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“I don’t believe in magic. I used to, but once I started taking introduction to life science,
I realized the logical explanation of practically every mystery in the world is even more
interesting than the supernatural one”

Je ne crois pas en la magie. J'y croyais, mais une fois que j’ai commencé a prendre des cours
de science de la vie, j’ai réalisé que [’explication logique de presque tous les mysteres du
monde est bien plus intéressante que son explication surnaturelle.

-Wes Anderson, issu du livre fictif “the return of auntie Lorraine”, Moonrise kingdom, 2012.
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Préambule historique

De I’histoire naturelle aux sciences de I’écologie

Comprendre les mécanismes de diversification du vivant est une entreprise relativement
ancienne dans [’histoire des sciences. Les premiers philosophes et écologues, tels que
Théophraste, ont commencé par classer les plantes en fonction de leur apparence générale,
herbacée, buissonnante ou arborescente (Weiher et al., 1999). Au cours des grandes
explorations du 15°™ siécle, les naturalistes ont réalisé les premiers grands états des lieux
documentés de la diversité des organismes vivants. C’est avec le travail considérable
d’identification, de classification et de nomenclature de prés de 6000 especes végétales par Carl
Von Linné (1707-1778) que le concept de biodiversité émerge au 18°™ siécle. La classification
révele une hiérarchie, prétendue d’origine divine, qui permet de classer les organismes des plus
simples aux plus complexes. A la fin du 18°™ siécle, les Lumiéres développent une nouvelle
démarche de recherche des connaissances libérée des contraintes théologiques. Dans ce cadre
de pensée, Jean-Baptiste de Lamarck (1744-1829) postule que les organismes se transforment
par complexification croissante en réponse a des variations de I’environnement. L’importance
des facteurs environnementaux en interaction avec les organismes est affirmée par Ernst
Haeckel (1834-1919), considéré comme le pere de 1’écologie. Enfin, Alfred Wallace (1832-
1913), Charles Darwin (1809-1882) et Johann Gregor Mendel (1822-1884) théorisent
I’évolution des organismes sous une forme proche de celle que nous connaissons aujourd’hui :

les caracteres héritables sont transmis entre générations via un support génétique altérable par

la sélection naturelle.

Ce sont des grands naturalistes tels que Huxley, Wallace, Bates, Linné, Muller et Darwin
qui ont initi¢ une radiation des sciences de 1’écologie (Peters, 1980; Travis, 2020). Cependant,
la véritable distinction entre 1’histoire naturelle (contemplation de la nature) et les sciences de
I’écologie (compréhension des lois qui régissent la nature) n’est affirmée qu’un siecle plus tard.
Ce qui rend un modele intéressant pour les naturalistes est ce qui en fait un organisme rare. Les
organismes et les caractéres communs ont moins d’intérét. La démarche naturaliste consiste a
décrire les organismes, leur fonctionnement et leurs interactions avec 1’environnement dans le
détail. L’autoécologie constitue le cas extréme dans lequel une espéce est décrite pour
I’ensemble de ses caractéristiques morpho-anatomiques distinguables (Fig. 1). Cette
observation attentive de la nature est essentielle pour formuler des hypothéses en écologie

(Travis, 2020). Cependant, les observations faites chez un organisme et dans un environnement
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donné ont peu de chances de se répéter chez un organisme différent ou dans un environnement
différent. A la fin du 20°™ siécle, une volonté croissante d’améliorer le pouvoir prédictif de

I’écologie (Peters, 1980) conduit au développement de nouvelles approches de 1’écologie.

