
series of constraints which need to be followed dpgcies in order to maximise their
performance through the amelioration of physiolafiprocesses at the leaf and the root
levels (see Fig. S1).

Covariations among traits at the inter-specificelewhich minimized the decline of plant
performance were consistent with trade-offs and afespecialization identified in previous
empirical studies (Grimet al. 1997; Wrightet al. 2004; Ackerly 2004; Fonsee al. 2004,
Grosset al. 2007a; Maireet al. 2009). A first trade-offl vs TD), well described by empirical
studies, is determined by allometric constrainese(8/estobyet al. 2002; Enquist 2002) and
separated plant species according to their statimeh correlated negatively with tiller
density. It typically corresponds to the Corneresu(1936) (in Westobgt al. 2002), which
have previously been reported for grass speciess@t al. 2007a). The Corner rules
predicted that species with dense tillering havalsieaves avoiding overlapping and excess
leaf area for light interception (Fig. S1). The e trade-off SLAvs Ph) separated species
according to their leaf traitge. conservative versus exploitative species (Wreghdl. 2004).
Overall, model predictions are in accordance withse of the CSR theory (Grime 1973),
which separates tall competitive plants (C stratégym exploitative small plants (R strategy)
and from conservative small plants with denseriiilg (S strategy).

Our results did not explain "why" species diffenedtheir trait syndromes but rather
provided an explanation on the origins of tradesafbserved between speciesnatura
Species traits are likely to be selected alongaggchl gradients (Ackerly 2004; Reieh al.
2003; Wright and Westoby 2002) or might be due byl@genetical affiliation between
species (Garnieet al. 1999; Reichet al. 2003). Our results showed that the species’
morphological diversity, observed for the four tsainvestigated in our study, can be
collapsed into two independent axes of speciabmafAckerly 2004; Grosst al. 2007a). If
one or more traits on a specific axis have beesctsd through species evolutionary history,

other traits need to move in a concerted fashioorder to place species along these axes of
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specializations. In this way, plant species cartlthee decline of their performance. Overall,
these results showed that traits can be indiresglgcted by evolutive process if they are
linked with other traits on which selective pressusperates (see concept of genetic
hitchhiking, Maynard Smith & Haigh 1974).
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Figure 4 Predicted traits plasticity versus observed trpigsticity in low N conditions for the four
traits, SLA (A), H (B), Ph (C) andTD (D). In all case RMSE are below 10 indicated hyghl
correspondence between predicted and observed, v&tu® <0.0001. Same abbreviations as in Fig.2

By integrating C and N dynamics from the organht® whole plant, our model helped to
understand the complex interactions that act betvgere, physiology and morphology of the
plant parts (Osone & Tateno 2005; Magt al. 2009; Maireet al. in prep). By breaking
correlations among traits, both acquisition antisatiion of C and N were reduced because of
a decline in N uptake rate and soil exploratiomptplynthetic rate and light interception (Fig.
S1). The decrease of physiological function atdigan level was translated by a decrease of
whole plant nitrogen and radiation use efficienciEee main mechanisms which piloted
resource acquisition and utilisation in the model @-limitations processes (Soussahail.
2008). Plant adjusted their co-limitations betwé&eand C supply at leaf and plant levels by
modulating the morphology and physiology of differelant parts. The main drivers of plant

performance decline were, however, not the samieotim sides of the peak of plant biomass.
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Species differed in their C or N demand due torestéd C:N ratio of plant substrate (Table
1). Plant performance was maintained when speogee @able to keep their optimal C:N ratio
constant and when traits covaried in a concordasihidbn. When traits variations were to
important or disconnected, C:N ratio deviated fritenspecies specific optimal value. When
C:N ratio became too high plants were N limited,evdas C limitation declined plant
performance with lower values of C:N ratio (Seeregke for A. elatiusin Fig. S2). As such,
our results highlighted also the importance of ioutation processes at the leaf (Chetnal.
1993) and plant levels (Brouwer 1962; Davidson 198t & Schapendonk 2004) for

maximising plant growth.

Constraint on plant plasticity: ridge and valley. Consistently with our hypothesis, we
highlighted a series of constraints among traithatindividual plant level which determine
the direction and the intensity in which plant plat/ can operate. Constraints on trait
plasticity were species-specific (Table 2) and wikkely to depend on species strategy
(Sultan 2000; 2004). In addition to trade-offs oled at the inter-specific leveS[AvVSLLS;
and betweemd vs TD), plant plasticity was related to with other coastts which implicated
C dynamics at the plant level. For instance, wihBror H increases, C pool per unit of mass
is reduced within the plant and shared between plarts. The dilution of C at the plant level
led to an overall increase 8f. Athrough a decrease bDMC (Vile et al. 2005).

The species-specificity of trait plasticity can beplained by species’ functional trait
syndromes (Fig. 3) (Rozendaat al. 2006). For instance, an interesting predictionthu
model is that plants which tend to have a Ruddarategyy 6ensuGrime 1973) tend to be
more plastic than others (Williangst al. 1995; Hermanutz & Weaver 1996; Sultan 2000). As
shown by model prediction, species with 10W®, low H, low Ph and highSLA exhibit lower
constraint on traits plasticity (the slope valuesd to zero, see table 2). Individual plant with
the opposite traits syndromes are likely to havkigher C cost in order to adapt their
morphology and physiology to environmental chan@&gdtan 2004). This result may shed
light on the fact that invasive species, which hbgen shown to be more plastic than native
species (Donohuet al. 2005), are often considered as Ruderal specid&a(S2004; Hulme
2008).

Taken together, all constraints individually idéetl for each species designed an
adaptive landscape in which plasticity is determi(gee exampléA. elatiug. By using this
map of tradeoffs established at the intra-spetéfi@l for each species in high N condition,

we were able to predict the traits plasticity oledr in response to a decrease of N
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availability in the field (Fig. 4). By using an iadendent data set for validation, we
demonstrated that species traits followed the ifledt constraints on traits plasticity in
response to variation of the local environmentmitirly with what was observed for inter-
specific comparison, our study did not show "whidgticity has been selected (see de Jong,
2005; Grime & Mackey 2002), but has highlighted faet that plasticity is determined by
constraints on trait covariations quantified at thtea-specific level. In other words, we did
not identify here any response traiserfsuLavorel & Garnier 2002) to N availability, but
could show that traits at the individual plant lemeed to move together in response to N
variations due to constraints on trait plasticAg. a result, our study shows that the effect of
particular trait cannot be disconnected from othats which belong to a same particular axis
of specialization due to these constraints. This fisay call of a clear identification of axis of
specialisation in empirical studies which aim tedstigate the effect of particular traits on
plant performance (Ackerly 2004; Wrigét al. 2004; Gros®t al.2007a; Maireet al. 2009).

Conclusions. By using a mechanistic model which integrates pilggical and
morphological processes from organs to the whadetplevel, we were able to propose a
mechanistic and causal explanation for the oridimaale-offs among traits observednatura

at both intra (for plasticity) and inter-specifievel. In an-Dimensional traits space, each
species can be viewed as an island which maxinadly plant performance. Observed
traits correlations have been shown to be compiek e determined by cost and benefice
relationships (Westoby & Wright 2006) where spediesds to coordinate leaf, root and
whole plant processes leading to a plant resow@disnitation in order to minimise their cost
(C and N allocation to structure and function) améximise their benefit (resource
acquisition).

Here, we specifically choose to investigate foaitsrwhich characterize important axes of
specialization currently proposed by conceptual @eodGrime 1973; Westoby 1998) and
observed by empirical studies (Wrigtital. 2004; Ackerly 2004; Fonsea al. 2004; Gross
et al. 2007a; Maireet al. 2009). We are aware that other axes of speci@isabay exist to
explain the high level of diversity observed inurat For instance, it has been reported for
grass species that other axes of specialization emest for root morphology and N source
acquisition (Maireet al. 2009). Similarly, seed traits such as seed numbaize might be
linked to another independent axis (Westoby 19B8jure studies are needed to investigate
other axes of specialization and how they are laded into plant performance. By simulating

contrasted traits combinations along large ecolgitadient, our modelling approach may
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give a new insight on processes which determing $edections and level of plasticity.
Finally, a better understanding of traits covaoas at inter-specific level and on a
mechanistic basis supporting the existence of afespecialization, may give strong
advances on our understanding of response-effaits trelationships (Lavorel & Garnier
2002; Savaget al.2007).
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SUPPORTING | NFORMATION

Table S1 Observed, minimum, maximum and step values usedthén virtual experiment; the
simulation analysis explored 10 step values péraral per species between minimum and maximum
observed boundaries (+ or — 30 % around the tvaiige); in addition to 10 steps, a simulation with
the observed trait value in the field for each sgewas also done.

Species LDMC LO PhO DO
Alopra  Species value 0.215 56.983 163.501 2400
Min 0.16 40 165 2200
Max 0.22 58 255 2600
Step 0.006 18 9 40
Antodo  Species value 0.192 31.550 222.168 4250
Min 0.155 20 195 4450
Max 0.205 32 390 5050
Step 0.005 1.2 195 60
arrela Species value 0.182 43.090 162.099 3188
Min 0.165 34 120 2700
Max 0.22 66 195 3300
Step 0.0055 3.2 7.5 60
Clerpin  Species value 0.166 41.600 212.019 5850
Min 0.15 30 135 5700
Max 0.205 66 255 6300
Step 0.0055 3.6 12 60
Dacglo  Species value 0.193 52.02 141.993 2855
Min 0.185 48 75 2500
Max 0.255 68 150 2900
Step 0.007 2 7.5 40
Elyrep  Species value 0.205 48.85 151.799 2448
Min 0.185 46 75 2500
Max 0.235 66 195 2900
Step 0.005 2 12 40
Fesrub  Species value 0.250 29.27 239.311 10700
Min 0.18 16 210 8000
Max 0.25 36 330 10000
Step 0.007 2 12 200
Hollan Species value 0.174 49.38 124.069 4242
Min 0.14 30 90 3300
Max 0.19 54 210 4500
Step 0.005 24 12 120
Lolper Species value 0.185 40.88 154.358 4671
Min 0.18 38 120 4300
Max 0.23 58 180 5000
Step 0.005 2 6 70
phlpra  Species value 0.206 33.80 95.428 4700
Min 0.18 28 75 3600
Max 0.23 46 150 5200
Step 0.005 1.8 7.5 160
poapra  Species value 0.232 35.25 323.817 6300
Min 0.215 16 210 5200
Max 0.245 40 390 6300
Step 0.003 24 18 110
Trifla Species value 0.211 32.23 226.133 4000
Min 0.16 20 180 3000
Max 0.245 40 315 4500
Step 0.0085 2 135 150
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Figure S1 Example of model output: relationship between dogspplogical processes and biomass
production forA. elatiusin high N level treatment. Each point representsimulation run for a

particular trait combination. The ecophysiologicariables are the radiation interception (A), net
photosynthesis (B), root N uptake rate (C), speaifiot area (D), substrate allocation coefficient

between root and shoot structure (E), substrateation coefficientQ between shoot structure and
leaf photosynthetic proteins (F), nitrogen usecedficy (G) and radiation use efficiency (H). Net
photosynthesis, N uptake rate and specific roch §&8A were normalized between 0 and 1, one
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being the maximal value in the data set. Regresgsa&mameter are given for each ecophysiological
process andP-value, ***, P < 0.001). A variance decomposition analysis alldwenking variables
for their relative role for plant biomass produati?Ve compared the light interception (%ovar = 9) vs

the net photosynthesis rate (%ovar = Ay, (%ovar = 16) vSSRA(%var = 84);P (%var = 3) vsQ
(%ovar = 97); andNUE (%var = 1) veRUE (%ovar = 99).

Biomass (g/plant)

Figure S2.Model output: effect of trait variations (hdtBMC vs Tiller density) on plant performance
(biomass per plant) (fitted grey mesh plot) andhenC:N ratio of the substrate (normalized betw@en
and 1) (coloured plan) in a 2D trait spaceAoelatiusin the high N treatment. When plant biomass is
the highest, there is a covariation between tilensity andLDMC which corresponds to a narrow
C:N ratio range. Hence, there is a co-limitatiorgaiwth by C and N supply. When Tiller density and

LDMC are low, substrate have a high C:N ratio withia piiant and plant growth is N limited. When
Tiller density and_DMC are high, C:N ratio is low and plants growth isirGited.
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{.DISCUSSION GENERALE

L’objectif de la these était de comprendre et rdpn@ le fonctionnement d’'une plante en
utilisant des caractéristiques comparatives, deat tombinaison permet de généraliser sa
réponse face aux variations environnementalesreefet sur la communauté a laquelle elle
appartient. Pour cela, nous avons utilisé une démade modélisation qui a permis d’'une
part de formaliser explicitement les relations edes entre traits fonctionnels et d’autre part
de comprendre leur réle en dynamique pour la caoiss d’'une population.

Le chapitre 3 a mis en évidence un mécanisme conuleucoordination foliaire de la
photosynthése pour les plantes@nPlus que I'azote et le carbone, cette coordinatitegre
la réponse de la photosynthése au rayonnementeafgérature et a ’humidité de I'air. Elle
met en lumiéere le role de trois traits fonctionnkig(efficience d’utilisation photosynthétique
de l'azote), . (ratio des capacités de régénération et de caldiiy / oxygénation du
RuBP) et SLA (surface spécifique foliaire). Ces traits sont ifiésl par les conditions
environnementales rencontrées pendant la croissiscplantes et peuvent affecter fortement
l'intensité du mécanisme de photosynthése. Enfs, tecois traits sont indépendants les uns
des autres ce qui doit favoriser la coexistenceldsieurs stratégies. Ce chapitre valide une
hypothése du modélee@inI, la coordination de la photosynthése folairejaéé pour piloter
I'allocation des assimilats entre la surface foliat les protéines photosynthétiques foliaires.
Ce chapitre illustre bien l'intérét de tester dgpdtheses bien formalisées sur un large jeu
d’espéces.

Le chapitre 4 permet de définir deux axes de sligaion fonctionnelle reliant traits
aériens et traits racinaires. Un premier axe talsature des plantes a la biomasse des parties
racinaires. Le second relie les activités racisagt aériennes de la plante pour acquérir et
utiliser I'azote. Les traits inclus dans chacun deax axes sont généralement indépendants.
Cependant, les plantes a grande stature tenddrg plés conservatives. Ce chapitre permet
également de valider I'hypothése de répartition a&similats entre les parties aériennes et
racinaires utilisée pargmiNi : I'équilibre fonctionnel. 1l en découle notammenne
colimitation a I'échelle de la plante entre un istiesement pour les parties racinaires pour
acquérir 'azote et un investissement pour lesigmmériennes afin d’assimiler le carbone.
Enfin, il montre une colimitation a I'échelle dedammunauté de plantes absorbant le nitrate
et F'ammonium.

La formalisation mathématique des relations ené® traits fonctionnels, réalisée au

chapitre 5 par &viNI, a permis de rendre dynamiques les axes de sigéatiah pour la
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croissance de la végétation. Elle permet égalerdenlier ces traits aux dynamiques des
éléments C et N. La mise en évidence de mécanidmeslimitation a différentes échelles a

permis de faire des hypothéses fortes sur la reptéson mathématique des processus. Il en
résulte un modéle complexe souligné par le nominf@itant de parameétres a calibrer par
espece végétale. Cependant, ce chapitre 5 morgreagquomplexité de formes et de fonctions

utilisées a I'échelle de la plante est nécessaig pine validation du modéle diagnostique

(production, plasticité) et pour une utilisation chodéle prognostique (mécanisme de la
photopériode pour la phénologie).

Le chapitre 6 montre que le syndrome de traitstfonoels représentant une espéce n’est
pas un espace a n-dimensions ou les traits samibdiss au hasard mais qu’au contraire, il
permet de maximiser la croissance d'une plante dbess conditions environnementales
données. Lorsque ces conditions changent, less tfaiictionnels montrent une certaine
plasticité qui est spécifique a chaque espécee@sdisticité en conservant les contraintes
entre traits permet de maximiser la fitness dddatp dans la nouvelle condition rencontrée.
Il résulte de cette étude que la réponse d’'unecespéune contrainte est permise par un
certain degré de plasticité d’un trait et que Bé#n retour sur la communauté sera produit par
I'ensemble des relations qui relient ce trait deorése aux traits d’effet. Le nombre de traits
de réponse peut étre supérieur a un, et un chesagti entre traits de réponse et traits

d’effet n’est toujours pas exclus de cette explica(Fig. 1-3).

Je ressors de ce travail de thése trois pointgegseuhaiterais aborder dans la discussion
générale :

- La co-limitation et la stoechiométrie des cycledl@ux différentes échelles abordées

- Les acquis et limites du modele@NI

- Les perspectives d’application a des communautisales
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7.1 Co-limitation et stoechiométrie des cycles C-N

A la différence des bactéries, l'autotrophie deanmds s’effectue par l'acquisition de
ressources situées dans des compartiments ab®fiigtncts, possédant des cycles spatiaux
et temporels propres. Le sol est la source maiitde nutriments et d’eau pour la plante,
avec des cycles saisonniers et une répartitionicaéet et horizontale qui dépend du
comportement physique des éléments chimiques (fireags/ diffusion / interception).
L’atmosphére est la source de C pour la plante Bequisition dépend principalement de la
lumiére, de la température et de I'humidité derl'&@es dernieres variables ont des cycles
journaliers et saisonniers et présentent un gradienical dans la canopée. Il résulte de ces
particularités pour un écosysteme particulier uaetec stoechiométrique (‘stoichiometric
template’) de ressources potentiellement disposi(@ehadet al. 2005).

A. ZNGI A (R1 —limitation) B.  Plastc
R2 . o R2 | Non-plastic
CcVv A E (co-limitation) ZNGI
| CVB C (R2-limitation)
h H 4 .....

Physiological, morphological
1 & behavioral plastic responsg

eA<Lﬁf CVE-'_,.--"’. /K

dB

& 5 Bdt” " dB_, L
€s €c E<0 Bt '
Bdt
C R1 R1
R2| < wacloff cuve R2 High mortality
|
|
| 7] Species specific
\\ plasticity ZNGlI
\ A
B Low mortality
AN
— C

R1 R1

Figure 7-1 Développement d’'un modéle de stoechinendtun écosystéme (Schaetal. 2005).
Chaque axe représente la concentration d’'une fdrimgisponible d’'une ressource essentielle. (A) tress
composantes de la théorie de Tilman (1982) coreiérne espéce avec une physiologie fixe. L'iseclie
croissance nulle (ZNGI) représente le jeu de rasssubiodisponibles ou la croissance du consommatsu
nulle. L’angle droit dérive de la loi du minimum dé&big, qui limite la croissance par la ressouloat I'offre
est plus faible que la demande. Le point de resssufcercle noir) représente la concentration dewte des
ressources introduites dans I'écosystéme. Le vedeiwconsommation (fleche marquée par CV) représemt
ratio stoechiométrique fixe prélevé par le consotenna Les niveaux de ressources a I'équilibre (eevavert)
reposeront sur le ZNGI. Le taux de croissanceif@lat représenté par dB/B.dt ou B est la densékydes. Les
trois points ressources montrent pour une seukecespne situation limitée par R1, une limitée pareRune co-
limitée par R1 et R2. (B) La plasticité de I'act&iphysiologique dans I'acquisition de la ressousraplace

222



l'angle droit des ZNGIs non plastiques (ligne sejighar une courbe ZNGI plastique (ligne en poggjl (C)
Pluiseurs espéces avec des stoechiométries éléresrdiférentes ont des ZNGls qui se placent fegld’'un
trade-off. (D) Quatre schémas stoechiométriques) (&Haptés a différentes cartes stoechiométriques de
ressources : limitation par R1, co-limitation, iatitation par R2 a des taux de mortalités faib®&SX-3), et a des
taux élevés de mortalité (SS 4) a des forts nivetudisponibilités de R1 et R2.