L’originalité de I’écologie comparative

Deux approches ont été¢ développées pour répondre aux besoins de prédiction. La
premicre, I’approche hypothético-déductive, consiste a identifier le systeéme (en général une
espece dans un environnement particulier) regroupant les caractéristiques permettant de tester
une hypothése formulée a priori (Travis, 2020). L’expérimentation et/ou la modélisation
permettent de confronter les attentes théoriques. Si les données soutiennent la théorie,
I’expérience constitue seulement une évidence de son exactitude et doit €tre testée sur de
nouveaux systémes pour attester de sa généralité. Si les résultats ne supportent pas I’hypothese,
cela n’invalide pas nécessairement la théorie. 11 existe différentes issues, dont la reformulation
du cadre expérimental, la reformulation de 1’hypothese, ou le changement de systéme (Peters,
1980). C’est I’approche généralement utilisée en sciences de 1’écologie. La seconde, I’approche
comparative, consiste a relever les similitudes de fonctionnement entre différents systémes.
Pour Peters (1980), comprendre la nature nécessite de la dépersonnaliser, de la quantifier et de
la généraliser. Ce sont les phénomeénes, les organismes et les caractéres communs qui
permettent de révéler les lois générales du vivant. La démarche de recherche associée consiste
a étudier simultanément plusieurs espéces partageant un environnement a travers la mesure
d’un ou quelques traits, afin de faire émerger des lois générales de fonctionnement (Keddy,
1992) (Fig. 1). Par exemple, en étudiant les dynamiques de populations insulaires, MacArthur
& Wilson (1967) révelent un compromis entre le taux de natalité et la probabilité de survie des
individus d’une espece. Les auteurs qualifient de stratégie r les espéces qui maximisent le
nombre de leurs descendants au détriment de leur survie, tandis que les espéces dites K ont la
stratégie inverse. De la méme fagon, en étudiant les communautés végétales du Royaume-Uni,
Grime (1977) révele I’existence de trois stratégies primaires chez les plantes. Elles sont définies
par la propension des especes a maximiser leur compétitivité, leur tolérance aux stress ou leur
tolérance aux perturbations. Grime définit une liste de caractéres morphologiques et
phénologiques pour lesquels il existe des valeurs caractéristiques pour chacune de ces trois
stratégies (Tableau 1). Chacune de ces stratégies est rencontrée dans des combinaisons
particuliéres de niveau de perturbation et de disponibilité en ressources telles que présentées

dans le Tableau 2.
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Tableau 1. Les trois stratégies primaires des plantes vasculaires sont définies par des
valeurs particuliéres de traits morphologiques et phénologiques.

Stratégie

Trait o

Compétitrice (C) Stress tolérante (S) Rudérale (R)
Tiges Hautes, ramifiées Petites a hautes Petites, peu ramifiées
Croissance Rapide Lente Rapide
Forme de vie Pérenne Pérenne Annuelle
Feuille Robuste Petite Variable
Durée de vie des feuilles Plutdt courte Longue Courte

Litiere

Floraison

Nombre de graines

Abondante et
persistante

Apres des périodes de
forte production de
biomasse

Petit

Rare plutot persistante

Indifférent de la saison

Petit

Rare et non persistante

Juste avant la période
défavorable

Grand

Tableau 2. Les trois stratégies primaires des plantes vasculaires sont associées a des
caractéristiques du milieu. Trois combinaisons de traits définissent trois stratégies écologiques :
Compétitrice (C), Stress tolérante (S) et Rudérale (R). Deux axes environnementaux majeurs auxquels
les plantes répondent, la disponibilité des ressources et I’intensité des perturbations, définissent les

environnements viables dans lesquels évoluent les trois stratégies CSR.