Cette structuration des ressources dans le tenifEspace a amené les plantes a développer
des organes spécialisés possédant une plasticitérde et de fonction aussi bien a I'échelle
d’'une cellule, d’'un organe ou d'un individu (Chapl®80, Vitousek 1982). De plus, la
stoechiométrie d’'une plante montre une certainstipigé, plus forte par exemple que celle
des bacéries. Par conséquent, le passage d’uriationipar une ressource a une autre n'est
pas discret, mais continu le long d'un trade-offrerdeux ressources (Fig. 71A vs 71B)
(Tilman 1982). A I'échelle de la communauté, lausturation des ressources contraindra, et
sera en retour fortement contrainte par les intEnas biotiques. Mais plus la diversité sera
importante, plus la communauté tendra vers unend@lion multiple (Dangeet al. 2008).
Ainsi, la these défendue par Schatdel. 2005 serait que les schémas stoechiométriques d’un
systéme ameneraient a une colimitation de la @oces d’une plante ou d’'une communauté
par différentes ressources (concept de ‘mixed ditiai’ par Thingstad 1987), plutét que par
une seule (‘loi de Liebig’, Liebig 1840).

Initialement, ce schéma conceptuel expliquant dedtiométrie d’'un écosysteme par un
équilibre entre une offre et une demande de nufrim& surtout été utilisé pour les
écosystemes aquatiques marins et lacustres (Stdréger 2002, Schadd al. 2005, Danger
et al. 2008), initialement en raison du fort pouvoir tampdu ratio N:P (Redfield 1958,
Arrigo 2005). Il reste cependant peu utilisé poes lécosystemes terrestres et encore
seulement a I'échelle du biome (McGrodelyal. 2004), pour deux raisons : i) quantifier les
ressources réellement accessibles aux plantes ldansompartiments atmosphére et sol
(exemple, forte interaction avec la teneur en aasal), ii) impact des interactions biotiques
dans la structure des communautés et dans l'abd@ssiaux ressources. Les traits
fonctionnels permettraient de résoudre ces difiésul et de lier cette approche
stoechiométrique a I'écologie des communautéssiees

En utilisant les traits fonctionnels et dans latournté de I'approche stochiométrique, je
chercherai a montrer comment nos résultats pewsairienir I'existence d’'un continuum de
colimitation pour différents nutriments entre lé, $a plante, la communauté et 'atmosphere.
Sans chercher a redéfinir le concept de colimitaties plantes (Bloorat al. 1985, Field et
Mooney 1986), il s’agira plutdt de s'intéresser augcanismes par lesquels s’'opéere cette
colimitation dans ce continuum (Fig. 7-2).
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7.1.1 Lien sol-plante/communauté

Sol : Le sol détermine la dynamique temporelle et sjgatla I'offre des différentes formes de
I'azote. Peu de données sont accessibles surdygttanique, les flux bruts d’azote étant bien
supérieurs aux flux nets et en interaction aveddmande des micro-organismes et des
plantes. Cependant, en s’appuyant sur la dynandgsgopulations microbiennes nitrifiantes
et ammonifiantes ainsi que sur les propriétés plugsi de N et de NQ, on peut dégager
la tendance générale suivante. Durant I'hiver egleut de la période de croissance, différents
facteurs abiotiques font que la ressource en atisf®nible est principalement sous forme
NH,". Premiérement, les bactéries nitrifiantes, resploles de la fourniture en NQdu sol,
sont autotrophes, produisent peu d’énergie loradensformation de la matiére organique,
menant a une croissance lente de la population (Dengues et Mangenot 1970, Sweftal.
1979). Elles seraient alors peu abondantes en débsdison de végétation ce qui aménerait a
une faible disponibilité en NQ Au contraire, les bactéries ammonifiantes, resables de la
fourniture en NH' du sol, sont hétérotrophes, produisent beaucogépedjie lors de la
décomposition et ont une croissance rapide. Cettardique temporelle fait débuter la
production de N avant celle de N©en début de saison de végétation. Deuxiémemest, 10
des périodes de précipitation, le NQ@Ilus mobile sera facilement lixivié vers les horig
profonds du sol alors que le NHpouvant se fixer sur les argiles restera pludda@nt dans
les horizons de surface. Il résulte de ces prawi@hysiques une ségrégation verticale de
I'offre en NO;/NH,4".

Plante : Chacune des graminées étudiées dans cette thiesapable d’absorber les deux
formes minérales de I'azote, mais certaines saftiafisées pour le N alors que d’autres
pour NH;". Les espéces spécialisées pour,Néht une forte teneur en azote foliaikdC) et

un fort taux relatif de croissancRGR (A. elatiuset E. repeny Ces especes ont aussi un
démarrage précoce de croissance vegétative (Hiy.grofitant probablement de la plus forte
disponibilit¢ en NH" du sol en début de saison de végétation. De laemé@aniére, la
préférence pour le NQou un investissement équivalent entresN& NH," de certaines
grandes plantesF( arundinacea Ph. pratenseD. glomerata H. lanatug pourraient étre
avantageux pour prélever le N@ans les horizons plus profonds du sol apres éesdes de
pluie. Ces différences de comportements pour damigées coexistant dans des prairies
fertiles en Auvergne (Louaudt al. 2005) sont & méme de favoriser la complémentaritée
especes, une plus forte diversité, une meilleuiisation de l'azote et une plus forte

croissance de la communauté. Si ces hypothésentrastonfirmer dans notre étude, Pornon
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et al. (2007) ont pu effectivement montrer I'existenceurd complémentarité spatiale,
temporelle et ionique (N et NH,") pour l'acquisition de l'azote entre 4 espéces
structurantes Rhododendron ferrugineynmVaccinium myrtillus Festuca eskiaet Nardus
stricta) dans un écosyteme mosaique subalpin (prairief)ashahs les Pyrénées.

Enfin, la préférence pour le NOou pour le NH" de ces espéces est & méme d’affecter les
activités nitrifiantes/dénitrifiantes des populagomicrobiennes dans leur rhizosphere. Par
exemple, les investissements en transporteurg MelA. elatius H. lanatuset D. glomerata
dans notre étude concordent avec les activitésrifiéntes faibles trouvées dans les
rhizosphéres de ces espéces par Rata. (2006) sur le méme site mais en communauté.
Plus la capacité a absorber le Nidst importante, plus I'activité dénitrifiante esidie, la
plante court-circuitant le cycle nitrification-démification. La spécialisation des transporteurs
racinaires de I'azote a donc des conséquencesaéslpour l'interaction plante-plante mais

également plante-microbe.

Communauté : Pourquoi un trade-off NONH;" ? Pourquoi un trade-off entre des espéces
coexistant potentiellement ensemble dans les éorgs prairiaux du Massif Central? La
réponse peut venir de la théorie d’ajustement kioatétrique de la communauté a celle de
I'offre en nutriments (Schadet al. 2005 ; Dangeet al. 2008). En s’appuyant sur le modéle
de Tilman (1982) expérimenté généralement sur deésrororganismes, la capacité
compétitive des espéeces pour chacune de ces dengdsubstituables de I'azote (FrglC)
dépend de la stoechiométrie de I'offre du sol. Daoise cas, cette stoechiométrie incluerait
une dimension spatiale et temporelle du ratiosWNM,  (cf paragraphe ci-dessus). Selon
Tilman (1982), les interactions entre espéces dépdgent alors les capacités compétitives
des espéces coexistantes en fonction des fluchsatity ratio N@/NH4", soit par un
changement d’especes soit par une plasticité adaptoit par une différentiation génétique.
Si ces mécanismes sont rapides pour des microdiergas compte tenu de leur taux de
régénération, ils sont nettement plus longs posirplantes. L’ajustement stoechiométrique
serait donc fonction du temps.

Les conséquences de ce trade-off seraient d’'urteupar meilleure coexistence de ces
especes ainsi qu'une meilleure efficience d’utiimade I'azote disponible, au moins lorsque
le ratio stoechiométriqgue d’'offre du sol est siindaau ratio stoechiométrique moyen des
capacités d’absorption de la communauté (Fig. 4-Bjustement stoechiométrique d’'une

communauté sera alors d’autant plus fort avecvardité des espéces (‘insurance hypothesis’
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Yachi & Loreau 1999) ou la diversité de traits fiboonels (‘traits entropy maximisation’,
Shipley, Vile & Garnier 2006).

s |
I Atmosphere as co2 source |
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e e e o — ——_

Figure 7-2 Continuum de colimitation entre le $olplante, la communauté et I'atmosphere.

7.1.2 Lien partie racinaire - partie aérienne

Le chapitre 4 met en évidence deux axes de spsatialn des plantes a I'échelle
interspécifique. Le premier relie les biomasses cla®partiments aérien et racinaire. Le
second relie les activités d’acquisition par legipa racinaires et d’utilisation de I'azote par
les parties aériennes.

‘Plant size-related traits’. Le premier axe rejoint le cadre de la ‘metabotalisg theory’
proposée par Weset al. (1997, 1999) et développé pour l'allocation enlige parties
aériennesNl,) et racinairesNIgr) chez les plantes (Enquist et Niklas 2002, Nildag&nquist
2002a). Ces auteurs observent une relation allcspétentre ces structures (Iby = logp +

a log MR) ot a est égal a ¥ pour I'ensemble du regne végétate Celation et ce coefficient
allométrique expriment I'équilibre dans la géonegten réseau du transport vasculaire des
plantes, reliant les racines, la tige et les fegilbar un systeme connecté de tubes se divisant
potentiellement vers chaque cellule de I'organedtnitres termes, cette relation reflete une
ontogénie sans heurt d'une plante poussant sargicda nutritionnelle ou physique, selon
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son horloge biologique. Il serait donc normal deowgver une relation positive dans notre
étude ou I'ensemble des espéces a évolué dan®d@isians de croissance peu limitantes en
nutriments et en eau. Quant au coefficient %, ihidiallu regarder la biomasse en place ou la
croissance sur une méme période des compartiménmes &t racinaire, ce qui est délicat pour
une étude en plein champ. Pour approfondir encanallyse de nos résultats dans le corpus
de la ‘metabolic theory’, une étude récente de MtiGa& Enquist (2007) montre qu’elle
n'est pas en contradiction avec la théorie d’aliocaoptimale de la biomasse qui prédit une
allocation de la biomasse vers I'organe qui captareessource la plus limitante (Brouwer
1962, Davidson 1969, Thornley 1972, Bloash al. 1985). Cette théorie de I'équilibre
fonctionnel est notamment la pierre angulaire deries sur les stratégies végétales (cf.
Encadré 1-2). Pour un gradient de conditions enwiementales et a I'échelle intra-
spécifique, McCarthy & Enquist suggerent que loestpu taille est prise en compte (par le
premier axe d’'une ACP, par exemple), les variatiésgduelles d’allocation de biomasse sont
bien expliquées par les facteurs limitant la clangg (équilibre fonctionnel). Des trades-offs
sont alors observés entre les allocations de bisesaaériennes et racinairédg(et Mg).
Cependant, si la ‘metabolic theory’ s’applique ipelédamment des espéces, la théorie de
I'équilibre fonctionnel est moins significative 2édhelle interspécifique pour expliquer
l'allocation de la biomasse qui dépend aussi desttatégie fonctionnelle de la plante
(McCarthy et Enquist 2007).

Dans le modele BviNI, la coordination des flux C/N au sein de la plastet le

formalisme suivant, généralement appliqué a larteéte I'équilibre fonctionnel.

Fn —O-rl:]}‘/I
%:c_ %SEMS

Les concepts de la ‘metabolic theroy’ agissentein de la décomposition ddr et Ms en
nombre de racines et de feuilles (c.f. sous-modet@phogenése de AROPT), ou la
dynamique de ces organes est rythmée par le phytine, considéré comme I'horloge
biologique d’'une plante (Lafarget al. 2005). La ‘metabolic theory’ nous apprend ainse qu
les biomassedylr et Ms, sont fortement contraintes I'une par rapport autfe pour des
raisons physiques. La plante peut néanmoins alldeda biomasse au compartiment ou la
ressource est la plus limitante mais dans des piops limitées dues a ces contraintes
physiques.Les relations positives biophysiques et négatives fonctionted entre les
biomasses aériennes et racinaires tamponnent dans tousdas la variation du ratio C:N

de la plante.
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‘Physiology-related traits’. Le second axe de spécialisation des graminéea dellection
est a rapprocher de I'axe séparant les stratéggstales d’exploitation et de conservation des
nutriments (Crainest al. 2002, Diazet al. 2004, Wrightet al. 2004b). De nombreux traits
peuvent étre associés a cet axe. lls représend@éraement des activité8 o, LNUE, ...)

ou des morphologiesS(A SRL ...) des organes et non leur tailld Ly LL, LA, ...). Le
chapitre 3 montre que les traits photosynthétidgest J;,c peuvent également étre associés a
cet axe bien qu’indépendants deSlaA et indépendants entre etks.diminueNyac alors que
Jac 'augmente. De plus, le lien entre la capacité saption de I'azotelfay et l'activité
photosynthétiqueNpag est rendu possible par la covariation positivereefa SLA et | yax (Cf
equation ci-dessous, Osone, Ishida et Tateno 2008).

Nae = Npaet fm/SLA

Il ressort de ces relations que les espéces pejoast sur plusieurs traits pour réguler leur
teneur en N (chap. 4) et leur capacité de photbsget (chap. 3), et se placer ainsi le long de
cet axe de spécialisation.

Nos résultats montrent I'existence de ce trade-pffur une méme condition
environnementale. A I'échelle globale, ce tradeqastit étre expliqué par les forts gradients
de nutriments, mettant en évidence un continuunreedes especes adaptées a des
écosystemes possédant un cycle lent de nutrimantsinocycle rapide (‘stoichiometric
template’, Schadet al. 2005). Mais pour ces différentes études, le taftfi@bservé sur cet
axe séparde maniéere constitutivedes espécaonservatrices et exploitatrices.

De la méme maniere que pour les biomasses aéri@nmasinaires, une méme espéece
peut réguler ses activités et ses morphologiesidaloessource limitante, moduler son ratio
C/N pour combiner coordination de la photosynthésd®ap. 3) et théorie de I'équilibre
fonctionnel (Davidson 1969, Jackseh al. 1990, Jacksort al. 1997, Reichet al. 1998Db,
Wright et al. 2001, Reich 2002, Reiatt al. 2003, Santiaget al. 2004). Seulement, a cause
du nombre important de ressources limitantes @bsudu nombre important de traits sur
lesquels peut jouer la plante pour réguler sesitigiaériennes et racinaires (chap. 3 et 4), il
est plus difficile d’observer directement des lielad inter-spécifiques rendant compte de la
théorie d’équilibre fonctionnel comme celle confamt la ‘metabolic theory’ (McCarthy et
Enquist 2007). L’équilibre fonctionnel dépendrddra davantage de la stratégie de I'espéce.

Le chapitre 6 et le modéle E®INI apportent des éléments supplémentaires a cette
guestion. Il montre que cette plasticité des tri@te® a des environnements limitants pour la

fitness de la plante, permet de maintenir le C/Naeperformance des graminées, mais
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seulement si les traits co-varient de maniere éotgs. De plus, I'aptitude a la plasticité
dépendrait de la stratégie végétale. Les espedesdance ‘rudérale’ seraient davantages

plastiques que les espéces plus conservatrices.

Pour conclure cette partie, on pourrait donc replatos résultats et les différentes
théories de la littérature dans un méme schémaeptunel du fonctionnement de la plante
(Fig. 7-2). Les plantes seraient dans un premipsesoumises a leur horloge biologique,
développant des organes aériens et souterains sa®rsomme de température. Cela est
reproduit dans &vini dans le module morphogenese, le phyllochrone agglibpparition de
nouveaux organes, leur élongation et leur sénescemais aussi la dynamique des axes de la
population. Dans un second temps, la carte stoedghiaue de I'environnement contraindra
le développement de la plante selon la ressourcelua limitante et selon les théories
d’équilibre fonctionnel et de coordination de laofsynthése. Mais ce qui ressort de cette
réflexion est avant tout la nécessité de décrireoatprendre des mécanismes communs et
spécifigues aux plantes si on veut pouvoir simuéer assemblage et comprendre une
dynamique de la communauté. Un point qui resteq@ermgant a ajouter a ce schéma
conceptuel est la dynamique des réserves et semaatibn avec le développement de la
plante (chap. 5, Fig. 7-3).

Day ——» Daily storage ~—— Night

Sunny Weathe ——»  Weekly storage |—— Cloudy Weather

Summe ——  Seasonal storage — Spring

Vegetative Phase——  Lifetime storage —— Reproductive Phase

Figure 7-3 Causes des changements de mise enegé&isvassimilats d’'une plante selon différentes
échelles de temps (extrait de Chagiral. 1990)

7.1.3 Lien partie aérienne-atmosphere

Le chapitre 3 a mis en évidence I'existence d’'updinnitation C-N a I'échelle de la feuille.

La théorie de coordination, validée de maniére rapécifigue, permet également de
comprendre les variations intra-spécifiqued_tCa des graminées de la collection entre les
différentes dates de mesures suivant les conditbmatiques de croissance (Tableau 7-1).
Apres avoir enlevé la variation constitutive deatlree des especes, le facteur date est le plus

discriminant. Sans étre exhaustif sur la présemtaties résultats, on peut s'intéresser aux
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variations deLNCa associées a celles d&L.A et de LNC aux dates 3 et 5, qui sont
démonstratives des mécanismes pouvant ajusteméurteen azote photosynthétique cible
(Npac chap. 3). En effet, les dates 3 et 5 montreptua forteLNCa (gN m?), en accord avec
la plus faible température de croissance des [#Hajoei augment®,. Eq. 59). La date 3
montre également la plus forte période de rayonnéeteune humidité relative parmi les plus
basses accentuant 'augmentation Njg, Pour les dates 3 et 5, 'augmentation Njg.
semblerait atteinte principalement par une dimorutie laSLApour toutes les espéces. Cette
variation de Ia&SLAentrainerait un moindre co(t de capture d’azotarguvariation dd.NC
(lie a la capacité d'absorption racinaire, cf. hd). Cependant, cette diminution est
insuffisante pour que IdsNC des dates 3 et 5 ne soient plus significativerddférentes des
autres. On suppose que ces moindres différences isdunites par une variation intra-

spécifique des traits photosynthétiqlest Jac.

Tableau 7-1 ANOVAs sur les variations intra-spégiis deLNCa, SLA et LNC en réponse aux
facteurs abiotiques pour les 13 especes et levaultie graminées en culture pure. La variatioraintr
spécifique est calculée comme la différence redatintre le trait observé et le trait moyen de besp
sur le traitement C-N+ sur les 5 dates de mesueesest de Tukey a été appliqué pour comparer les
différentes dates de mesures : 1 et 2, Juin et 308 ; 3 et 4, Juin et Sept. 2004 ; 5, Sept. 2066
valeurs moyennes de rayonnement, de la températute I'humidité de I'air correspondent au mois
précédent le prélevement des plantes.

LNCavariation SLAvariation LNC variation

Factors d.f. Vari. % P-value Vari. % P-value Vari. % P-value
Species 13 5.4 < 0.001 9.1 < 0.001 9.3 <0.001
Date 4 77.3 < 0.001 85.0 < 0.001 8.3 < 0.001
Cut frequency 1 1.6 <0.01 0.4 ns 7.7 <0.001
N fertilisation level 1 15.7 <0.001 55 <0.001 68.7 < 0.001
Date*N fertilisation level 4 ns ns 6.0 <0.001
Overall 263 r?=728 <0.001 r’=69.0 <0.001 r’=65.4 <0.001

Date PPFD T, hg nb Mean % Rank test Mean % Rank test Mean % Rank test

1 820 15.776.9 56 -13.2 ab 1.8 a -11.3 ab
2 770 17.3 66.5 56 -10.3 b -8.4 b -17.0 d
3 888 13.869.6 40 27.8 d -28.7 d -8.7 a
4 810 156 77.3 56 -18.4 a 59 a -12.8 bc
5 705 149 79.3 56 -0.7 C -15.5 c -16.2 cd

Un dernier point qui ressort de cette analyse estlgn ne trouve pas d’augmentation de la
SLAsignificative pour les dates ou le rayonnemenit glas faible (Niinemets et Tenhunen
1997, Anten et Hirose 1999). Il est probable queetapérature ait eu davantage d’effet sur
LNCa ce qui concorde avec la plus forte sensibilité Njg. aux parametres liés a la

température (Annexe article chap. 3).
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Pour conclure, les variations d&lCa inter-spécifique, dans le couvert et entre legslat
peuvent étre expliguées par I'hypothése de coatidimae la photosynthése. Elles seraient les
résultantes des variations des trois traits fonogds, ks, Jac et SLA qui de maniere
constitutive ou de maniére adaptative aux conditienvironnementales, amenent a une co-
limitation des flux C-N a I'’échelle de la feuillBans le modéle 8vinI, la variation de I&SLA
est seulement possible par la variation de la lengule LDMC étant constant. Il serait
intéressant d’introduire la variation deUBMC, qui a été observée dans la litterature (¥ile

al. 2005, Pontest al.2007a).

7.1.4 Retour au sol

D’'une part, Fontaine et Barot (2004, 2005) ont m®rue le priming effect, la sur-
décomposition de matiere organique (MO) humifiésdae de la MO fraiche était apportée,
était a méme de co-limiter les flux de carbone’atate dans le sol grace a la diversité et la
dynamique des populations microbiennes. Lorsque nlegiments sont en conditions
limitantes, les décomposeurs dominants déstockenbanque de nutriments du sol en
augmentant la décomposition des MO. Dans des d¢onsliplus favorables, la décomposition
des MO est ralentie et le sol stocke les nutrimdregs interactions entre les microbes du sol
régulent le passage d’'une stratégie de déstockage stratégie de stockage.

D’autre part, selon la théorie de coordination dephotosynthese, il est possible de
prédire une teneur en azote des feuilles (chapll 8st également possible de connaitre la
résorption de I'azote lors de la sénescence (F#). &t d’estimer ainsi la teneur en azote des
feuilles sénéscentes qui constitueront la litieoerpe sol et ses décomposeurs microbiens.
Enfin, la minéralisation de la MO créera un flux El;", ce qui raméne a la problématique
du trade-off NQ/NH,".

40 Une perspective intéressante a ce travail conaister

3.5 1

savoir comment ces processus de co-limitation &N s

%07 propagent entre le sol, la plante et la communauté.
2.5 A

2.0 A

15 1 Figure 7-4 Lien entre les teneurs en azote deua pieille

LNC younger senescent leaf (gN g’l)

feuille mature et la plus jeune feuille sénéscemer les 13

101

05 -_— espéces et le cultivar de Lolium sur le disposiipérimental
15 2.0 25 3.0 3.5 4.0 4.5 5.0
de Theix en septembre 2006 (c.f. Tableau 2-5).

LNC older mature leaf (QN g™)
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7.2 Modélisation du fonctionnement de la plante

7.2.1 Acquis et limites de G EMINI

La partie précédente a permis de montrer que lesamsmes, par lesquels s’opére la
régulation des flux C-N, sont nombreux et complesasagissant a des échelles de temps et
d’espace différentes. En reliant 'ensemble demsésanismes de régulation, la modélisation a
permis de reproduire la performance (biomasse aégé} en monoculture de différentes
especes caractérisées par différentes stratégigtales, et cela dans différentes conditions
environnementales de perturbations et de dispiéiteh nutriments. Il s’agit d’'un résultat
important de cette these. A ma connaissance, pematiles ont réussi a reproduire le
comportement d’autant d’especes.

Cependant, plusieurs points demandent encore aaétédiorés si I'on veut étendre
I'utilisation de GEMINI a un plus grand nombre d'espéces et a un plusdgnambre de
conditions écologiques afin de mieux comprendrdida biodiversité-fonctionnement de
I'écosysteme. lls sont rappelés ci-dessous puisldppeés.

e 54 parametres ont été calibrés d’aprés des mestireg par espece afin de pouvoir
reproduire leurs performances. Cette complexiteelstnécessaire ? Est-il possible de
diminuer le nombre de ces parameétres ou existel¢sl possibilités pour les calibrer
sans passer par une expérimentation ? Au contrgire;t-il des paramétres qui
demanderaient a étre calibrés spécifiguement ?

« Méme si nous avons mis en évidence des stratédféyedtes d’acquisition et
d’utilisation du N, les 13 especes utilisées damsravail sont toutes issues de prairies
productives et ont été cultivées sans contrainteean. G&MINI est-il capable de
reproduire le comportement de graminées issuesiliurplus pauvres en nutriments
ou plus secs ? Les mécanismes intégrés damsvnGsont-ils suffisants ?

« Nos 13 especes sont des graminées mais I'écosygpeamgal rassemble d’autres
groupes fonctionnels. Peut-on étendre le fonctiotere de GMINI a ces autres
groupes ?

e Le modele a été évalué sur la biomasse végétafueen est-il de la biomasse
reproductive ? Comment intégrer les mécanismeggpondants danse®INI ?

* De la méme maniere, le modéle a été évalué samdageuavec un modele de sol. Que
peut apporter ce couplage, notamment pour la cieexie entre les espéces et la

simulation d’'un patch de végétation ?
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» La plasticité de certains traits, particulieremienELA n’est pas intégrée au modéle ce
qui limite la simulation de ces espéces pour dedgramtes en nutriments plus séveres.
Comment intégrer cette plasticité au modele ?

* Malgré ces limites, le modélee®@iNI a-t-il la capacité a simuler un effet biodiversté
sein d’'un patch de végétation ? Que resteraitfdli@ pour intégrer le fonctionnement
du patch de végétation a celui d’'une parcelle ?

e Que peut nous apprendreE@NI dans le contexte du changement climatique,
notamment avec une augmentation de la concentratioBQ atmosphérique et de la

température ?

Calibration de GmINI . Nos résultats ont montré que la calibration utdipéur chacune des

especes a permis de reproduire leur comportemant giéférentes situations de gestion.
Cette complexité semble donc nécessaire dans cagred’autant que les versions dégradées
du modele sont moins performantes. Elle peut étmptétée, particulierement par la
calibration par espece des paramétres photosymuesti Elle peut étre facilitée, notamment
grace aux relations causales entreéNEC et la capacité d’acquisition de 'azote ou grace a
relations ontogéniques discutées plus haut, mgrarexemple a une relation positive entre la
profondeur d’enracinement et la hauteur des plaftes différentes relations permettraient de
calibrer le modele sans passer par une lourde pHaseérimentation. A l'avenir, le

développement des bases de données traits desaaitdup faciliter cette étape de calibration

Mécanismes a inclure dans le modéle végétaNepT. Parmi les mécanismes a inclure dans

GEMINI afin de simuler le fonctionnement d’'un patch deyétation dans des conditions
écologiques plus diverses, la reproduction du cyde développement d’'une plante et

I'introduction de I'eau dans le continuum sol-pksatmosphere sont incontournables.

Introduction de I'eau dans le module végétationG#INI. L'actualisation du mécanisme de

photosynthése a permis d’'intégrer des formalisn#éssdu contréle stomatiqugs), ce qui a
constitué une premiére pierre dans lintégration l#g&au dans GMINI. Beaucoup de
mécanismes restent a penser mais le principe de dxisde lier la sensibilité du contréle
stomatique dr.c) au potentiel hydrique de la plante, qui suit ontmuum du sol a la feuille
(Tuzetet al. 2003).

gs = gmin + gfac [C An+t aay-'- Fﬁigh) |I|02 DQ/ C
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Ou y, est le potentiel hydrique d’'une feuillg; est le potentiel hydrique minimale st un
paramétre de sensibilité. Ces parametres détermia@apacité de la plante a maintenir ses
stomates ouverts et la rapidité avec laquelleleiderme. Similairement aux parametkest

Jiac, les valeurs des parametrgset s sont marqueurs des différences morphologiques-inte
spécifiques (Schulze et Hall 1982, Hensdral. 1989, Sperry 2000) et peuvent connaitre une
acclimatation aux conditions environnementalesrdessance (e.g. Saliendea al. 1995). Le
potentiel hydrique des feuilles peut ensuite ééteininé en connaissant le potentiel hydrique
et la capacité au champ du sol (Tueetal. 2003, Sinclair 2005), ce qui demandera a
développer les processus physiques dangs 0BT, le modele de sol de EMINI. En
connaissant ces détails, il sera possible de d&ternun ratio entre une transpiration
potentielle et un flux potentiel d’eau a traversplante. Ce ratio devrait alors étre pensé
comme une variable supplémentaire de I'allocaties substrats entre les parties aériennes et
racinaires afin de tendre de nouveau vers unenuitalion, mais cette fois entre l'eau, le
carbone et l'azote (e.g. Simiost al. 2004). Cette étape de développement débutera cette
année 20009.

Cycle reproducteurJusqu’a présent le model&@ni simule uniqguement le cycle végétatif
des plantes. Dans un écosysteme prairial consttegpeces pérennes, il est également
important de pouvoir prendre en compte leur cyelgraducteur. Plus particulierement dans
des conditions de gestion extensive ou la fréquerceoupe est faible, une grande partie de
la lumiére peut étre interceptée par les infloreses des plantes. De plus, la phase de
reproduction modifie fortement la répartition dessimilats entre les compartiments
structuraux ainsi que la dynamique de la populatiertalles car une talle meurt apres avoir
epiée. Enfin, sur un plan technique, l'intégratibncycle reproducteur permettra de rendre le
modéle plus stable. En effet, une source d’instéhlilu modele est la trop forte augmentation
de la biomasse du compartiment subs¥é) (durant le printemps relativement a la biomasse
des compartiments structuraux. La phase de reptioduest un puit important tamponnant
cette forte augmentation du compartiment substrgretemps.

Les principaux probléemes a résoudre pour implémeargecycle reproducteur sont liés a
une hypothese forte du modele. En étant centrél'sulividu, le modéle GMmiNI fait

I'hypothese que tous les individus sont identiqU&spendant, comme la transition au stade
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reproducteur d’'une talle est principalement déteémipar sa taille et son accumulation de
réserves (Gillet 1980, Lafargs al. 2005), seule une partie des talles devient remtoda.
Cela nécessiterait donc de séparer la populatiatear, une continuerait au stade végétatif et
'autre partie suivrait un cycle reproducteur détere. Mais, en dehors de l'aspect
informatique qui semble délicat, comment détermlagoroportion de talles qui passerait au
stade reproducteur (Lafarget al. 2005) ? Cette implémentation du cycle reproducteur
demande ainsi un important travail de réflexiom afiétre compatible avec la philosophie de
GEMINI. Elle semble plus facile a concevoir en revoyartdemble de I'architecture végétale

simulée.

Généralisation de I'architecture aérienneSi I'on veut modéliser I'effet diversité au seiasd

eécosystemes prairiaux, il est important de reptésdiensemble des groupes fonctionnels
présents. Les dicotylédones non légumineuses §fpriboivent donc étre incluses dans
GEMINI. La collaboration avec le Max Planck Institute end, initiée par le projet ANR
DISCOVER a notamment pour objectif de développer la sitiarlade ce groupe fonctionnel.
Si la diversité de forme des graminées est limitmle des ‘forbs’ est beaucoup plus
importante et nécessite une représentation dehltacture plus détaillée. Une approche par
phytomére a été privilégiée permettant de repredldarforme de I'ensemble des groupes
fonctionnels. Une plante est alors considérée commassemblage de phytomeres (Groot et
Lantinga 2004).

Leaf area

A=p, 0™

Leaf weight ~SLA
W =4, 0,

Leaf lengthlLy, I} max

Branching Leaf angl 4

£, ip, nbs,) @O

Internode lengtty;,
£, i, limay

Base internode radius;,
Internode density;,

jTotaI path length

Internode angled,

Insertion height H
Rank K

i
|
-
Figure 7-5 Basic structure of the phytomer (extiaitReinhold 2008).

Un phytomére est constitué par un nceud, un entoehame feuille (limbe + pétiole) et deux
bourgeons, I'un initiant un nouveau phytomere vagfeet I'autre initiant un phytomere

reproducteur (Fig. 7-5). L'implémentation a étélisée et la nouvelle version du modéle est
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en phase de test. Une dizaine de parametres supigines est a calibrer par espéce. La base
de données issue de I'expérimentation de Jena peandgeterme de calibrer 'ensemble des
parameétres de EMINI pour une soixantaine d'especes de graminées, léguses et
dicotylédones non-fixatrices. Cette représentamohitecturée integre la floraison et la

phénologie, ce qui devrait résoudre le problempaksage a I'état reproducteur.

Plasticité endogene et exogéne au modéke plasticité d’'une espéce conditionne sa réponse

a un facteur de I'environnement (Sultan 2000) ebpblement son effet sur la communauté.
En montrant que la plasticité d’'une espece esttimmale ses traits, le chapitre 6 met en
évidence qu’'elle est effectivement une caractéustisupplémentaire de sa stratégie végétale.
Bien que GMINI integre de nombreux mécanismes conférant uneimerfaasticité aux
especes (chap. 5), le chapitre 6 met égalementidanee qu’ils ne sont pas suffisants pour
intégrer la totalité de la plasticité rencontidenatura Le modéle GmiINI et ses hypothéses
ameénent alors a se questionner sur la pleine N de cette plasticité dans un modeéle
individu-centré et au-dela, sur son impact dansaldre du lien biodiversité-fonctionnement.
Par exemple, Wirtlet al. (2008) proposent deux types de plasticité, pouagittde maniere
plus ou moins coordonnée sur l'effet biodiversité. premiére porte sur la capacité de la
plante a étendre la niche potentielle de ressourtiéste par une méme population et serait
davantage considérée comme une plasticité phéwmpiypla seconde porte davantage sur la
capacité d’'une population a se différencier en iplus sous-populations distinctes ayant
chacune une gamme différente de plasticité phémptggoour exploiter une niche potentielle
plus large. Il s'agira d’une plasticité génotypique

En étant centré sur I'individu, E&INI ne considere que la plasticité phénotypique et ne
considere a priori pas la plasticité génotypiquepé&hdant, I'ajustement des traits (chap. 6)
pourrait avoir une origine génotypique. Dans legkge du modéle, on pourrait parler de
plasticité endogéne et exogéne. On peut donc sarden s'il faut intégrer directement dans
le modele la variation des traits ou au contraéealuer grace a une méthode d’optimisation
(ex. algorithme de Metropolis, Metropol al. 1953). Afin de savoir ou commence et ou
s’arréte ces deux types de plasticité dans lesresitpures sur lesquelles ont été évaluées les
especes de graminée, cela demanderait de mettyfdaea des techniques de marquage

moléculaire.
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7.2.2 Modélisation d’un mélange plurispécifique

Cette thése s’est surtout concentrée sur les mg&naniqui permettent aux plantes d’acquérir
et de conserver le carbone et les nutriments etreubure. Cela était nécessaire pour
reproduire les différentes stratégies des plantesissance et plasticité). E@INI permet

d’intégrer ces trade-offs fondamentaux (Sudé@l. 2003) aux interactions entre espéces et

au fonctionnement d’un patch de végétation.

Figure 7-6 Evaluation du modéle E@INI sur

® C+N-sp.rank=0.73; P <0.01
I'abondance relative des espéces de graminées e g_*g_*s;p-r;f;k;ooég?fjoodgl
des mélanges de six especes cultivées avec diféére g 076 CiNv sp. rank = 0.78; P <0001 o ®
conditions de gestion en fauche (3 et 6 coup&$etn g 5 -
en fertilisation (120 et 360 kgN haar') sur les & ®
années 2003-2004. Trois mélanges de six espe 5 . o ©
tirées au hasard, ont été testés dans chacune & . o°
conditions de gestion : g, Fa, Fr, Lp, Pp, cc: ii) E 30 - o O‘, °
Ap, Ao, Ag, Er, HI, Tf; iii) Ae Dg, Er, Fa, Fr, HI. En g h O % ©
utilisant le scénario climatique mesuré sur le site § 2§ ° © °
2003-2004, les simulations ont débuté avec (3 9% o o
densité initiale totale de 1000 talle$rmvec la méme = 10 %% e o
densité initiale pour chaque espéce. La prédiatien 9 2 o Overall Spearman rank = 0.72; /< 0.00

'abondance relative des espéces est évaluée pa ©
test de rang de Spearman pour I'ensemble '
simulations et par traitement. Observed relative abundance (%)

0 10 20 30 40 50 60 70

Le dispositif collection de graminées a en effenge d’évaluer le modéle sur trois mélanges
de six expéces, cultivées dans les quatre traitenpeésentés au chap. 2 (deux fréquences de
coupe, C- et C+, et deux niveaux de fertilisatidnet N+). Le modele a permis de prédire les
dominances dans chacun des mélanges et pour lEgedies gestions ainsi que les
proportions relatives des espéces subordonnées TF&). La corrélation de rang entre
abondance moyenne simulée et observée est hautsigeificative P < 0.001).