Disponibilité des ressources

Perturbations :

Faible Forte
Faibles Stratégies stress tolérantes (S) Stratégies compétitrices (C)
Fortes Pas de stratégie viable Stratégies rudérales (R)
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Figure 1 : L’écologie comparative et I’autoécologie différent par la maniére d’analyser un
tableau traits-espéces. Adapté de Keddy 1992 Fig. 1.
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L’écologie comparative comme cadre conceptuel

Objectifs de I’écologie comparative

Le cadre conceptuel de 1’écologie comparative, dans lequel s’inscrit cette these, a été
développé dans les années 1990 dans une série d’articles fédérateurs (Calow, 1987; Keddy,
1992, 1994; Westoby, 1998; Weiher et al., 1999). La recherche en écologie souffre de trois
principales difficultés : un nombre important d’espéces, un nombre encore plus important
d’interactions envisageables (e.g. prédation, mutualisme, compétition) et une multitude
d’habitats possibles (Keddy, 1994). Le triangle CSR est une premiére approche assez fructueuse
pour résoudre ces problémes, en classant les especes selon des stratégies définies par leurs
capacités compétitives et leur tolérance aux stress environnementaux et aux perturbations
(Pierce et al., 2013). Cependant, il est difficile a utiliser dans tous les contextes : il manque d’un
protocole de mesures généralisables a toutes les especes, la mesure de certains traits doit étre
faite en référence a I’environnement ou une autre espéce, et les définitions d’un stress et de
compétition qu’il considére sont tres critiquées (Westoby, 1998). Keddy (1994) propose de
revenir a des descripteurs plus fondamentaux des plantes pour pouvoir apprécier les lois
générales en écologie, en faisant référence a la classification des étoiles par Ejnar Hertzsprung
et Henry Norris Russell. Le diagramme de Hertzsprung—Russell, ou diagramme H-R, est un
graphique représentant la luminosité des étoiles visibles (magnitude absolue des étoiles) en
fonction de leur température (Fig. 2). La plupart des étoiles observables se situent le long d’un
seul axe, appelé séquence principale et allant des étoiles trés lumineuses a couleur froide
jusqu’aux étoiles les moins lumineuses a couleur chaude. Malgré la simplicité apparente de
cette approche, elle a permis de prédire la mort des €toiles ou leur évolution en trou noir ou en
naine blanche (Keddy, 1994). Cette analogie permet une certaine flexibilité dans ce qu’on
pourrait appeler une loi en écologie puisqu’il existe des exceptions (ici les naines blanches et
les géantes rouges) inhérentes a la complexité de la biologie. Une loi en écologie n’est donc pas
universelle, elle doit pouvoir prédire le fonctionnement des organismes et des €écosystémes en

général (Lawton, 1999).

6
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Figure 2 : Diagramme de Hertzsprung-Russell représentant la luminosité des étoiles en
fonction de leur couleur. Chaque point gris représente une ¢toile visible depuis la terre. Le gradient de
couleur de jaune a rouge représente un gradient de densité des points sur le graphique et permet de mettre
en ¢vidence les associations luminosité-couleur les plus fréquentes. La combinaison des ellipses
annotées 0.5 (0.95) encerclent 50% (95%) des étoiles du jeu de données. Les données proviennent du
département d’astronomie de 1’université de Case Western Reserve, Yale, EU et sont disponibles via ce
lien https://rdrr.io/cran/GDAdata/man/HRstars.html.

Outils de I’écologie comparative

Pour répondre aux besoins de simplification et de généralisation, I’écologie comparative
combine deux outils : I’approche corrélative et le screening (Keddy, 1992). L’approche
corrélative a pour objectif d’identifier les variables prédictives du fonctionnement des
organismes et comprendre leurs réponses a I’environnement. L’approche corrélative a donc

deux composantes, les relations trait-trait et les relations trait-environnement. En recherchant
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les relations universelles entre des variables quantitatives dépendantes et indépendantes,
I’exploration des relations trait-trait a pour ambition de prédire le comportement d’un systéme
grace a la mesure de quelques variables (Rigler, 1982). Il faut préciser qu’il s’agit d’aller au-
dela de la simple prédiction d’une variable d’un systéme par une autre. En s’appuyant sur une
théorie, 1’écologie empirique doit pouvoir expliquer le fonctionnement du systéme. Ainsi, les
enseignements acquis dans un écosysteme donné doivent s’appliquer dans des contextes
¢cologiques différents (Keddy, 1992; Westoby, 1998). Pour pouvoir formuler des lois
indépendantes du contexte écologique, les théories et les modeles de prédiction doivent prendre
en compte I’effet de I’environnement sur les traits eux-mémes mais aussi sur les relations trait-
trait. Les attributs sont les valeurs ou modalités prises par un trait (Lavorel et al., 1997) et qui
varient selon les individus et les espéces en fonction de 1I’environnement dans lequel ils sont
mesurés. Il est attendu que certains attributs soient favorisés dans des environnements
particuliers. Ainsi, un remplacement d’espéces le long de gradients environnementaux spatiaux
et temporels en fonction de leurs attributs est attendu en écologie des communautés (Keddy,
1992b). Cela implique également que 1’attribut puisse varier entre les individus d’une méme
espece le long de ces mémes gradients si le trait a une forte valeur adaptative. Ainsi, les
informations relatives a I’environnement local dans lequel les traits ont ét€¢ mesurés doivent étre
reportées avec les matrices especes-trait dans le but d’interpréter la signification écologique et
évolutive des traits. Le screening est la pierre angulaire de 1’écologie comparative. Elle consiste
a mesurer un caractere d’intérét sur un trés grand nombre d’espéces en méme temps. L’objectif
est d’étre le plus exhaustif possible de la zone géographique étudiée. Les exemples de screening
les plus célébres rassemblent les attributs d’un a six traits de plusieurs milliers d’espéces
distribuées tout autour du globe (Wright et al., 2004, 2017; Diaz et al., 2016). Plusieurs
protocoles de mesures ont ét¢ publiés afin de standardiser les mesures effectuées en milieu
naturel ou en milieu contrdlé (e.g. Cornelissen et al., 2003; Pérez-Harguindeguy et al., 2013).
D’un coté, les campagnes de mesure de traits in natura rapportent les attributs réellement
exprimés par les plantes, mais peuvent étre biaisées par la plasticité éventuelle des traits en
réponse a la variabilité de ’environnement. D’un autre co6té, les expérimentations en milieu
controlé permettent d’évaluer le potentiel intrinseéque des especes étudiées en s’affranchissant
des effets de I’environnement. Mais il est peu probable que des conditions expérimentales
standardisées soient optimales pour le développement et le fonctionnement de toutes les especes
¢tudiées. D’une manicre générale, les différences entre espéces sont supposées Etre
suffisamment grandes pour que la variabilité intra-spécifique ou 1’effet de I’environnement

soient négligeables (Garnier et al., 2001).
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La notion de trait fonctionnel