En utilisant les espéces calibrées précédemmaem edbmparant des cultures pures et des
mélanges de 2 a 6 especessMBIl reproduit également l'effet diversité (Fig. 7-7),
généralement observé dans des expérimentationgf@si(Hectoet al. 2007) ou au champ a
I'échelle du ni (Grosset al. en révision). Cet effet a été simulé avec la gasG-N+ de la
collection (3 coupes an 360 kgN h& an') avec le scénario climatique 2003-2004 répété. La
surproduction de biomasse avec l'augmentation dbviersité est transgressive, la biomasse

des mélanges étant significativement plus forte aplie de toutes les monocultures (Schmid

% Cynosurus cristatugCette espéce faisait partie initialement des@spde la collection de graminées de Theix.
Cependant, cette espéce n'avait pu étre stabsisé&es cultures pures et présentait une abondafatde < 1
dans les mélanges de six espéces.
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et al. 2008). Cet effet biodiversité est basé sur undlenee efficience de capture de la
lumiere et d’azote permise par la plasticité denfret de fonction dans le modele (résultats

non présentes).

900

Figure 7-7 : Simulation de la croissance d’'un patc 800+
de végétation composé de 1 a 6 espéces. |

simulations ont débutées avec une densité initiefg
totale de 1000 talles Mpour chaque mélange et3, e
avec la méme densité initiale pour chaque espéce <
sein d’'un mélange. Ce graphique ne présente [% 500 7
I'ensemble des combinaisons avec les 13 espéces g
graminées de la collection. Les especes préser o
dans chacun des mélanges ont été tirées au ha:®@ 3001
parmi ce pool de 13 espeéces.
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400 A
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Ces derniers résultats de simulation montra ', 1 . 1 » & &

Nombre d'espéces

que GEMINI, apres avoir intégré les trade-offs
fondamentaux de chaque espece, est capable deepgesdproprietés émergentes de mélanges
d’espéces, sont trés encourageants dans la pevepelet comprendre et de prédire le
fonctionnement des écosystemes.

Une limite de ces simulations est la difficulté pde modele d’éviter I'exclusion
compétitive. Cette difficulté est observable surFig. 7-6 ou pour de faibles abondances
relatives, les prédictions montrent une plus faetelusion compétitive. De plus, nous
arrivons a simuler des monocultures durant au mbfhannées, nous arrivons également a
des équilibres stables entre graminées et tréfles aa coexistence simulée entre deux
graminées, méme avec des stratégies végétalesedi#®6 dure moins longtemps dans
GEMINI. Cependant, existe-ih natura des coexistences stables de graminées au sein d’'un
patch de végétation sachant que ces espéces smfilesm de se déplacer horizontalement
(Lafargeet al. 2005) ? On peut, néanmoins, réfléchir aux mécassgsusceptibles d’éviter

I'exclusion compétitive et pouvant étre intégréSemiIn.

En considérant le temps et 'espace comme deswessoa part entiere pour la coexistence
entre les especes (Fig. 7-8), un certain nombrenéeanismes peuvent éviter I'exclusion

compétitive (Tilman et Pacala 1993, Chesson 2000) :

Nombre de ressources limitantes > Dans les modeles de dynamique de population, le
nombre de ressources limitantes est souvent masa@nt pour augmenter la coexistence entre

plusieurs especes (Tilman 1980). Dans Gemini, nmugonsidérons actuellement que la
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lumiére et I'azote. L'introduction de I'eau appaeeune troisieme ressource pouvant jouer
differemment sur les plantes d’'une communauté stiiles stratégies de résistance ou de
tolérance a la contrainte hydrique et amenera oegistence plus stable avec la fluctuation

temporelle de 'humidité relative de l'air et detémeur en eau du sol.

Figure 7-8 : Classification synthétique des

Equalising mécanismes de coexistence entre plantes

processes, (d'aprés Barot 2004). Pour décrire la
stochasticity coexistence dans une communauté de

A plantes, il faut déterminer en premier lieu

Time as 3 Space as a les ressources impliquées dans les
resource resource processus stabilisateurs (espace et temps)

Exogeneou et,s,| 'hétérogénéité et la va,rlablllte 59nt
créées par la communauté elle-méme
(endogéne) ou générées par des facteurs

Endogeneous . A .
externes (exogene). Il peut étre ensuite
Stabilisi évalué pour chaque ressource impliquée
tabilising — compien de facteurs stabilisants, menant a

processes

une coexistence stable, se chevauchent aux
processus équilibrants, menant a une
coexistence instable.

Structuration verticale des ressourcdses travaux de Pornoet al. (2006) sont un bel
exemple de structuration spatiale et temporelle laleressource azotée permettant la
coexistence des espéces dominantes. DamsNG la structuration verticale du sol, en plus de
celle de la canopée, devrait permettre d’augmdatemécanismes de structuration racinaire
entre les grandes et petites statures de plantességalement entre les especes préférant le
NO: ou le NH. Il faudra pour cela intégrer les processus miemd du sol de
nitrification/dénitrification et les différentes fmes de I'azote. Nos résultats ont permis de
déterminer les capacités d’absorption dusN& du NH'. La moindre diffusivité dans le sol
du NH;" par rapport au N® devrait également faire émerger un compromis ‘giskength’
suivant la fluctuation temporelle de 'humidité dal (Raynaud et Leadley 2004). Enfin, la
médiation microbienne pourrait renforcer la struation verticale de ces ressources. Il a été
montré en savane africaine que la nitrificationyaouétre bloquée dans la rhizosphere d’'une
graminée dominante, lui donnant un acceés privilégidzote sous forme Nfalors que sous
forme nitrate, il était lessivé dans les couchefqmdes du sol lors de la période des pluies
(Boudsocqget al. 2009). Cette capacité d’inhibition de la nitrifican serait intéressante a

étudier pour nos especes.
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Plasticité phénotypique des espécékus avons vu que EBINI incluait une certaine
plasticité mais qu'il était difficile d’en distingu la part phénotypique de la part génotypique.
La plasticité incluse dans le modele permet déjaratedre compte de la variation de
production (chap. 5) et de I'effet diversité depexes en mélange E@INI n’a pas pu rendre
compte de la plasticité d’'un trait commeS&A qui est un parameétre devant étre optimisé
pour une production maximale (chap. 6). Un résultatquant du chap. 6 est que la valeur
natura du trait en culture pure est celle qui est optenabur le modele. Qu’en serait-il en
mélange? Une idée encore farfelue a I'heure aetmedlis qui pourrait étre envisagée avec des
machines informatiques puissantes serait d’utilisesuper calculateur modifiant les valeurs
des paramétres suivant I'environnement de croigsdes plantes, a I'image de la plasticité
génotypique. En augmentant ainsi la plasticité pimtes, la coexistence pourrait étre

augmentée grace a un algorithme évolutif.

Source exogene d’hétérogénéité et Paturbhgegpaturage par la sélection de certaines espéces
est a méme d’étre un mécanisme de coexistenchl@gatre les especes de graminées. C’est
un module qui est présent dansMBI et qui pourra étre utilisé dans I'avenir en coagant

les choix alimentaires des animaux suivant lesaspéGarciat al. 2003).

Du patch de végétation a la communauté et hétégenspatiale. L'absence de
représentation spatiale horizontale est une fangrainte dans GuviNI, si I'on veut passer du
patch de végétation a I'’échelle de la communautspace est en effet une ressource a part
entiere dans la stratégie des plantes. Par exeteptmmpromis compétition / colonisation,
corrélation négative entre la capacité compétitiiese espéces au sein d’'une communauté et la
capacité de coloniser des sites disponibles, peumgttre la coexistence si 'asymétrie de la
compétition est assez forte (‘winner-takes-all)iliflan 2004). Cependantn natura la
compétition pour les ressources du sol tend a r@as qu’asymétrique (Schwinning et
Weiner 1998) diminuant la capacité de ce mécanigrpeoduire de la coexistence stable a
moins qu'il n’existe des différences de niche efegeespeces en interaction. Pour retourner
vers GEMINI, la représentation spatiale demanderait a diseréfiespace et a incluree@ini

dans chacune des cellules. Cela demanderait deaown ‘super calculateur’.
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7.2.3 Modélisation sous changement climatique

Dans le cadre du changement climatique, la litbéeatmet en lumiére des processus
d’acclimatation, notamment de la machinerie phattds$tique, limitant I'impact de
'augmentation du C@ou de 'augmentation de la température. Afin deuricomprendre la
réponse des plantes a de tels changements, nons eniégré dans E3INI un mécanisme
d’adaptation de la photosynthese a I'augmentatiorC@, (cf. Chap. 3), en accord avec la
synthése des résultats FACE (‘Free Air Carbon Riextnrichment’). Les parameétrésg. et

ks sont modifiés par une constante selon la condemir&n CQ atmosphérique durant le
dernier de mois de croissance. Nous avons alorardégles impacts du changement

climatique sur le fonctionnement des plantes atrekées intra-et-inter-spécifiques.
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Figure 7-9 Simulations des effets relatifs par appu climat témoin d'un réchauffement de 3°C et
d’'une augmentation du G@tmosphérique de 200 ppm sur une culture puiadtylis glomerataen
azote limitant (N-).

Echelle intra-spécifique : Pour illustrer les conséquences de cette nouirgigration sur le
fonctionnement de BuINI, les effets d'un réchauffement de 3°C et d’unenaemfation de
200 ppm du C@atmosphérique ont été testés Bactylis glomeratasimulé en culture pure
dans le traitement C-N- de la collection (6 coupe’ 120 kgN h# an?). Une phase de mise
a I'équilibre (10 ans) a été utilisée en climatCé&), actuels, ce qui a permis de stabiliser le
modele avant de lancer une nouvelle simulation@ariks utilisant les données climatiques du
site de Theix (années 2003-2004 répétees). Cebatdsprésentes (Fig. 7-9) correspondent a
la moyenne des 10 ans (simulation aprés mise ailiéeg).
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Les résultats montrent une légére augmentationildn e C &, gC m? an?), mais une
diminution sensible de la production aérien@gi¢ld, gC m? ani’ et Nyield, gN m? an?). La
teneur en N des feuilles diminue, sous leffet @&umcclimatation négative de la
photosynthese, qui s’accompagne d’une forte rédmiatie la conductance stomatique (gs)
sous [CQ] élevée, sans toutefois de variation du rap@i€, (Ainsworth et al. 2003). Le
réchauffement entraine une plus grande longueuieddies matures, mais une diminution de
lindice foliaire (LAI), du fait d’'une réduction de la densité des ta(®s talle m?). Le
réchauffement entraine aussi une augmentationatbediption d’azote par unité de surface
racinaire §,). Cette simulation montre ainsi queEMBNI peut simuler des interactions
complexes entre processus (photosynthése, respiratibsorption N, morphogénese,
décomposition...) qui rendent compte de certaingsfibservés (ex. diminution teneur en N
des feuilles, acclimatation négative de la phott®se, absence d'effet positif g¢@n

conditions de carence en N) aprés intégration desats travaux de la littérature (chap. 3).
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Figure 7-10 Simulations de I'effet de 'augmentatie la concentration atmosphérique er, €@ les
différentes espéces de la collection a deux nivedidisponibilité en N. A) et B) comparent la
biomasse simulée d’une talle & deux niveaux deJ€0a deux niveaux de disponibilité en N pour 12
espéces de la collection. C) et D) comparer8lA maximisant la biomasse simulée a deux niveaux
de [CQJ] a laSLAobservée sur le terrain ou [g& 350 ppm, et cela a deux niveaux de disponébilit
en N.

Echelle inter-spécifique :Nous avons voulu savoir si 'ensemble des espégemndait de la

méme maniére en gardant les mémes paramétresidiatation au CQ Il apparait que la
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biomasse simulée en condition de [L@levée augmente seulement pour certaines especes
(H. lanatus Ph. Pratensg E. repenset A. elatiug alors que les autres montrent une
acclimatation complete (Fig. 7-10A). Cette augmeémmade la production dépend de la
disponibilité de N et peut devenir nulle en corutitide faible disponibilité (Fig. 7-10B). Ce
résultat de modélisation rejoint les observatio®udes précédentes (Soussabal. 1996,
Bloomet al. 2002, Blooret al. 2008).

L’intensité d’acclimatation dépend de$&dAdes especes. En condition de fL@mbiant,
la SLA observée des especes est celle qui maximise iemnabse simulée (Fig. 7-10C et 7-
9D). En condition de [Cg) €levée, plus I&LAobservée est élevée, plusSBAqui maximise
la biomasse diminue (Fig. 7-9C), ce qui est cohtéasec la diminution dé&LA observée
généralement dans des expérimentations a long tgmsworth et Long 2005). En d’autres
termes, 'augmentation de biomasse avec une augti@nide [CQ] est plus forte pour des
especes ayant un f@LA (Fig. 7-11), malgré le mécanisme d’acclimatatiGet effet est par
contre limité dans des conditions de faible dispiité en azote (Fig. 7-11). L'augmentation
en [CQ] pourrait ainsi davantage profiter aux especesgamnt une fort&LA comme les

especes rudérales (Guliatsal. 2003), dans les milieux a forte disponibilité en N

0.4

2= 0.47 *** .

" Figure 7-11 Intensité de I'impact du doublement
de [CQ] sur la biomasse d’'une talle en fonction
de laSLAobservée de 12 espéces de la collection
pour les deux niveaux d’azote testés.
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Une autre observation pouvant étre faite sur lgs FHIC et 7-9D est la convergence
fonctionnelle de I&SLA qui maximise la biomasse simulée de ces espéecés.cBangement
de ce trait sous influence d’'une augmentation d@,J&levée tend vers des valeurs plus
proches d&LAentre différentes especes, dominantes dans legeprde moyenne montagne,
l'intensité des interactions négatives (compétjti@d I'exclusion compétitive pourraient
augmenter (Inouye et Tilman 1988). La prochain@etde ce travail pourrait donc étre de
simuler les interactions entre espéces avec lesiratdeSLAet d’autres traits maximisant la
biomasse simulée et ainsi, prédire les impacts #angement climatique sur le

fonctionnement de la communauté.

243



7.3 Conclusion générale

Nous avons entrepris dans ce travail de theseréatéaisation fonctionnelle de 13 espéces de
graminées appartenant a des prairies productivemayenne montagne. En utilisant un
modele de végétation, nous avons distingué lesetltsressentiels permettant de comprendre
et prédire la réponse d’'une population d’espéce guin patch de végétation a des variations
ou a des changements environnementaux et de géBigure 7-12). En utilisant les traits
fonctionnels dans le cadre theéorique traits deongp — traits d’effet, nous pouvons

extrapoler nos résultats a plus grande échellexgaeonditions expérimentales.

Patch functioning

Environmental and
management changes

Fundamental syridrome Individual response Dynamics of plants in interactions
of traits to environment

Figure 7-12 Cadre théorique utilisée dans la tip@se prédire la réponse d’'une communauté ou plus
particulierement pour le modele d’'un patch de &gt a des variations ou a des changements

environnementaux ou de gestion.

En utilisant une caractérisation fonctionnelle de espéeces grace aux traits mesurés dans
des conditions optimales de croissance, nous guomtalibrer le modele BINI de maniére
robuste, i.e. par un syndrome fondamental de trpitstient compte des relations entre les
différents traits d’'une plante. Les simulations orintré que la complexité des mécanismes
inclus dans le modele est suffisante et nécessmtg reproduire la production de ces
différentes graminées dans diverses conditions estiam, a la fois en culture pure et en
mélange. Cette complexité est également nécessdime de reproduire des propriétés

émergentes établies dans la littérature (selfsigindilution de I'azote, ...). A partir de cette
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validation, le modéle a permis d’explorer diffées€chelles de fonctionnement. A I'échelle
d’'une population de graminée, nous avons ainsixpliceier comment les relations entre ses
traits fonctionnels déterminent son fonctionnenedrda plasticité. A I'échelle des interactions
biotiques, le modéle a reproduit des changementfdenance en fonction des gradients de
ressources. Enfin, a I'échelle du patch de végéatate modéle a pu reproduire I'abondance
relative des espéces et des propriétés émergentene|'effet biodiversité (overyielding).

Sur un plan davantage conceptuel, nous avons oahfijue I'échelle clef de la réponse
d’'une communauté a une contrainte peut étre I'éeltd I'individu ou de la population pour
des talles interconnectées. Deuxiément, nous aveméré de maniére mécaniste les relations
fondamentales existant entre les différents tdiitae plante (taille vs activité physiologique).
Ces relations seraient issues du développemeng@mtpe des plantes déterminant de
maniere constitutive les valeurs des traits. Téomnt, nous avons observé que ces valeurs
étaient modifiées consécutivement aux contrainteér@nnementales de croissance dans le
sens ou la feuille ou la plante tend vers une dtdiion de sa croissance par les ressources
essentielles, C et N dans notre étude. Quatrienmenis avons vu grace au modéle que la
plasticité de réponse d'une plante était limitée lga relations existantes entre les traits
fonctionnelles et dependait ainsi de la stratégiectionnelle des espéces. Enfin, nous avons
confirmé qu’il fallait tenir compte des interacteantre les plantes si I'on voulait comprendre

et prédire le fonctionnement d’'un patch de végatati

En combinant une approche de modélisation et upmabpe expérimentale, cette these a
ainsi permis d’avancer dans les concepts théorjgdestrait de réponse et trait d’effet
(Lavorel et Garnier 2002) et de colimitation desnpés par les ressources essentielles
(Schade et al. 2005). Elle délivre également uil patlagogique permettant d’avancer dans

la compréhension et la prédiction du fonctionnentest écosystemes prairiaux.
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8. APPENDICES

8.1 Chapitre 2 : Matériel et Méthode

Logiciel Borland C++Builder

Ce logiciel est un environnement de développementtionnant sous Windows, créé par
Borland. Il appartient a la catégorie des RAD IREst-a-dire qu'il inclut un éditeur de code
source, un compilateur, un débogueur, mais aussbibliothéque de fonctions et de classes
trés compléte, ainsi qu'un outil permettant de rcrdes interfaces graphiques de fagon
visuelle, intuitive, et rapide.. Le code source IE) et deGEmINI a été écrit de la facon la

plus portable possible, seule l'interface est eémdint dépendante de Builder et ne peut

fonctionner que sous Windows. Toute la partie irdtgur numérique et modele biologique
peut étre compilé indifferemment sur n'importe eiftrme et avec n'importe quel

compilateur. Dans son utilisation courante, cedafjia présenté des probléemes d’instabilité
récurrente dans le débogage. Dans l'avenir, I'eftbe portabilité devrait également étre
réalisé sur la partie graphique du modele et I'eride devrait étre entierement indépendant

d’un quelconque logiciel de développement.

Phase de développement et gestionnaire de version, tortoiseSVN

La phase de développement a été conduite avec ginielo gestionnaire de version,

tortoise_svn. Ce programme permet a une équipeadailter sur un projet en ayant accés en
permanence aux derniéres modifications, tout ersexwant un historique des différentes
versions. Cela permet de retourner a une versitériaare (notamment une version stable),
de connaitre précisément les modifications effeaguévec leur auteur, leur date, leur
justification), ou encore de visualiser I'arboresxee de développement. Pour faciliter son
utilisation, le logiciel gratuit TortoiseSVN s'impge a I'environnement Windows, et permet
d'effectuer I'ensemble des opérations disponiblgsirér de I'explorateur de fichiers. Pour
compléter ce gestionnaire de versions, il est udil@voir un comparateur de fichiers

permettant de visualiser les différences entre diehiers (e.g. WinMerge).



8.2 Chapitre 4 : Traits pour I'acquisition et I'utilisation du N

Osone et Tateno (2005) ont proposé un modeéle aircamprendre les relations inter-
spécifiqgues entre I'absorption d’azote, la tenauraeote et le taux relatif de croissance qui
avaient été observées dans la littérature. Nousepténs ci-dessous les eéquations du modéle,

modifiées pour notre étude.

Modéle d’allocation optimale de la biomassePour appliquer le modéle aux espéces de
graminées pérennes, plusieurs modifications du teaxte été nécessaires. La premiére a été
de remplacer le compartiment de tige dans le modéiale par le compartiment de gaine,
car possédant des caractéristiques similaires ¢gtuppécanique des feuilles et tissu de
réserve). La seconde a été d’'inclure une fonctmgé&hescence des tissus et de résorption de
I'azote foliaire. Nous avons appliqué ces fonctiamsquement pour les parties aériennes
(feuille et gaine), en faisant I'hypothese que lartalité des racines a un impact faible sur la
gestion de l'azote par la plante, due a leur da€e/ie plus longue et a leur teneur en N
faible.

WL= RIfil- B) W~ WLTTA LL WS= POPCW- WS Ta LL
La résorption de I'azote a la sénescence est éaadlon :
Nloss=(1- R§{ WS] SN€ WL LNC fa L

La durée de vielLS) et le taux de résorptioRE) affectent ainsi la teneur en N optimale qui
maximise le taux relatif de croissané®3R. Cette teneur est augmentée avec le mécanisme
de mortalité. Cette augmentation sera accrue a@daibles valeurs deLS etRE

Le modéle complet a alors cing parameétres spéesiquar espéceEMA, SAR P2, LLS
andRE Tous ces parameétres ont été mesuré sur la d¢olles¢ Theix en 2006 saut. Squi a
été mesurée en 2003 mais corrigée pour 2006 avieenipérature de croissance des plantes
(Ta= 17.7°C). Le parameti®@ARest calculé comme la somme des capacités d’alxmoigh
NOs: et du NH'. Le paramétrage du modéle requiére égalementibaation de 8 parameétres
communs décrivant les relations ertiC et SNG entreLNC et RNCet entreLNCaetNAR
La calibration d’Osone et Tateno (2005) a été sdd évitant un processus circulaire pour
I'évaluation du modele. Des résultats issus de odéate seront ensuite utilisés pour I'étude
des implications du trade-off NONH,". Il s’agit duRGRet de la capacité d’acquisition du
NOs et du NH' a I'échelle de la plante entiére :

NO3MIS=( WRJINO3 Nlos®.5)/ \
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Table S4-2:

Variables et paramétres du modéle méodli©sone et Tateno.

Parameter  Description Unit Value
cSN1 Constants for stem N concentration - 14.7
cSN2 - -0.493
CSN3 - 0.0136
cRN1 Constants for root N concentration - 0.598
cRN2 - 0.0029
NARmax Maximum net assimilation rate gm?dt  7.19
Km Constant determining initial slope of net assatmin rate g nf 0.32
C Minimum LNC for assimilation gm? 0.30
LMA Leaf mass area. gm?
RE Nitrogen resorption efficiency at the senescence gN g*
LLS Leaf lifespan representing the senescence rate °Cd
Ta Mean daily temperature during the experimengtim °C 14
ImaxNO3-  NQ specific uptake rate gNgtd?
ImaxNH4+  NH," specific uptake rate gN g'd*
RDMC Root dry matter content gg’
P1 Fraction of total biomass allocated to shoots -
P2 Fraction of sheath biomass in shoot biomass -
Species P2 LMA INO3 INH4 RE LLS
Ap 0.33 42.5 0.00275 0.00789 0.42 652
Ao 0.26 42.1 0.00693 0.00418 0.59 651
Ae 0.29 33.3 0.00182 0.02026 0.25 854
Dg 0.28 46.8 0.00318 0.00641 0.62 691
Er 0.26 40.4 0.00310 0.01549 0.58 531
Fa 0.27 49.9 0.00347 0.00190 0.55 993
Fr 0.26 90.0 0.00220 0.01046 0.49 910
HI 0.38 40.1 0.00343 0.00553 0.63 488
Lp 0.28 46.9 0.00406 0.00379 0.44 581
Cl 0.25 50.1 0.00407 0.00488 0.63 599
Php 0.30 31.7 0.00535 0.00302 0.59 425
Pp 0.23 60.2 0.00224 0.01596 0.45 1146
Pt 0.36 35.1 0.00262 0.01222 0.38 540
Table S4-3: Principaux résultats des simulationsmddéle modifié d’Osone et Tateno..
Species  LNCa P1 WRWL RGR NUE NO3MIS NH4MIS w
gN m? leaf - g root § leaf gg gdg'N gNO3 ¢’ plant gNH4 ¢ plant g plant
Ap 0.159 0.86 0.341 0.074 1.93 0.352 1.295 0.682
Ao 0.152 0.85 0.319 0.081 2.14 1.213 0.688 0.330
Ae 0.167 0.84 0.318 0.101 2.12 0.119 3.519 0.703
Dg 0.170 0.85 0.333 0.073 1.90 0.521 1.146 1.166
Er 0.181 0.88 0.255 0.091 1.85 0.312 2.276 0.705
Fa 0.142 0.80 0.436 0.062 2.22 0.780 0.401 1.301
Fr 0.323 0.93 0.147 0.048 1.13 0.108 0.921 0.173
HI 0.157 0.87 0.383 0.072 1.61 0.526 0.929 0.645
Lp 0.150 0.85 0.360 0.069 1.92 0.658 0.641 0.344
Cl 0.173 0.86 0.314 0.071 1.83 0.673 0.827 0.353
Php 0.116 0.82 0.481 0.087 2.13 1.192 0.606 0.460
Pp 0.254 0.89 0.194 0.070 1.65 0.182 1.961 0.304
Pt 0.157 0.86 0.357 0.085 1.81 0.246 2.031 0.172

Metropolis-Hastings algorithm. La procédure d’optimisation maximise la biomasselade

communauté B en utilisant pour chacune des espéces iRER et les capacités
d’absorption du N@ et du NH' de la plante entiereNH4MIS & NO3MIS comme des
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parameétres, permettant de calculer, a chaque i®@rgf0000 au total), la consommation
individuelle de N@ et de NH" puis la biomasse produite selon I'abondance vaatitirée.
L’absorption de N@ et de NH" est contrainte par une offre initiale de ces i@upérieure a
la somme deRGR . NO3MISpour le NQ eta la somme deRGR . NHAMIS pour le NH).
NO3, =Y p OBIORGRONO3MIS NH4, =>" p CBICRGRONH4MIS

i=1 i=1
n

Bt :g p [BiLRGR
Ou Bi est la biomasse initiale considérée identigptee especes.
Deux scénarios sont étudiés : i) le premier comsidé trade-off N@/NH," interspécifique et
une préférence moyenne pour le NHi) le second ne considére aucune relation dese
deux ions ni de préférence. Pour ce second scémdidMIS andNO3MISsont determinées
aléatoirement en conservant la moyenne et la vamiates valeurs du scenario 1. Ces deux
scénarios sont comparés avec deux indices : ijliten d’équitabilité de ShanorH) qui
estime la régularité de la proportion des espénesem d’'une communauté ; ii) I'efficience
d'utilisation de la ressource disponible par la ommauté Neiciency)-

H :(—zn: pi [I]‘](pi)j/ns Nefficiency= Btot{ NO3+ NHJ

i=1
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8.3 Chapitre 5 : Présentation des équations du modéeleEmINI

8.3.1 Environment

This submodel describes microclimate (short-wawnmng radiation, air temperature, air
moisture) and nitrogen supply by substrate. It alsgulates explicitly radiation and nitrogen

partitioning among plant populations.

8.3.1.1Microclimate

Both controlled environment and outdoors conditioaa be simulated by the microclimate
submodel, with either daily or hourly values of pisynthetic photon flux densityPPFD),

air temperature Tp), air relative humidity §), and precipitation. In the controlled

environment mode, daily means BPFD, T, hs, and cumulated daily precipitation are
parameters with fixed values over the durationhefgimulation. In the outdoors mode, daily
means are provided by an input file (.csv) with dime per day of simulation. An input

parameter indicates the day of the year at stastrofilation. The diurnal fluctuations option

generates hourly values from daily means, using &inctions.

Diurnal variation option. Hourly values of short-wave incoming radiatioRRFD, ) during

photoperiod Ki;, s d') are simulated by a sine function (Charles-Edwa@B2) where t is the

universal astronomical time (s'dand PPFD, (umol m® s) is the daily maximum of
radiation which is equal to twice the daily mean.

t-H /2
PPFD, = PPFD,,, Einz(nGiH'/ ] (Ea. 1)

J

Hourly values of air temperaturd,(, °C) are simulated by a sine function with a lagei
compared to the radiation sine wave (Charles-Edwards 1982)
T, =T,+T, sin 20t -19/ (Eq. 2)

whereT, is the average air temperature magnitude andtheibour of day.

8.3.1.2Resource partitioning among plant populations

Radiation partitioning. The daily short-wave (photosynthetically activejiative balance of
each plant population in the mixture is calculafeliowing Sinoquetet al. (2000) using
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Kubelka—Munk equations for horizontally homogeneousdtispecies canopies. As shown by
Sinoquetet al. (2000), the error for daily photosynthesis by eaomponent species of the
mixture is only a maximal deviation of 0.08 comphte a full radiative balance algorithm. It
is based on two assumptions: i) incident radiaisofully diffuse allowing one simulation per
day of radiative balance; ii) leaves of plant pepiains are well mixed in the horizontal plane.
These equations are applied to a mixture pfamt populations. Leaf arebA) and mean leaf
inclination @) calculated in each layer z, and for each plapufadion i, allow calculating a
population extinction coefficient{) (Varlet-Granchetkt al, 1979) and, hence, the canopy

extinction coefficient K.

K, = O.988Eb0€%) | (Eq. 3)
Kz = \/i KlzLAzi KlzLAz ( 1- Ui,z) (Eq 4)

whereg; is the leaf scattering coefficient of population i.

When LAl increases’ tends towards 0 and canopy reflectance tendsrttsvan horizontal

asymptot:
p '
Z Ki,z'LA,z - Kz
Py =2 (Eq. 5)
z Ki,z'LA,z + Kz
i=1

Transmitted T,) and ascending¥) radiation are computed in each horizontal layestarting

from the top canopy layer (Sinoquedtal, 2000):

m

T, = rlexp(—K'Z) T,.,=1 (Eq. 6)

z=

o 01= 0, DAL T ) ]+ A/ T, 1m0, ] x| -20K)
1 o, UA T, )]+ 2 DAL/ T, 0. ] Bxp( -20K)

Radiation in layer z is the sum of difference iceaxling radiation between layers z+1 and z,

' Az:soil = 103 EI-z:soil (Eq 7)

AZ:

and of difference in transmitted radiation between lagersand z.
PPFD, =(Tz—1_Tz)+( A~ Ai) (Eq. 8)
Radiation partitioning among plant populationsagdr z occurs in proportion to leaf area and

leaf angle developed by population. Hence, populatiabsorbsE;, (dimensionless) in layer

Z.
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e - K.-LA,.(1-0,,) PPFD E4.9)

Z i Ki,z'LA,z'(l_ O-IZ)

Inorganic nitrogen balance. The daily absorption of mineral nitrogen (gN®rd™) by the
simulated plant community corresponds to the mimmbetween N demand by the
population Ngemang and N supply Nsuppiy), taking into account N diffusion limitation. Let’s
Qn (gN mi®) be the cumulative inorganic N supply to the ppleopulations from simulation
start to day nQ, is the sum of two components: cumulative daily swt N mineralization

(M) and cumulative inorganic N fertilizer supphx) during the fertilizer applications.
n |

Q=) M, +> F (Eq. 10)
n=1 k

Let's S,.; be the cumulative N uptake by the p plant popufetivom simulation start to day

n-1. Then,N is calculated as the difference betwé€grand $.1. In this version, N losses

supply,
from soil are not included. However, they are comghwtben the soil submodel is coupled to
the plant submodel (data not show®), is calculated as the sum of the daily uptake rates

each plant populatiordg, gN m? soil d*).

n _p

Sa=2 22U (Eq. 11)
=l iA

Nsupplyn = Qn - Sn-] (Eq 12)

Temperature sums and acclimation to temperature. Potential root and shoot
morphogenesis is a function of temperature sBan(F,), calculated from the appearance day

until day n. Root and shoot temperatures are assumed tobleg@qir temperature.

SumT = Zn: T (Eq. 13)

j=birth
Some physiological processes (see photosynthesgs)assumed to acclimate to mean
temperature during growthTd). Acclimation is then assumed to take place duangme
period of one month.

n-31
E=Znﬁ0 (Eq. 14)

n-1
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8.3.2 Grassland management submodel

This submodel includes options for simulation of three tyf@sanagement events cutting, N
fertilizer application and grazing. The grazing subelpwhich is not presented here, follows
Parsont al. (1994).

Nitrogen fertilisation. There are two options: i) constant inorganic Nilieer supply (gN i
d!) on each simulation day and ii) variable daily Wply (daily data are read from an input
file).

Cutting. On a cutting event, plant parts above cutting hefgh cm) from each population
are subtracted from the shoot mass of each axiseT®rertwo options for the timing of cuts:
i) fixed number of cuts during simulation with tsame time interval between successive
cuts, ii) variable time interval between successives, a Boolean indicating a cutting day is

then read from an input file.

8.3.3 Plant submodel

A plant axis is formed by the activity of a singleoot meristem and by one or several root
meristems that lead to the formation of a tiller joasses and of leafy stems and stolons for
dicots. The plant submodel computes for p plant dpuis the physiology and morphology
of a mean plant axis. In addition, the turnover anplaxes is simulated for each plant
population, taking into account the mean numberxasgoer individual plant. Options for
shoot and root morphogenesis allow for a detailetulation of leaves and roots from the
mean axis of each plant population. We successideBcribe the state variables of the
submodel, the simulation of physiology and of motpgg of a mean axis and, finally, the

simulation of population axes dynamics.

8.3.3.1State variables

There are 10 state variables for each plant populatot including individual leaf and
individual root state variables from the detailedrphological option. These state variables
and corresponding units are listed in Table S2.

A plant population is formed by identical plant sxa a density dD per unit ground area
(m?). A plant axis has 9 state variables, correspondinghree structural compartments

(roots, Wi, shoot structureWs, shoot photosynthetic proteing/) (Hilbert and Reynolds
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1991), two substrate compartments (carbon substitesnd nitrogen substrates,\yWand
four reserve compartments corresponding to labile,Wn ) and slow Wic, Wirn) C and N
reserve pools. Shoot structures essentially correspo cell walls and to cell constituents
which are not linked to photosynthesis. Carbon substratesspond to soluble carbohydrates
of low degree of polymerisation (e.g. glucose, sugrdaictose...). Reserve carbon pools
correspond to carbon contents of high degree ofnpelisation such as soluble carbohydrates
(e.g. fructans), starch and other non-stuctural uidelcarbohydrate forms and to the carbon
content of reserve proteins. Nitrogen substratesespond to N@, NH," and to reduced
soluble N (amins, amids and amino-acids). Nitrogesemes pools correspond to the N
contents of vegetative storage proteins and other polyetereduced N forms.

With the detailed simulation options of shoot andtrmorphogenesis (see Eq. 79-133), each

leaf and each root has two state variables: length (L, cch3emescent area (aireSen?tm

8.3.3.2 Biogeochemical sub-model: physiology of a mean plant axis

The structural biomass of the mean axis is caladla@® the sum of the three structural
compartments:
We = We + Ws + Wi (Eqg. 15)
The substrate limited growth rate of each structcoahpartment is a saturation functiday)
of C and N substrate concentrations (Johnson and Thornd&y.19
Koy = KE We/We E W/ W (Eq. 16)
Wo /WG + e W/ W+ g

wherekc andky are C and N substrate concentrations for half makrelative growth ratek

is the maximal relative growth rate”{dof the plant axis.

Following, Hilbert and Reynolds (1991), three paotitng variables §, ,A,_and A, )

allocate C and N assimilates to the photosynthetiateins, leaf structure and roots
compartments, respectively. By definition, the surtheke three partitioning variables equals
one. A relative daily senescence rate of shdatstdrs) and of roots factorg) is subtracted

from the relative daily growth rate of the shod(Ws) and root compartments, respectively.

Hence, the derivatives of the three structural compartnagatsalculated as:

WP = ken M, W~ factog[W (Eq. 17a)

W, = ke, (g DA~ factoglW (Eq. 17b)
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WR = key Mg DN, — factog LW, (Eq. 17c)

Four categories of processes, which are detailenelffect the dynamics of the C and N
substrate pools: i) resource capture (photosyrghdsuptake and N fixation), ii) partitioning
to structural compartments, iii) net exchange wigserve compartments, iv) exsudation.

Derivatives ofW: andWy are calculated as:

WC = Photosynthesis + Remobilisation - Respiana - Partitioning - Storage - Exsudati (Eq. 18)

WN = Nuptake + Nfixation + Remobilisation - Partitioning - Storage siiehation

8.3.3.2.1C and N acquisition
Conservation of the mass of substrat€sand N acquisition processes impacts C and N

substrate pools, by adding C and N from leaf phatthesis and root N uptake and by

subtracting plant maintenance and growth respiration.
W, =§/D-R - R~ f0W- £0OW- {0OW (Eq. 19a)

W, =U,/ D~ f, (W~ f W, f, CW, (Eq. 19b)
wherefep, fes, fer (QC gDM?Y) andfap, fns, far (QN gDM?) are respectively the C and N contents

in each structural compartmeng,andU, are the capacities to acquire C and N per ground

unit area, andR,, andRy are the maintenance and growth respirations (gChpxis

Nitrogen acquisition

N demand.The N demand by a population is calculated as the product between
physiologically active root are®gmRoagtin m? root mi“ soil) and N acquisition capacity per
unit of physiologically active root areas; (,or N m‘root d%), taking into account the
maximum amount of inorganic N which can diffuse within one aayhe root $d / sky),

wheresdis soil depth (cm) ansk is the soil N diffusion rate (feoil m*root d%).

SumROQt: D]W D IViVE]aItive_roo; (Eq 20)
If speciesnumber larBumRoot< sd sk
P _ ot s (Eq. 21a)
Neemang = mm(ar_diff [(BumRooto, 0 SumRo&;‘
If speciesnumber larBumRoot> sd sk
) ? A 5 (Eq. 21b)
Neemang = mln( ey ,_meSumRoo)
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p
If species number 1arESumRoqt< st gk
i=1

(Eq. 21¢)

p p
Ndemanq = mln(a- rfdiffli SumROQIz O-rfmean SumRop}

i=1 i=1

p
If speciesnumber lan®l SumRoot> sd gk

P 21: 9w (Eq. 21d)
Ndemanq =N supply

Actual root N uptakeAccording to root expansion and to the number of species, aottal
uptake rated; ac) is either limited by N diffusiond; qitr), or by N uptake capacity( yo), Or

by the competition between populatiors fea) When the number of populations is greater
than 1.