Pour révéler des lois générales de fonctionnement, 1’écologie comparative repose sur le
choix du caractere, par opposition a 1’autoécologie qui repose sur le choix du mod¢le (Fig. 1).
Le choix des caracteres est donc 1’élément limitant de la méthode en écologie comparative, il
doit étre fait avec précaution. L’écologie comparative a défini une série de critéres permettant
d’orienter le choix des caractéres, qui sont alors appelés traits fonctionnels. Pour étre qualifié
de trait fonctionnel, il y a deux aspects du caractere a clarifier : 1’échelle d’organisation au
niveau de laquelle la mesure est prise et la fonction que le trait occupe ou estime. Premiérement,
un trait doit étre mesurable a I’échelle de I’individu. C’est un caractére morphologique,
physiologique ou phénologique mesurable de la cellule a 1’organisme entier (Violle et al.,
2007). Le taux de croissance d’un individu est un trait fonctionnel tandis que le taux de
croissance d’une population est un parametre démographique. Le taux de fixation du carbone
(ou taux d’assimilation photosynthétique) est un trait fonctionnel tandis que la productivité
primaire nette est une propriété écosystémique. Deuxiémement, les premicres définitions
qualifient de fonctionnel, un trait qui estime une fonction de base des organismes (Calow,
1987). Une fonction de base désigne tout processus participant a I’économie des ressources et
a I’homéostasie, le maintien du milieu intérieur de I’organisme. 11 s’agit donc essentiellement
des processus liés a I’acquisition des ressources et la résistance aux stress et aux perturbations
biotiques et abiotiques (compétitivité, tolérance aux conditions environnementales extrémes).
La construction d’hypothéses robustes quant aux roles d’un trait dans le fonctionnement et la
performance de la plante est un aspect fondamental de la démarche. En effet, un caractére peut
varier entre les espéces, étre un bon descripteur des différences entre les espéces, mais avoir un
role non démontré pour le fonctionnement. Un caractére peut également €tre intégré au
fonctionnement via des contraintes physiologiques ou évolutives, sans y étre directement
impliqué. Ce probléme a été souligné par Gould et Lewontin lors d’un article séminal
commémorant les cent ans de la disparition de Darwin, en faisant référence au probleme des
¢coingons de la basilique Saint-Marc de Venise (‘The spandrels of San Marco and the
Panglossian paradigm’, 1979). Certains caracteres d’un organisme peuvent é&tre une
conséquence accidentelle du développement et du fonctionnement des organismes qui les
portent. De la méme fagon, les écoingons désignent un ouvrage de menuiserie ou de magonnerie
particulierement esthétiques et souvent trés décorés (Fig. 3). Ils donnent I’illusions d’avoir été
délibérément construits alors qu’ils sont le résultat de contraintes architecturales et n’ont pas de

fonction structurelle.
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Figure 3. Les écoincons sont le résultat de contraintes architecturales et n’ont pas de
fonction structurelle. La construction d’arc est une solution architecturale permettant de réaliser des
ouvertures dans des murs en transmettant les charges sur des appuis réduits. Un écoingon (en bleu)
désigne I’espace triangulaire compris entre deux arcs ou un arc et un encadrement.

Vers un diagramme H-R en écologie comparative

L’équivalent du diagramme H-R en écologie doit permettre d’organiser les especes en
catégories ou le long de syndromes en fonction des valeurs de leurs traits fonctionnels, pour
former un schéma général des stratégies écologiques des plantes (Plant ecology strategy
schemes, PESSs) (Westoby, 1998). Afin de fournir un langage commun pour comparer les
especes végétales et les types de végétation a travers le monde, un PESS doit avoir quatre
propriétés. Premierement, il doit révéler des différences de stratégies écologiques entre especes.
Deuxiémement, il doit étre possible de placer n’importe quelle plante dans le schéma en
mesurant uniquement des traits sur la plante elle-méme. Troisiémement, il doit étre construit
graice a des traits relativement simples a mesurer. L’objectif est de rendre la mesure
systématique, méme dans des études qui n’en ont pas une utilité directe, dans la perspective de

méta-analyses. Enfin, les traits choisis doivent résumer toutes les principales dimensions de

variabilité phénotypique des plantes.
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Le schéma Leaf-Height-Seed

Le schéma LHS (Leaf-Height-Seed Scheme ; schéma Feuille-Taille-Graine) constitue
un exercice théorique pour définir un PESS (Westoby, 1998) en s’appuyant sur les recherches
en écologie comparative. Il est défini selon trois compromis, eux-mémes définis par trois traits
qui semblent résumer les principaux axes de fonctionnement des plantes : la surface spécifique
foliaire d’une feuille (mature et développée en plein lumiere) (Specific Leaf Area, SLA), la
hauteur de la canopée de la plante mature et la masse d’une graine. Le SLA est la surface
déployée par une feuille par unité de masse séche. Un fort SLA est associ¢ a une maximisation
de I’interception de la lumicre et donc de la capacité photosynthétique. Un faible SLA est
associ¢ a une meilleure résistance des tissus foliaires aux dommages biotiques et abiotiques. La
taille de la canopée a maturité renseigne sur les stratégies de succession. A partir d’un sol nu,
qui se matérialise par exemple apres la chute d’un grand arbre, les jeunes plantes se livrent a
une compétition pour I’acces a la lumicre. Le score compétitif des especes est attribué en
fonction de ’accumulation de biomasse. Une stratégie d’accumulation rapide est avantageuse
en début de succession malgré un hauteur maximale faible. Une stratégie lente d’accumulation
de biomasse est gagnante sur le long terme en permettant d’atteindre des hauteurs plus
importantes. La taille des graines est inversement corrélée au nombre de graines que peut
produire un individu, et donne une approximation de leurs chances de survie et d’établissement.
Produire de petites graines en grand nombre donne une meilleure probabilité de survie quand
les événements de mortalité sont aléatoires. Produire peu de grosses graines augmente la
probabilité¢ de survie individuelle des graines par une allocation accrue en ressources. Les
grosses graines sont avantageuses quand les événements de mortalité dépendent des conditions,
c’est-a-dire face a des stress comme la secheresse, le manque de lumiére voire la consommation
des cotylédons. La pertinence et la simplicité de ce schéma ont pour objectif de fédérer
suffisamment de chercheurs autour de la mesure des trois traits LHS et faciliter de futures méta-

analyses (Westoby, 1998).

Le spectre général des formes et fonctions des plantes

Comme I’annongait D’article fondateur des stratégies CSR, la démocratisation des
ordinateurs a donné une nouvelle dimension a 1’écologie comparative, grace a une immense
capacité de stockage et d’analyse (Grime, 1974). Les chercheurs ont formé des réseaux
internationaux dont 1’objectif était de regrouper les données expérimentales de milliers

d’especes. De nombreuses bases de données de traits de plantes ont été¢ développées dans les
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années 2000, au-dela des trois traits du LHS, avec une attention particuliére portée sur certaines
régions ou certains traits (Klotz et al., 2002; Poschlod et al., 2003; Wright ef al., 2004; Kleyer
et al., 2008; Green, 2009; Paula et al., 2009; Baraloto et al., 2010). La base de données TRY
(Kattge et al., 2011, 2020) regroupe des bases de données préexistantes et inteégre un nombre
croissant de jeux de données publiés avec pour objectif de collecter les mesures de traits de tous
les organes des plantes en maximisant la couverture phylogénétique et géographique des
especes végétales. L’une de ses missions est de centraliser les données en écologie des plantes
afin d’améliorer leur disponibilité et leur accessibilité (Kattge et al., 2020). Une telle base de
données a aussi permis de sonder les limites de 1’espace phénotypique exploré par les plantes.
Diaz et al. (2016) ont extrait les valeurs de six traits importants pour la croissance, la survie et
la reproduction des plantes pour plusieurs milliers d’especes. Il s’agit des trois traits du schéma
LHS, le SLA, la hauteur et la masse d’une graine, ainsi que la densité spécifique des tiges, la
surface d’une feuille et la concentration en azote d’une feuille. La densité spécifique des tiges
reflete un compromis entre la vitesse de croissance et la résistance mécanique. La surface d’une
feuille a une importance capitale pour la régulation de la température et 1’équilibre osmotique
des plantes. La concentration en azote des feuilles refléte en particulier la concentration en
Rubisco, protéine essentielle de la chaine photosynthétique. La concentration en azote des
feuilles est donc soumise a un compromis, par son cotit d’acquisition, et parce qu’elle augmente
a la fois la capacité photosynthétique des feuilles et leur appétence pour les herbivores.
L’analyse révele que ces traits sont fortement corrélés a deux principales dimensions de
variabilité phénotypique (Fig. 4). La premicre décrit un syndrome de taille allant d’espéces tres
grandes aux tiges denses, ayant des grandes feuilles et des grosses graines jusqu’aux petites
especes aux tiges peu denses, ayant des petites feuilles et des petites graines. La seconde décrit
un syndrome foliaire allant de feuilles hautement concentrées en azote avec une grande capacité
d’interception de la lumiere, jusqu’a des feuilles moins concentrées en azote et plus robustes.
Ces deux dimensions qui permettraient de résumer la diversité fonctionnelle des plantes
définissent le spectre général des formes et fonctions des plantes (FFP). Cette analyse confirme
I’importance des axes de taille et d’économie foliaire prédite par le schéma LHS (Westoby,
1998), a la différence que les axes de taille de la plante et de taille de la graine sont confondus.
Récemment, Thomas et al. (2020) ont éprouvé la généralité du spectre FFP en effectuant une
campagne de mesure de ses six traits dans des écosystemes situés a 1’extréme limite froide de
la vie sur terre, les toundras. L’analyse démontre la robustesse du spectre FFP : les traits varient
de facon trés importante et respectent le patron de covariations attendu. Les auteurs suggerent