NSLI
T, gt = "”%/ sk (Eq. 22)
P p
O, mean= 2 SUMROOLT, . /D SumRoy (Eq. 23)
i=1 i=l

whereD is the axis density (axes Tisoil), lwr is the specific root area fng™* root), facive root

is the proportion of active root for N uptake ang.is the inorganic N uptake potential rate
(gN m? root). The variabldacive rootiS determined by root morphogenesis. The conversion
factor from mass to root aredwf) assumes a constant mean diameter for a given root
branching order.

P
If speciesnumber larBumRoot< sl gk ,  Elsedf SumRoet /sq, sk
i=1
If a-r_pog > Ur_diff’ Ur_aqt = Jr_diff If a-r_mee,n >0 r_diff a-r_act: a_diﬁ (Eq 24a)
If Ur_diff > O-r_polg’ Ur_aqt = Jr_pqt If ar_diff 2 ar_meqn o r_act: o mean

P
If speciesnumber larBumRoot> s k , Else, SumRobt /sq, <
p ot> sl § El Rost /sq (Eq. 24b)

a-r_ac; = Jr_diff g, =0

r_act — “r_mean

Down reqgulation of inorganic N uptake and biological iMafion by N substratesTwo

pathways of N nutrition contribute to root N acquisition capacitptake capacity of

inorganic N §)) and, with nodulated legumes, symbiotigfitation capacity &).

O max=S, o TS e T 9 (Eq. 24a) O, 0 =S+ S (Eq. 25b)

uyNG; Ug
The root uptake capacity for inorganic N is limited either by thesiplogy of the plant or
by soil N supply. Soil N supply accounts for the diffusianitation of N towards roots. A
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law of the minimum is used to calculate the actual acquisiéitsnof N ¢, act ), which can be
limited either by supply or by demand.

An accumulation of substrate N (i.e. of soluble reduced N &mboganic N) down regulates
the root uptakey)) and fixation &) capacities (Soussard al. 2002, Imsande and Touraine,
1994, Jonhson 1985):

— ]/(1+ Sto"atio) — ]7/(1+ Stolatio)
S=§ B @ S=8§0G (b)  (Eq. 26)
max[ 1;WNk/uV\é j max( 1;WNk/fV\(3 j

where k, and ki are Michaelis-Menten coefficients for the inhibiti by substrate N
concentration of N uptake and, Nixation, respectivelyStoly, IS the fraction of stolons,
rhizomes or tap roots which are assumed to be miataliyinactive for N acquisition.

The actual uptakdl), ;) for a population i is calculated as
U, =D b, ,, W, Owr,f

r_act; i* " active_rogt

(Eq. 27)

Carbon acquisition
Leaf photosynthesis and respiratidBross leaf photosynthesis (A, pmol £@? leaf §%) is

modelled according to Farquhat al. (1980), considering two limitations of photosynikes

by Rubisco activityA;) and by electron fluxAy):

A, =(1-r*/C)min{ A, A} (Eq. 28)

where™* (in Pa) is the C®compensation point of net photosynthesis in theeabe of
mitochondrial respiration ang; is the intercellular C@partial pressure.

Detailed equations of photosynthesis and stomatalduciance follow Maireet al.
(submitted) and are provided in Table 8Al, the Rubisco limited photosynthetic rate, is a

function of V. andC; and varies with temperature through a responsdifum¢see Eq. 48)
(Medlyn et al. 2002). V. is assumed to be a fixed fractioks)( of the total leaf

photosynthetic proteinaNg,). A,, the RuBP regeneration limited photosynthetic nzdges
with C;, 7* and with the electron transport rafe(Eq. 34) which increases withPFD and

with temperature. The maximal electron flw4y is assumed to be proportional Y@

(J2°, parameter reflecting the acclimated ratiaJgfy to Ve ) (Eq. 35). Leaf mitochondrial

fac

respiration differs between day and night accordintihels,c ratio and is assumed to increase
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with V. (Eq. 45) and, hence, wilil,. Several parameterdic, MMo, = andRuan) of the

photosynthetic model respond to temperature acegrdi the® function (see Eq. 50).

Table 8-1.Equations of photosynthetic and stomatal condwetanodels. The equations are derived
from: 1. Farquhaet al. 1980; 2. Wullschleger 1993; 3. Falgeal. 1996; 4. Medlyret al. 2002; 5.
Wohlfahrtet al. 1998; 6. Baldocchi 1994; 7. Nikol@t al. 1995.

Process Equation Unit Eq. Ref
nO
Photosynthetic sub-model
Rubisco limited photosynthetic rate Ve, @, [ pmol m? s* 29 1
through RuBP carboxylation / A :Tk?
oxygenation
Intermediate variable synthesising thek — MM ©® [é“cy ) Pa 30
Rubisco affinity for CQ 2 ¢k MM, B,
Maximum rate of carboxylation Ve =K INpa,, pmol m? s* 31 5
RuBP regeneration limited photosyn- , _  J[Ci pmol n* s* 32 1
thetic rate through electron transport A= ACi+ 8T
Light dependence of electron transpor 5 _ 4l (PPFD pHmol m? s* 33 1
rate (1+(4|17 PPFD)’ /(L mnjw)z)w
Potential RuBP regeneration rate I = IRV pmol n* s* 34 2
CO, compensation point in the r = O.SEGy Pa 35 1
absence of mitochondrial respiration r®,
5
Stomatal conductance sub-model
Stomatal conductance 05 = Opin + Orac [ A + I Riay) 00 [/ C, mmol m?s* 36 3
CQO; partial pressure at the leaf C,=C,-A00/g, Pa 37 5
boundary layer
Photosynthesis-stomata coupling
COsintercellular concentration C=C-AMN6AG/ g Pa 38 1
Analytical solution for photosynthesis ,_alC-ald_ R pmol m? s* 39 6 &
calculation elG+b 7

e K+ A ep+ B+ ea OR, - @)
+A Eﬁew+b%+ eBIR, + HOOR, - 4B+ mowj

+{ew[3,ay+ bDRayEg— ay+ ajzﬁclj =0
=0/ % ~ G D‘L[’ﬂ(; +1.6016 )

B=C, [ gy Wee [~ 2 09,1 =1.60g,) = Rigy D IN1G
y=c, Eéca 0 05 5+ &aymgfacmgbmrg

8= Goe B, .~ G

Leaf stomatal conductanc8tomatal conductances( mol m* s*) controls leaf intercellular

CO, concentrationC; (Eqg. 38). Stomatal conductance is computed aftdia et al. (1991)
(EqQ. 36). The sensitivity coefficiemt,c is a dimensionless slope (linked to plant wateus)a
hs is relative humidity at the leaf surface amgh is the zero intercept. Finally, the system of

equations and unknowns, for coupling leaf photosgsithand stomatal conductance is closed
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(Eq. 37) by expressing the G@oncentration at the leaf's surfaCg,in terms of atmospheric
CO, concentration@;) and the conductance across the laminar boundgey bf a leafgy.

Leaf respiration.Leaf maintenance respiration during night, exaeigdphotorespiration and

growth respiration, is calculated as:

Rﬂght = Z I%ﬁark BDRWK (Eq 40)

nigthtime
whereRya« is the dark maintenance respiration rate (umol€sm) at 20°C which varies in
proportion toVcmaxin the canopy layer z:

Riane = Rac ks Nog (Eq. 41)

whereRs,;c andks; are model parameters.

During day time Ryay is assumed to be proportional to dark respirataig, Ryar, through a
dimensionless coefficient],, representing the degree of inhibition of mitocthoal
respiration during day time.

Rday = z Ifac |:Il:zdarkBDRdark (Eq 42)

photoperiod
l1ac Varies with light intensity after Falgs al. (1996):
If PPFD, > 25 mmol.nt.s?, thenl, = 0.5, (Eq. 43)
If PPFD, < 25 mmol n¥ s*, thenl,. = u - PPFD, +d

whereu = 0.02 (id s mmot') andd = 1 (dimensionless).

Whole plant respiration.The respiration R in gC axi§) includes growth Ry and

maintenanceR;,) respiration of non photosynthetic plant parts:
R=Ry+Rnm (Eq. 44)
The daily growth respiration varies with growth effiecy (Y, g structural C § metabolic C)

(Amthor & Mac Cree 1990) and with the growth ratelaf three structural components:
LY,
R =~ e A, WO +Ag DNOT A o DWT) (Eq. 45)
g

The daily root maintenance respiration is propodioto root mass according to a

maintenance respiration coefficient.{gn gC g'DM d™) and varies with temperature:

R, =W U, [© (Eq. 46)

The maintenance respiration of shoot structuresleafdproteins is the sum of day and night

respiration in each horizontal canopy layer:
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Rin = ssji( R, + Bgm) OLA (Eq. 47)

z=1
where SS is a conversion coefficient from instantasgpmol C@ m? s?) to daily (gC nt

d!) photosynthesis. Total maintenance respiratidhéssum of root and shoot components:

Ro = Rus * R (Eq. 48)

Dependence to temperature and acclimatiolC€@ and growth temperaturé/cmnax andJmax

temperature dependence functions are describedobyfied Arrhenius functions (Johnsem
al. 1942).

AS*[T"-AHd
l+exp ———Mm———
RO

AHa T
D =exp -1-—
ROT T AS* [0, —AHd
l+exp —*——
RO,

(Eq. 49)

This function refers to the base rateMaf,.x andJmax at reference temperature of 20 &Ha
Is the activation energyHd is the deactivation energy, which describes ttee ghdecrease
above the optimum temperature, ak8 is the entropy factofM, leaf temperature, anbe;,
reference temperature, are given in Kehidd was fixed at 200 kJ midl(Medlyn et al.
2002, Kattge and Knorr 2007), thereby reducing thenber of free parameters of the
temperature function to twa&SandAHa.

Ry, Rn, MMc, MMg increase with temperature, wherdas is reduced by temperature
(Harley and Tenhunen 1991) and their temperaturerdgmcies are each given by Eq. 50.

RO T

X

AS and J,c have recently been shown to vary with growth tempeeaduring the
preceding month according to a linear relationsfipttge and Knorr 2007)AS' is the
entropy term calculated at the reference temperapuris a coefficient modulated by the
difference between reference and growth temperatures.

ASE, =AS, .+ Pl T T) (Eg. 51a)

Jmax

DS o = At R T - T) (Eq. 51b)
Jiac is the ratio betweerdnhax and Vcnax for plants grown at reference temperature. The

acclimated J*

fac

coefficient is calculated by correcting for thdfelience between reference
and growth temperature with tpeparameter.

=g + p1[©T|2_Tg) (Eq. 52)

fac
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An acclimation ofJ,. and ks to atmospheric COconcentration has been evidenced
(Ainsworth et al. 2003, Ainsworth and Rogers 2007). The acclimatg{] coefficient is

calculated following Maireet al. (2009) by correcting for the difference betweererefce

and growth CQ@concentration which thg, parameter.

Jae = Jrac pzf(]C;— Cg) (Eg. 53)

ks is the slope of linear relationship relatiNg, to Vcnax for plants grown at reference ¢O
concentration. In the same way, the acclimai€d is calculated by correcting for the

difference between reference and growth, C@ncentration

k=k,+pC-C) (Eq. 54)

Net canopy photosynthesi€anopy photosynthesis is calculated as the sumebfleaf

photosynthesis in each horizontal canopy layer. 3jbpecific activity of shootw. is then

calculated as the net assimilation rate of shoetsipit leaf area:
o =SS, (1= Qmin( 4. 4)-[( B, * Rw)] (Eq. 55)

The net C gain (gC thsoil) of the canopy by photosynthesis is calculdte a population as:

s=sS)),, - Gmin( A #). [ B+ B 1] €059

8.3.3.2.2Dry matter and N patrtitioning
N _distribution within the canopyThe vertical distribution of leaf photosyntheticofeins

within the canopy parallels that of transmitted PRHDoseet al. 1988) according to a power

law:
b

N,, = N,,.(PPFD,/ PPFD) (Eq. 57)
Npao and Npa, are respectively the leaf photosynthetic proteinatents at the top of the
canopy and at depth z. b is a parameter betweemdOlaForb = 1, the photosynthetic
proteins content follows the light profile; for= 0, the vertical profile of proteins is constant.

The area based N content of shoots in layer z @ulzded by adding structural nitrogen
content f,4/SLA), which does not vary with depth.
N, = f o/ SLA+ ' (Eqg. 58)
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Leaf proteins content co-limiting the photosynthésish and by A When photosynthesis is

limited simultaneously by Rubisco activitg) and by electrons fluxA;) (Eqg. 29 & Eq. 32),
the proteins content\,) takes a critical valueNpa) (Soussanat al. 2000; Maireet al.
2009).

2 2 \Y2
N = AmPPFD C +k, ~ 1 (Eq. 59)
P kse (4 +8" ), o [,

For a given lightPPFD, level corresponding to the daily average radiatiteaf

photosynthesis will be limited either By (if Npaz > Npacp) or by Az (if Npaz< Npacp). The leaf
N content ensuring coordination is proportional tee tincident radiation for a given
concentration of intercellular GQC;). For a given radiation\p,c decreases witlC;. Some
similar trends were shown by Chenal. (1993).

With the integration ofNpac from the canopy top tbAl, the quantity of critical proteins

(Npo) ensuring the photosynthesis co-limitationdayand byA, can be calculated as:

Npe = | Noog LA (Eg. 60)
LAI,

For b = 1, whenNpa = Npae photosynthesis will be co-limited bds and byA, on the full

vertical profile of the canopy. b < 1 andNpa = Npas then photosynthesis will be limited by

A; at the top of the canopy and Ayat the bottom.

Partitioning functionsTwo partitioning function® andQ are used for the calculation of the

three partitioning variabledp, As andAr. The first function ) controls the balance between
shoots and roots, according to the functional ladrypothesis.

f Dar_act OV, Owr. f

pP=_C
fy o. LA

active_root (Eq .6 1)

WhenP equals one, the functional balance (Davidson 1&&®\Neen root aredAg.Iwr)
and leaf area(p) is reached since:
B QW Owr Cf

h g,
fe o LA

r_act

active_root (Eq . 62)

If we consider that the ratio of leaf to root spiecictivities is imposed by the
environment, this last equation shows that a funeli®alance can be reached, either by an
adjustment of root/ shoot rati® function), or by a variation in C:N ratié:( fy). This ratio is
controlled by the partitioning between leaf proseiand shoot structures, through tQe

partitioning variable:
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f,, W, (D
Q=7 (Eq. 63)

> Npae [LAL,

=1

Q tends towards one, when the leaf protein conterdlediie coordinated leaf N content,
which ensures that leaf photosynthesis is co-limig8, andA,.

Two variablesPP andQQ, are used to calculate the allocation functiomatats (), to
leaf structuresAs) and to leaf proteinsif). A power coefficient) varies the degree of control
and is used to calculate allocation from P and Q.

PP=P' (a) QQ=q" (b) (Eq. 64)

In order account for N deficiency effect on leabtgins synthesis, the value QIQ

increases (less allocation to leaf proteins) ireaa@dow N substrate concentration, which also

leads to a de-repression of root uptake capadcitinforganic N (cf. Eq. 26a).

WL /W

Following Johnson and Thornley (1987), we definepdupimited allocation functions

q
If Wh/Ws < Ku, QQ:(Q[E1+ K, D (Eqg. 65)

Appm : )lspm and )lRpm as functions oPP andQQ adopting the following constraints:

) A+ +A =1, i) ifP=Q=1, A =A =4y =1/3,

i) (A +As ) Ae =PP+1, iv) A /A =QQ.
Allocation variables Supply limited Demand limited Actual allocation

for (Eq. 66) (Eq. 67) (Eq. 68)
Leaf photosynthetic 1 = PP 1 - CRioop, A = min(/lp A, )
proteins (a) T PP+QQ+ PPOQC "™ Tk [{QQIW+ W) - o
Shoot structures (b) )|Sp0t = ,]F?m [QQ A, =QQM, e min( A, i Sm)
Roots (c) 1 _ ﬁ AR - CRootpol ARM = mln(A Rpot A Rmax)
®o PP ™ ke W

The morphogenesis submodel defines from the palegtdowth by shootSQ&ho%) and
roots (CR,, ) demand limited functions of allocatiomd{ , As andA; ). The actual

allocation functions ;ﬂpam, )Isam andARam) are the minimum between supply and demand limited

allocation functions.
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8.3.3.2.3Storage
Nutrients resorption during senescen&®, Rc and Ry are the resorption rates of proteins

(Wp), C and N from shoot structuredi) and roots\(\r), respectively.
WC = [+ R, Of, Ufactog DAL+ RO {0 factod IWe R f[1 factof] v (Eq. 69a)

WN =3 R, Of , Ufactog W+ R U {0 factof W+ RO f[J factof] (Eq. 69b)

Reserve storage and remobilisatioA. buffer function is used to simulate labile reserv

storage and remobilisation from C and N substraielsgp If rem = 1, reserves are in
equilibrium with substrates whafic / We = ksc / k. We note, for concision]ll+ the former
expression of derivation (e.gvc) and we provide below only the new terms added by the

process considered.

W, = 3k, EEV\X,C/EJ We = kDA (Eq. 70a)
W, = I8k, EE‘(,VV / U W, -k, W, (Eq. 70b)

In the same way, slow reserves are modelled as arboffflabile reserves. Them power
factor can be used to increasen(i> 1) or reducerém< 1) the rate of reserve remobilisation
compared to storage.

. W
VVrrC = KSCGM |]/Vrc_ I‘rcD‘/\/rrC (Eq 71&)
((&
; W
VVrrN = Igsn [ |]/VrN - Iﬁrn |3/\(rN (Eq 71b)

N

Wy =| K, W, - “EEV://:SVCJ EWCH e OWe- gEVYN— DWCJ (Eq. 72a)

km / ksn N

For both labile and stable reserves storage andbiéisation, no associated metabolic cost is

W, = KnDNN—kHEEMJ EWNH o W, - &EV\\/,V—DVMJ (Eq. 725)

considered. Reserves are assumed to be preseovedi&foliation by cutting or grazing.
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8.3.3.2.4Exudation
Root exudation of substrate C and N is assumed tprdygortional Kex parameter) to the

amount of assimilates partitioned to the root syste

W, = Bk, O, kg, 2 W (Eq. 73a)

W, = OB K, OF, Tk, @ W, (Eq. 73b)

8.3.3.2.5N fixation
A fixed C respiratory cost of biological N fixatios iconsidered. Thi€.ost (QC gN-1) is

affected to the amount of N fixed by the nodulat@at system. It includes the cost of nodules

growth and maintenance.