alors que ces syndromes pourraient constituer le schéma convoité par les fondateurs de
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I’écologie comparative. Sans faire directement référence au diagramme H-R, les auteurs du
spectre FFP terminent D’article par cette phrase : “The global spectrum of plant form and
function is thus, in a sense, a galactic plane within which we can position any plant—from star

anise to sunflower—based on its traits”.

Nmass LA
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PC2 (25%)
o
|

PC1 (48.9%)

Figure 4 : Spectre général des formes et des fonctions des plantes. Chaque point noir
représente une espéce de plante parmi les 2214 espéces ayant une mesure pour chacun des six traits
suivants : la concentration en azote foliaire (nitrogen content per unit mass, Nmass), la surface d’une
feuille (leaf area, LA), la masse d’une graine (seed mass, SM), la hauteur de la plante (height, H), la
densité des tiges (specific stem density, SSD), et I’inverse de la surface spécifique foliaire (leaf mass
per area, LMA). Les axes PC1 et PC2 représentent les deux principales composantes d’une analyse
multivariée réalisée sur la matrice traits-especes. La combinaison des ellipses annotées 0.5 (0.95, 0.99)
encerclent 50% (95%, 99%) des especes du jeu de données. Les données proviennent de la base de
données TRY et la figure est téléchargeable via https://shiny.cefe.cnrs.fr/PhenoSpace/.
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La place de I’organe foliaire en écologie comparative

Historiquement, I’écologie comparative a investi beaucoup d’effort dans I’étude de
I’organe foliaire. La diversité des feuilles d’un point de vue de I’anatomie, de la physiologie
mais aussi plus simplement de la morphologie, des formes et des couleurs est le résultat des
nombreuses tentatives d’optimisation des nombreuses fonctions qu’elles remplissent (Garnier
et al., 2016). Le role primaire des feuilles est d’intercepter les photons en provenance du soleil
pour transformer leur énergie en sucres via la photosynthése. Cette énergie est d’abord
transformée par la chaine photosynthétique en molécules a haute énergie, 1’adénosine
triphosphate (ATP). L’assimilation du carbone, c’est-a-dire la transformation du CO
atmosphérique en sucres est effectuée par la Rubisco, protéine abondante et riche en azote,
activée par I’ATP. Les feuilles sont également le lieu de 1I’évapotranspiration, qui constitue un
mécanisme indispensable a [’extraction de 1’eau et des nutriments essentiels du sol.
L’évapotranspiration est également un processus important pour le refroidissement des feuilles
en permanence exposées au soleil. Enfin cette situation a I’interface entre la plante et son
environnement expose la feuille & des dommages mécaniques (ex. gréle, vent) et en fait une
cible privilégiée des herbivores. Ces éléments font de la feuille un organe dont le

fonctionnement est trés contraint.