V\./C = D]IE’_ Ccost ES DM DIWf Lctive_roo (Eq 74)

8.3.3.3Morphogenesis sub-model

The modularity of GEMINI allows for comparing plargrowth with and without
morphogenesis of roots and shoots. When root andtghorphologies are not simulated,
growth is calculated in a simplified way:

Canopy height is calculated as the ratio between (oflleaf m? soil) and a parameteS;,
(m? m™ leaf):

H = LAl ormnd/C (Eq. 75)

LAl is calculated from shoot mass, assuming a fibead area ratiol(AR, n? g*)

H = LA g oo W+ W) (D (Eq. 76)

The mean leaf angle is fixed and equals theta é#ggr

The root area is calculated from root mass usifigea root surface area per unit mas$ (i

DM). The daily shoot and root senescence ratesieed fit TShootSen and TRootSent)d

values.

8.3.3.3.1Architecture of shoots and roots
Shoot architectureGrass laminae are assumed to have a fixed width fhe base to the

apex. The concave shape of a leaf lamina can beslleddoy a rectangular hyperbole (Eg.

77), which is parameterised according to leaf lengiky) and to canopy height (Eq. 78)
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(Soussanat al. 2000b, Fauriet al. 1996). As a result, when the canopy height incredkes
grass leaves become more and more erect. Howeneg, thie height of the plant is calculated
from the hyperbolic shape of the upper leaf, assysdf two equations with two unknowns is
solved by an optimisation procedure (Eq. 79).

V
H(Ly) =722 (EQ.77) V, =166H*  (Eq.78)

leaf

algoH &V,
z-0

hz - L|eaf
do

zZ -~ z+1
V, max(2;1.66]f;‘i)
while|h, —h,,| >&
end

(Eq. 79)

whereKy, is calculated fornC (Eqg. 80). Therefore, the grass leaf shape also varies with axis

density and more erect leaves are formed at higher canopy densities.

_(1-¢) Eq. 80 __ 100 Eq. 81
K c (Eq. 80) r D" (Eq. 81)

where parameteC is the fraction of canopy height for which leaves extend on t ofnien
horizontal area (D, in nf) occupied by a plant axis, and r is the radius (cm) determihing t
mean distance between two adjacent axes and is calculated from axesiéméity

The leaf architecture of clover comprises a vertical petinke a lamina with fixed angle
(20° for a mature leaf, Fauret al. 1996). Stolons of clover are assumed to belong to the root
system and their morphology is not described.

The height of the canopy is the maximal height across plant populations.

Lamina area and volume vary with leaf length according lmmaltric relationships.
aregu, = ay My ™ (Eq. 82)
volume,, = &y Jl,™ (Eq. 83)

Root system architecturéd root system consists of a tree of primary and of higher order

roots. In a given root order (e.g. primary, secondary, ...), sugceasmts have an increasing
rank. Hence, the topological position of a root is given by its rank gnthdorank of its

mother root for roots of order greater than one. Each root is sedués a segment in a
vertical plane of random azimuth. The 2D coordinates of the basisfdhe apex, as well as
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the root angle, describe root position in the soil layers. A rotwdsity factor is used to
increased root length as compared to the distance between apex and basis.

Potential length oot max1), radius (rwot1), angle &nglegor;) Of primary root are parameters.
These attributes are calculated for root of order greater than cooedimmg to allometric

relationships.

1 Llpiast ( )

L =L Eqg. 84
TOOtax T0Ot a1 [é orde rj q
Moot = rrr—oortrl (Eq 85)
order **
1
angleoot = angl%other root[él_—%j (Eq 86)
order™

The diameter, potential length and lifespan of a root decline with root order.

8.3.3.3.2Leaf and root elongation rate
Leaf and root elongationThe elongation rate of growing leaves and roots is the minimum of

potential elongation rate and of an assimilate supply limited diongaate. Potential
growing leaf and root elongation rate is a temperature deperdetioh of maximal leaf or

root length (Eq. 88-89). The maximal leaf length varies with photoperiedb@ew Eq. 87).
Maximal leaf length will be reached during a thermal timegokeof equal to phyllochrorph)

for leaves times the number of growing leaves. Maximalltajth is reached at a reference
temperature ofs. If the b gr parameter is above one, then leaves will reach a shorter mature
length tharLeamaxWheneveiT, is belowTs. Therefore, shorter leaves will be produced at low

compared to high temperatures. Root elongation lasts duriig.thghermal time period.

Photoperiod effect on maximal leaf lengtheaf maximal length L(nay) Vvaries with the

photoperiod according to a logistic function (\&tual. 2004).

oH. = exp(PH, [[PH - PH,))
" 1+exp(PH. [[PH-PH,))’ (Eq. 87)

[{1+PH ., [[PH.~1))

leaf,, o = Lleaf0

wherePHg is the response function to the photoperidgs is the sensitivity response factor,
PP is the photoperiodPPc is the photoperiod for maximal respon&s, is the intensity

response factor angik the potential leaf length.
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Shoots Roots

Potential morphogenesis

Elongation: per leaf (Eq. 88) Elongation: per root (Eq. 89)
ber Ta
dL!eaf = Lleaf S L Gli dLrootpm B Lrootmax (Order) T (order)
" " TS ngeaf Dpr& rooly
Growth: per leaf (Eq 90) Growth: per root (Eq. 91)
LDMC DV, = M2, (order) L
DV = - + E root, root 100},
leaf, Ie;ml_ LDMC IjaWL [01 sheath) o b
b
[E( L|eaf + dLIea{,m) - I‘IeafbwL jl
Growth of shoots: per tiller (Eq. 92) Growth of roots: per tiller (Eq. 93)
- CR,,. = RDMCO DV,
CRug, = ¥, DV, (DL ) . 12, Vs,

leaf=Cr

Assimilate supply

Eq.(94) (Eq. 95)

o wWw W,/ W LW W,/ W
SUPP = ktévvc/%+ KCJEEVWV\U m] SUPPNGs = kEEwc/vw+ KJEEV\«/V\U m]%tw

A, W, +A W)

Actual to potential growth ratio

C Rom.pol

hoop

RR o0 = min(l-o M} (B 96) | RR,, = min{l.o (1) B“pp'yom] (Eq. 97)

Actual morphogenesis

Growth: Per leaf (Eq. 98)
RQhoot ECRhoq;Ol

N l)grow

Elongation: Per leaf (Eq. 99) Elongation: Per root (Eq. 100)

DWi =

N T
di,; = 1-1LDMC 3 DWi 1 by B -L dLroot = RRoot |:"'!’oopnax (order) (a d )
= 7| TLDMC &y, 1+ Fry) ! roog 17T

Leaf and root growthThe increment in growing leaf volume is calculated from letdresion

rate fLea) and from current leaf length taking into account the allometgy, bw) between
leaf volume and leaf length (Eq. 90). Given a constant fractic@hedth, the sheath volume
expands in proportion to the total leaf volume. This volumetric growtieis ¢onverted in an
assimilate demand, by considering a dry matter to volume adC / (1-LDMC)) (Eq.
84). The increment in growing root volume is calculated from root extemate (L ootpo)
and from root diameter (Eq. 91). This volumetric growth is converted intasaimilate

269



demand fromRDMC, the root DM to root volume ratio. Potential shoot and root growth is
calculated from the cumulated growth of individual growing leauad roots, respectively
(Eq. 92-93).

Assimilate supply to shoots and roofsssimilate supply to shoots and roots is calculated

from the actual allocation functions to structural compartmentss(rgbbot structures and
photosynthetic proteins) and from the bi-substrate growth equation (Eqg. 94-95).

Actual morphogenesisActual growth is the minimum of supply limited and of demand

limited growth. TheRR (lower or equal to one) ratio of assimilate limited to potemtiat and
shoot morphogenesis is calculated for roots and shoots (Eq. 96-97). Acwti of leaves
equals potential growth timé&R.0t (EQ. 98). Actual leaf elongation is then calculated taking
into account allometry between leaf volume and length, as wehlesth fractiorFspeath(EQ.
99). In the same way, the actual extension rate of roots is a@duromRRq.: and from

potential root extension (Eq. 100).

8.3.3.3.3Leaf and root emission rate
Leaf and root emission vary with air temperatufg um since the last emission event (Eq.

101-102) and on the actual morphology of the plant. At the birth of each rdeafoits
attributes are set.

Shoot Root System
Conditions for appearance
If Or(nbgrOW <1, sumT> lastleaf p)‘l If Or (state= Cy And( state Mat order 1))
Lieag, - Dirth, mature g, , by , (Eq. 101) And| order < ordef,,, L, > Lo (Eq.102)
newleaff . LDMC =Tt 5.0 :
Bus B Rpean And (next, ., < sumT< next,.+ Te
order, rank, rank ..., angle,,
Then,newroof birth, mature sen sen sen
Lroolmax ' neXthranch’ r.rroot’ RDMC
Lifespan
birth = sumT (Eq 103 )bil’th =sumT
mature= sum® ng, O p mature= birth+ T,
_ sen = birtht T, + Tooy, (Eq. 105)
If RR;,,;<0.05, ph=1.30ph (Eq. 104) e
Else,ph, < ph= RR =" Oph< 1.3] p} sen = sept L,
sen = sep+ Io‘m
next .., = birth+ T
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Leaf attributes are the potential length, the allometriofadb transform length to area or
volume of leavesax. ba. andaw,, bwi, respectively), the sheath fractidfyean), the leaf dry
matter contentL(DMC), the birth and death dates and the thermal duration of differdnt lea
states (growing, mature and senescent) (Eq. 103). A leaf appgeamgwo conditions are met
1) There is no growing leaves; ii) One phyllochrgoh)( has elapsed since the last leaf
emission event (Eq. 101).

Primary root death is assumed to coincide with axis death amtligled in the axis
turnover routine. Therefore, primary roots are initialized by the asehe start of the
simulation, by defining the number of primary roots per aXisSHyots). On simulation start,
root mass is divided into that of individual primary roots, therebyalising the length of
each primary root. For higher root orders, a daughter root appeamnother root, whenever
three conditions are met for the mother root (Eg. 102): i) its ordesssthan the maximum
root order; ii) its length is greater than a threshold fraqi®%6 by default) of maximal root
length; iii) its age fits a thermal window of opportunity faabching, which starts after a

minimum age riextrancy) and stops after a given thermal tinig)(

8.3.3.3.4Leaf and root senescence
Leaf and root senescence vary with air temperaflye $enescent areas are state variables.

The senescence rate calculated by the morphogenesis submetighisd to the biochemical
submodel unit as a ratio between the total and daily senescest aumulated for all
leaves and roots. The ratio between the active root area for N @ridkbe total root area is
also returned to biochemical submodel (Eg. 17, 19, 26, 60-61).

For leaves, the senescence rate is described in the samaswaly roots. This rate is
increased whenever the number of mature leaves exceeds a th(eshd@d). For roots, the
senescence rate varies with the sum cumulated since thehéagje in root status and the
duration of senescence stage (Eqg. 105). The growipgygf and mature Toom1) State
durations of primary roots are parameters. These attributesabmdlated for root of order

greater than one according to allometric relationships.

1 OrL
Trootg = Troo;g [é—) (Eq 106)
+ L order
1\ (Eq. 107)
T =T .
I'OO[m I'OOtml [éorderj q
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Shoots Roots
Senescence rate
(Eq. 10B) (Eq. 109)
T = 1 If sep< sumT< sen
are&gene :areaeafDTS — .
. T mature- birth) _[,_sumT- sen
. areaactive, = l-— Birez?oot
If fsen< sizg,..— nm, -2, . Toot,
Ber If sen< sumT< sen
area,, =1.50area,, DTSEETa} E(% ’ ¢
. Ts mature- birtt) _[ sumT- sen
area'nactiver -\ Eareaoot
oot Tmmm
If sen < sumT< sgn
areqnactiver = [l_m_sep] Da'reauot
Qm Trootm
areaSer}om = arez%ot_ areac(ctivgm
Ratios returned to biochemical model
Senescence ratio
are massI]/ T,
senzleaf aseneaf E 110 fact _ roc;eq / n (Eq. 111)
factor, = (Eq. ) AR =S s + ma
Z areaeaf “ §ctiv<-}Dm sﬁacuvem
leaf
Active root ratio
¢ _ %areac\ctivemm (Eq' 112)
active_root Z are a“acﬂv%m

root=sen

8.3.3.3.5Population dynamic
Axis turnover is the difference between axis appearantfe) @nd death Tser per unit

ground area.

If) =ntfr —Tser

(Eq. 113)

The axis appearance rate (ax&3 i calculated as the product of site filling rate (axes

leaf') and leaf appearance rate (nb leav&s @he leaf appearance rate determines the rate at

which potential tiller sites are created (Eq. 114-115). The ditegfrate is calculated as the

ratio of the leaf number and tiller appearance rates. Whentehtgd sites are occupied and

no substrate limitation occurs, the potential maximum sitedfilrate §¢fr) is 0.693

(Neuteboom & Latinga 1989). The actual site filling rate is redlucgatively to the

proportion of radiationl{gl) transmitted to the base of the canopy (Davies 1971) (Eq. 114).

dtf = D [Ikgl [sfr E—ITi
ph
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The substrate cost for which an axis reaches the autotrophy dslatatl for the
population (from Eq. 119 to Eq. 123) and compared with the availability @n€ N
substrates (Eq. 115). A clonal integration parameter (intcl) modullai® effect, by sharing

substrate demand of a daughter axis among mother axes.

mf-—DﬁhmH}-EpQﬂL—— (Eq. 115a)
C1|I |_demand

ntf, -DDhmIG—-%qlﬁL—— (Eq. 115h)
p il_demand;

The actual axis appearance rate is the minimum betwegiotbmtial rates, limited either

by light or by C or N substrates.
ntfr = min(dtf , min( ntf, ,nth)) (Eq. 116)

The axis death rate varies only with temperature when relatwetly rate RGR is
positive or nil. For a negatiM@GR over-mortality occurs according to a power function and

to the proportion of C or N labile reserves compared with a metabolic target.

If RGR=0, Tser ngnilTi

Else, Tsen= TseJE—[E a{ W /W, W/ng}fem

Substrates mass conservationo close the substrate balance of an axis, the difference

(Eq. 117)

between the cost and the supply of C and N substrate for appeaad death of axes is

calculated.
W =B TserlFcqg,, [ RO £0W+ R fOW W+ W W W
(Eq. 118a)
_ntfr |:H:Corntfr E]; m:til_demanq,ﬂ
W, = I3 TserlFcqr,, [ RO f,OW+ RO fOW W+ W W W
(Eq. 118b)

—ntfr (Fcor

ntfr E DNtiI_demanqlﬁ

WhereRc, Ry andRp are C and N substrates and proteins remobilisation rates on axis death.

Autotrophy point within the canoplor each canopy layer starting at canopy base, the leaf

mass and its associated fraction of root mass (gDM‘pai® calculated.

mass,.,, = LA, (Eq. 119a)
“* DIaire,, /masg,
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masg,, = We Omasg,, (Eq. 119b)

W, + W,
For each layer, the maintenance respiration (gC'asdsof this fraction of total root mass is
calculated.
respj,,, = masg,, 0m,/(248600 (Eqg. 120)

For each layer, a test of autotrophy determines the point withirtghepy where gross

photosynthesis compensates plant maintenance respiration.

24-d
teSLutotrophy: mln( 3, az) _[ Rjaygd% - R]igmézijrday) + respljog (Eq 121)

From this point to the canopy top, leaf and root masses and C and Nlegjusudstrates are
cumulated to calculate an assimilate demand during the autotrophic grageh(g€ axis).

If teStulutotrophy> O

massgutotrophy: massﬁoo cf V(\;ﬁ- cg maﬁ)@ g
;[ A s W M }W(Eq. 122)

massuutotrophy:Z[ mass%ool[@ rf[p Vy Vé!- rp W W‘— ma%@ r[;r /yv:lg

mas§utotrophy = z [ mas§00t+ ma$tﬂt
z

The difference between this demand and the cost required to corsstfulttmean axis

determines the net substrate cost for the emission of a new axis.

1
Ctilfdemand: 7[@ fcpwVP-'- fcﬂv st f CD/\/; + WC+ WrC+ an
9

1
autc)C;ilfdemand = 7 |:rna'ssgutotrophy-l- VVrC (Eq 1233.)
g
Ctil_demanqiﬁ = Ctil_demand_ a'Utoctil_demand
Ntil_demand:( fnpva-l- fnJ]/VS-I- f nDN; + WN+ WrN+ err
aUtoNil_demand: massuutotrophy-i- VVrN (Eq 123b)
Ntil_demanqiﬁ =N til_demand_ autoN til_demand

Calculation of a corrective factor for matching axis dynamic and mass baldheeGEMINI

model includes several processes functioning at different scabeauSe the model is
dynamic in time and all axes are considered identical, thefi@@ypaxis to population level in
appearance and death rates induces a dry matter loss betweemdvaieps. A corrective

factor is applied to compensate for this loss.
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ntfr Eq. 124a Feorr,,, = oo Eq. 124b
FCOI’I’nm W ( q ) Tsen 1 Tsen ( q )

D/,

8.3.3.4Cut procedure

A cutting height Hey) set by the user determines the number of canopy layerd vabhéc
uncut.

H =H, —He (Eq. 125) Nb,,., = H,/size,..  (EQ. 126)

The shoot structural compartments are affected by cutting in proportion to régdual

Z=Hey

N, , [LAL N

W, =min| max 0.08W, W, -t W (Eq. 127)
l " - Dl-l |:fhp - LAI t-1

LAl

W, =W, B—+ Eqg. 128
S[ S[—l LAIt-l ( q )

w = (1AL g We Ve (Eq. 129a)
t N LAL, ) We, +Wg, + W ™

Wy, =W, | 1- LAl g W, * W, W, (Eq. 129b)
I - LAIt_l WR-l + \l\ls-l + %-1 ¢

Cumulated C and N exports from cutting are calculated as:

CutSumn + [@Cpf[@ W- W+ csf@ W- 9\/+( W- Sy (Eq. 130a)
CutSug + [@npf[@ W W+ 0w W - W (Eg. 130b)

After a cut, leaves which are fully senescent are removed fregetation and are

CutSurp

CutSum,

considered as litter. The state variatdeea,,, is updated. The length of all leaves is

recalculated according to Eq. 1 with = He. The area and the mass of each leaf is
recalculated according to the ratio between the leaf length and the leaf length at t. The
allometric parameter@,. anday, of these leaves are also recalculated as:

1-LDMC

a, =area/l,» (EQ.131) B, =T oe

" nasy/ | (Eq. 132)
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Table 8-2 Index used in equations aNgNI model

Element One element All elements

Plant population i p
Day n

Hour h

Soil and canopy layer z m
Instantaneous day ]

Event k I

Table 8-3 State variables oE@INI model

Symbol Unit Description

area,, cnt Leaf senescent area

D axes rif soil Axes density

Liear cm Leaf length

Lroot cm Root length

We g C axis' Carbon substrate

Wiy g N axis' Nitrogen substrate

We g DM axis® Shoot photosynthetic protein dry mass
Wk g DM axis® Root dry mass

Wi gC axis' Labile reserve of carbon
Win g N axis' Labile reserve of nitrogen
Wic gC axis' Stable reserve of carbon
Win g N axis' Stable reserve of nitrogen
Ws g DM axis® Shoot structure dry mass

Table 8-4 Environmental and management variablesofiiG model

Symbol Unit Description

Ca Pa Atmospheric C{Opartial pressure
Cy Pa - Mean C®partial pressure during the preceeding month
C! Pa 35 Reference G@artial pressure
Hc cm Cutting height

H; sd* 50 400 Day duration

hs 0-1 Leaf surface relative humidity
(e} Pa 21 000 Ambient concentration in O

PH h Photoperiod

sd cm Soil depth

sk m®soil mi%root d* Soil N diffusion rate

Radiative balance

A - Ascendant radiation in layer z

PPFDy umol photon M s* Incident photosynthetically active radiation

PPFDmax umol photon 4 s* maximal radiation at the solar midday

PPFD, umol photon 14 s* Photosynthetically active radiation in layer z

Pocz - Canopy reflectance

T, - Transmitted radiation in layer z

Soil nitrogen pool

[ gN m? soil d* Cumulative inorganic N fertilizer supply

My gN m? soil d* Cumulative daily net soil N mineralization at day

NSupply gN mZsoil Nitrogen supply at day n

Qn gN m?soil Cumulative inorganic N supply since simulatstart

S gN m?soil Cumulative N uptake by the p plant populadifiom simulation start to
day n-1

Temperature

SumTF, °C Accumulated air ambient temperature at day n

Ta °C Daily air ambient temperature in degree Celsius

'|'aD °C Daily magnitude of air ambient temperature

'|'ah °C Hourly air ambient temperature

Ty °C Mean air ambient temperature of the passed month

Tk K Daily air ambient temperature in Kelvin

T, K 293.16 Reference GQartial pressure
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Table 8-5 Other variables ofe®INI model

Symbol Unit Description
Integrative Variable
LA m?’ leaf axis' Leaf area per axis
LAI m? leaf mi’ soil Leaf area index
RGR g g*DM Relative growth rate
SLA m? g* leaf Specific leaf area
Ws g plant* Total mass of plant structures
Photosynthesis and photorespiration
A, pumol m? s? Net photosynthesis per unit leaf area
Ay pmol CQ m'z leaf 5-1 Leaf photosynthesis limited by Rubisco activity peit leaf area
A pmol CQ m_zleaf 5-1 ErLéIzP regeneration limited photosynthetic rate thhoeigctron transport per unit leaf
Ci Pa Internal CQpartial pressure
Cs Pa Leaf surface C(artial pressure
At J K* mol* Entropy term acclimated to the temperature dupiagt growth
Os mmol n? s* Stomatal conductance to water vapour
lfac dimensionless Coefficient representing the extentich Ryan is inhibited in the light
J pumol m? s* Light dependence of the rate electron transport
Jze dimensionless Jiac acclimated to C@during plant growth
Ja dimensionless Jiac acclimated to temperature during plant growth
Jae dimensionless Jiac acclimated to C@and to temperature during plant growth
Jinax pumol m? st Potential rate of RuBP regeneration
NI pumol m? s* Potential rate of RuBP regeneration at refereacgérature
ko Pa Intermediate variable synthesising the Rubiscoigffior CO;,
k2 pumolC mmotN s? Slope of linear relationship relatifd. to Vcmax acclimated to C@during plant growth
(0] dimensionless Temperature dependenck,Qfor Vemax
[0) dimensionless Temperature dependendécafx

chax
[0) dimensionless Temperature dependenck.Qf

‘Jmax
) dimensionless Temperature dependend€.dko, T, OF Ryark
@K dimensionless Temperature dependend€. of
@K dimensionless Temperature dependend&,of
e, dimensionless Temperature dependence of
Og,. dimensionless Temperature dependend®of
O Pa Internal leaf oxygen concentration
S gC m? soil d* Net photosynthesis per unit soil area
o gC axis' d* Net photosynthesis per axis
r+ dimensionless C@compensation point in the absence of mitochondeggiration
Ve pumol m? s* Maximum carboxylation rate of Rubisco

r umol m? s? Maximum carboxylation rate of Rubisco at referetezaperature in the absence of any

max

Growth and maintenance

respirations

R gC plant d*
Reark umolC n? leaf s
Reay umolC n? leaf s*
Ry gC plant d*

Reeat umolC n¥ soil s
R gC plant d*
Ruight umolC n¥ leaf '
Rroot umolC n¥ soil s
Nitrogen absorption

Neemand n gN m” soil d*

S
Or-act
Or_dift
oF-max
Or-pot

SumRoot
Un

gN m? root d*
gN m? root d*
gN m? root d*
gN m? root d*
gN m? root d*
gN m? root d*
m? root m?soil
gN m?soil d*

deactivation as a result of high temperature

Respiration of the whole plant

Dark respiration rate at 20°C leaf temperaturewaknly photorespiration and growth
processes

Dark respiration during photoperiod

Growth respiration

Leaves dark respiration during 24 hours

Maintenance respiration

Dark respiration during night period

Roots dark respiration during 24 hours

Nitrogen demand per unit soil area at day n

Root N uptake capacity through nodosities

Actual N uptake rate per unit root area

N uptake rate per unit root area limited by sodifusion
Sum of maximal root N uptake capaciti€s ¢ Si)

Sum of root N uptake capacities ¢ S))

Root N uptake capacity per unit root area
Physiologically active root area

N uptake rates per unit soil area
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Assimilates allocation

fc
fi
ken
e,

AP

max

PDG!

QQ

Distribution of radiation and N in the canopy

gC gbm?!

gN gDM*

dl
dimensionless
dimensionless

dimensionless
dimensionless
dimensionless

dimensionless

dimensionless
dimensionless
dimensionless

dimensionless
dimensionless
dimensionless
dimensionless

E,
K,
K’;
LA,

dimensionless
dimensionless
dimensionless
m2

gN m? leaf
gNp m?

gNp m?

gNp m?
dimensionless

°

Shoot and root architecture

leam
Km

r

\

cm
dimensionless
dimensionless
dimensionless

Shoot and root morphology

areaacnvem,
ey,
Amother
Angl&oo
aregeat
aAreesen,,,
areaoot
birth
CRhoo‘w
CRuo,,
DV,

leaf,y;

DV,

100t
DWi
factwe_root
factors
factorr

mas§ctiv9m|

rnas%active;om
lastleaf

Lecty,

L,

roo!max
Iwr
Masgot
mature
n bgrow
neXBranch
nfc
order

ph
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cnéroot
créroot
degree
degree

cnt leaf
créroot

cnt root

°Cd

gDM axis*d*
gDM axis*d*
gDM leaf* d*
gDM root* d*
gDM leaf d*
active root root
dimensionless
dimensionless
groot

groot

°cd

cm

cm

cm leaf* d*

m? g root

g root

°Cd

nb leaf axig
°Cd

leaves axis
1,2, ...

°Cd

Fraction of carbon in the whole plant

Fraction of nitrogen in the whole plant

Inherent rate of maximal relative growth moduladbgdC & N substrates availability
Effective fraction of the growth allocated to tleaf proteins

Maximal fraction of the growth allocated to theflpeoteins allowed by shoot
morphogenesis
Potential fraction of the growth allocated to thaflproteins allowed by axis physiology

Effective fraction of the growth allocated to theial structures

Maximal fraction of the growth allocated to theiakstructures allowed by shoot
morphogenesis

Potential fraction of the growth allocated to tleeial structures allowed by axis
physiology

Effective fraction of the growth allocated to tlots

Maximal fraction of the growth allocated to the t®allowed by root morphogenesis
Potential fraction of the growth allocated to thets allowed by axis physiology

Allocation variable between shoot and root system

Allocation rate between shoot and root system

Allocation variable between aerial structures anflpeateins
Allocation rate between aerial strustarel leaf proteins

Photosynthetically active radiation diebim layer z
Bonhomme & Varlet-Grancher’s extinctioefficient
Intermediate coefficient for lightilestion

Leaf area in layer z

Leaf N content per unit area in layer z

Leaf photosynthetic protein content per unit arefayer z

Leaf photosynthetic protein content per unit atgthatop layer

Coordinated leaf photosynthetic protein conterayer z
Leaf scattering coefficient

Leaf angle in layer z

Plant height

Dependence of grass leaf shape on the canopy dendipna®
Mean distance between two adjacent axes

Dependence of grass leaf shape on the canopy height

Metabolically active area of a root
Inactive part of the area of a root
Root angle from its mother
Root angle
Area of a leaf
Part of a root become senescent at the day n
Area of a root
Degree day date at which an organ was emitted
Potential growth of all growing leaves

Potential growth of all growing roots
Potential growth of a growing leaf
Potential growth of a growing root

Actual growth of each leaf

Part of active root for N uptake

Senescent rate of shoot determined either by paeameby morphogenesis submodel
Senescent rate of roots determined either by paraeby morphogenesis submodel
Metabolically active mass of a root

Inactive part of the mass of a root

Degree day date at which the last leaf was edhitt
Maximal leaf length depending on photoperiod

Maximal root length depending on its order
Potential elongation of a growing leaf

Surface — Weight root ratio determined eitiyen parameter or by root morphogenesis
Mass of a root

Degree day date at which a leaf or a root inecmature

Number of growing leaves by axis

Degree day date at which a next root can besn

Number of growing leaves by axis

Order of a root within the root system

Actual phyllochron



PHr dimensionless Photoperiod response function to declegislength

rank 1,2, .. The phytomer number on a branch

ranknother 1,2, .. The phytomer number of the mother of & roo

T root cm Root radius

RRoot gDM axis® d* Actual to potential root growth ratio

RRihoot gDM axis® d* Actual to potential shoot growth ratio

sen °Cd Degree day date at which a root becomes seriescen

sen °Cd Degree day date at which a root acquires ¢nestate

sen °Cd Degree day date at which a root acquires énes$ate

state Cr, Mat, Sen States of a leaf or a root. For a thetsenescence state is divided in three periods

Supplyoot gDM axis® d* Mass supply growth from flux unit for all growingats

Suppl¥hoot gDM axis® d* Mass supply growth from flux unit for all growingplees

Tro% °Cd Lifespan of growing root

T, °Cd Lifespan of mature root

vOluM@Geat cnt leaf Leaf volume

Axis dynamic

autoGi_demand gC axis' C substrate demand to recruit new axes with theediautotrophic axis

autoNi_gemand gN axis' N substrate demand to recruit new axes with the $iaatotrophic axis

Ciil_demand gC axis' Total C substrate demand to recruit new axes witlsiteeof mean axis

Cil_geman " gC axis Demand in C substrate for the recruitment of ne@sa

dtf axes it soil Appearance axis rate limited by the radiatibtine bottom of the canopy

FcOorrsen dimensionless Corrective factor foffsento close mass balance between two time steps

Fcor dimensionless Corrective factor fomtcl to close mass balance between two time steps

MasSSuotrophy gDM axis® Total mass demand to recruit new axes with the $iggean axis

MassGutotrophy gC axis' Intermediate C substrate demand to recruit new\aitbghe size of mean axis

massotrophy gN axis' Intermediate N substrate demand to recruit new axésthe size of mean axis

masg,,, gbDM Root mass corresponding to the shoot mass in yee a

Masg,q, gbDM Shoot mass in the layer z

ntfc axes it soil Appearance axis rate limited by the supply cluBstrate

ntfy axes nit soil Appearance axis rate limited by the supply cfulistrate

ntfr axes Nt soil Appearance axis rate

Niil_demand gN axis' Total N substrate demand to recruit new axes wifsibe of mean axis

Nii gemands gN axis® Demand in N substrate for the recruitment of neasax

reSPjoy, gC Root respiration corresponding to the shoot maseeitayer z

teStutotrophy dimensionless Test about the autotrophy of an axisllzaséhe balance between photosynthesis and
respiration

Tsen axes 1t soil Death axis rate
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Table 8-6 All parameters used by theM&i model. The value is given in this table when the
parameter is considered non-specific or when it is missing for our grasssspe

Symbol Unit Value Description

Shoot morphology at axis scale

aaL cnt cm? Multiplicative coefficient of allometry betweeedf length and lamina surface

baL - Power coefficient of allometry between leafddénand lamina surface

awL cnt et Multiplicative coefficient of allometry betweeedf length and water mass
contained in lamina

bw - Power coefficient of allometry between leafdénand water mass contained
in lamina

bier - Power coefficient of temperature response ofdémigation

C - 0.12 Mean height of crossing of two leaves beloggmadjacent axes

Cy m? m? leaf Leaf density only when the morphogenesis isRrplicit

Fsheath 0-1 Sheath fraction of leaf length

LAR m? g leaf Leaf area ratio only when the morphogerissist explicit

Lieafo cm Potential leaf length

LDMC gDM gFM*? Leaf dry matter content

NQear nb leaf axig Growing leaf number per tiller

NMeat nb leaf axig Mature leaf number per tiller

pho °Cd Potential phyllochron

I leaf 0-1 0.85 Leaf elongation vs. leaf emission constant

0 ° Leaf angle only when the morphogenesis is not eixpli

Ts °C 5 Base temperature of growth start

TShoote, 0-1 Shoot senescence ratio only when the morpheigeisenot explicit

PHc 12 Upper photoperiod threshold for which the leafjth is maximal

PHes 2 Sensitivity response factor of the photoperiodatfon leaf length

PHeg, 0.5 Intensity response factor of the photoperiodotfon leaf length

Root morphology at axis scale

Ay ° 85 Root inclination of primary root

Aplast - 0.3 Root order dependence of root inclination

LLplast - Root order dependence of length

Liot, cm Primary root potential length

Iwr m? g* Root surface weight ratio only when the morphogenis not explicit

ordefnax - 3 Root maximum order

NMRoots1 - Average number of primary roots

OrL - Root order dependence of lifespan

RDMC gDM cm? Root dry matter content

IT root1 cm Primary root radius

T plast - Root order dependence of root radius

Trootg1 °Cd Primary root growth duration

Trootm1 °Cd Primary root mature duration

T °Cd Emission interval between two roots

TROOen 0-1 Root senescence ratio only when the morphogeisasot explicit

Te °Cd 300 Threshold degree time date beyond a netxcesobe emitted

Morphology at population scale

intcl 0-1 Clonal integration

Tsen °c'd? Lifespan of an axis

sfr axes leat 0.693 Potential site filling rate

Chemical composition

b 0-1 1 Leaf Np decline with transmitted PAR

fes gC gbm? C fraction in shoots structures

fep gC gbm* 0.6 C fraction in shoots proteins

for gC gbm? C fraction in roots

fos gN gDM* N fraction in shoots structures

fop gN gDM* 0.16 N fraction in shoots proteins

for gN gDM* N fraction in roots

Physiology Tref = 20°C

o mol C(% mol 0.055 Apparent quantum yield of net photosynthessatatrating C@

photon

c m? s pmot* -0.02 1Slope of the linear relationship betwégyandl, in the range 0-25 umol fs

Ceost gC gN* 35 Carbon cost of N fixation

d dimensionless 1 y-intercept of the linear relatiopdigtween Ifac and 1z range from 0-25
umol/m2/s

AHaymax J mot* 83 608 Activation energy @ax

AHay, J mol* 65 800 Activation energy €.

AHak, J mot* 36 000 Activation energy df,

AHargark J mot* 50 861 Activation energy ¢yar
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AHayemax J mol* 86 529

AHa, J mot* -28 990

AHd J mot* 200 000

-1 1
AS;max J K* mof 656.1
-1 1

AS:/CW J K* mof 664.8

Ob mmol m? s* 300

Orac dimensionless 15

Omin mmol m?s* 76

k d* 0.3

ks umol s'gNp* -

ks pmol CQ mmol 33.74
N?tst

ke g C substratey  0.04
biomass

ke dimensionless XXX

Kn g N substratey  0.004
biomass

Kex 0-1 0.02

Kee d? 0.006

K d* 0.012

Krrc d* 0.006

Kern d? 0.012

ks d* 0.012

Ksn d* 0.024

Kssc d* 0.012

Kssn d* 0.024

ky dimensionless 0.016

Moot gC gbM* d* 0.01

MMc Pa 19.4

MMo Pa 17800

P1 dimensionless -0.012

p2 dimensionless 0.036

ps umol CQ g'Ns' 0.3192

Pa dimensionless 0.94

q dimensionless 3

Rc 0-1

rem dimensionless 1

Reac dimensionless 0.045

Ry 0-1

R- 0-1

So gN m?root d* XX

StOlatio dimensionless 0

SuDN03

S, gN m? root d*

T dimensionless 2838

u m? leaf s pmot -0.02

Wircmax gC axis'

Wirnmax gN axis®

Yy 0-1 0.8

Distribution of Np in the canopy

b 1

ke 0.75

Activation energy of\/C

Activation energy af
Deactivation energy
Entropy term of plant grown at the refereeeeperature ofulx

Entropy term of plant grown at the refereteceperature of Vigx

Leaf boundary layer conductance to water vapou
Stomatal sensitivity coefficient
Minimal conductance to water vapour
Inherent rate of maximal relative growth
Dependence of Jmax to leaf proteins
Slope of linear relationship relating fd Vcnax at the reference temperature
and at the reference G@artial pressure
Constant of Michaelis-Menten for the C subsiratbe growth

Michaelis-Menten coefficient ofiioition of root absorption activity (N2
fixation)
Constant of Michaelis-Menten for the N subsirathe growth

Exudation parameter
Labile C remobilisation rate
Labile N remobilisation rate
Stable C remobilisation rate
Stable N remobilisation rate
Labile C storage rate
Labile N storage rate
Stable C storage rate
Stable N storage rate
Michaelis-Menten coefficiennaibition of root absorption activity (N in
soil solution)
Root maintenance respiration coefficient
Constant of Michaelis-Menten for carboxyéasivity of the RubisCo
Constant of Michaelis-Menten for oxgenatetgmf the RubisCo
Coefficient representing thergstb whichl,. is modified by the CEpartial
pressure during plant growth
Coefficient representing thenéxtewhichJ:,. is modified by the temperature
during plant growth
Coefficient representing the effect of,@@rtial pressure during plant growth
onks
Coefficient representing the effegrowth temperature on entropy term for
Jmax andVC

Degree of allocation control
Resorption rate of structural C
Degree of control on remobilisation
Dependence of Rd to Mg
Resorption rate of structural N
Resorption rate of leaf proteins
Potential root capacity of N2 uptake in airagbgh nodosities
fraction of stolons, rhizomes or tapsravhich are assumed to be
metabolically inactive for N acquisition
Potential root N@uptake capacity in soil solution
Potential root N&f uptake capacity in soil solution
RubisCo specificity factor at 2[@dE temperature
Slope of the linear relationship betweae Kind Iz range from 0-25 pmol.m-
2.s-1
Maximal storage stable C
Maximal storage stable N
Efficiency of growth

Power coefficient of vertical distribution of pems
Extinction coefficient of radiation
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