Le syndrome d’économie foliaire (WLES)

Dans ce contexte, il apparait cohérent de trouver un compromis foliaire parmi les
dimensions majeures du spectre général des formes et des fonctions des plantes. Ce compromis
a initialement été détecté lors de la comparaison de nombreuses especes vis-a-vis de la durée
de vie et de la surface spécifique (SLA) de leurs feuilles (Poorter, 1994). Il s’agit d’un
compromis entre la robustesse et la capacité d’interception de la lumiere des feuilles. Ce
compromis a initialement ét¢ interprété comme le résultat de deux stratégies économiques dans
un contexte de ressources limitantes, théorisé par Bloom, Chapin et Mooney (1985). Ces
stratégies visent a maximiser le retour sur investissement des ressources allouées a la fabrication
des feuilles. Un SLA élevé permet un taux d’assimilation de carbone rapide et une
compensation rapide de I’investissement initial pour la construction de la feuille. C’est une
stratégie économique rentable a court terme qui n’implique pas une longue durée de vie. A
I’opposé, un faible SLA est le résultat d’un investissement important dans la construction de la
feuille, il est donc associ¢ a des durées de vie plus longues, une meilleure résistance structurelle

et parfois a la production de molécules de défense contre les herbivores (ex. tanins, phénols)
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(Poorter, 1994). Une étude plus récente montre que ce compromis s’intégre a des stratégies plus
générales du fonctionnement des feuilles. Wright et al. (2004) ont réuni, pour un peu plus de
2500 espéces, les valeurs de SLA, de durée de vie et de quatre autres traits clefs du
fonctionnement foliaire, les concentrations en azote et phosphore, et les taux d’assimilation et
de respiration. La concentration en azote foliaire (leaf nitrogen content, LNC) rend compte de
I’investissement dans la machinerie photosynthétique. Le phosphore foliaire (leaf phosohorus
content, LPC) est essentiellement retrouvé dans les acides nucléiques et les molécules
énergétiques telle que I’ATP. Le taux maximal d’assimilation du carbone, standardisé¢ par la
masse de la feuille (Amass) est le produit de la photosynthése. La photo-respiration (Rmass)
désigne la consommation de carbone nécessaire a la maintenance des feuilles et le transport des
molécules néo-synthétisées. Les auteurs ont conduit une analyse multivariée, permettant de
trouver les axes majeurs de variation phénotypique dans un espace multidimensionnel constitué
des traits considérés. L’analyse révele que la variabilité de ces propriétés physiologiques,
structurelles et chimiques des feuilles peut étre évaluée par un seul axe de variation résumant
74% de I’information. Indépendamment de la phylogénie, des formes de vie et de
I’environnement, les feuilles sont contraintes le long d’un axe unique de variation : le syndrome
d’économie foliaire (The Worldwide Leaf Economics Spectrum, WLES; Wright et al., 2004).
Dans une représentation en trois dimensions, quels que soient les traits considérés, I’ensemble
des 2500 especes étudiées n’explorent qu’une portion limitée de 1’espace phénotypique possible
(Fig. 5). 1l ne s’agit pas d’un volume complexe ou d’un plan, mais d’un simple et unique axe
de variation. Une extrémité de cet axe est occupée par des feuilles a grande capacité
d’interception de la lumiere (fort SLA), a taux élevé d’assimilation de carbone et concentration
¢levées en azote et en phosphore. A I’extréme opposé se trouvent des feuilles a masse séche par
unité¢ de surface (faible SLA) élevée, a forte robustesse et longue durée de vie, et qui ont un
colt de maintenance ¢levé (fort Rmass). Cet axe de variation est alors interprété comme un
syndrome plus global de stratégies d’utilisation des ressources, allant de feuilles dites

« acquisitives » jusqu’a des feuilles dites « conservatrices » des ressources.
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Figure 5 : Relations tridimensionnelles parmis les six traits du WLES. Chaque point noir
représente une espece. Les ombres (points gris) permettent de visualiser les relations bivariées et de se
représenter le nuage de points dans I’espace. Le nombre de points dépend des données disponibles
pour les combinaisons de variables considérées. Relation entre la durée de vie, le taux de
photosynthése par unité de masse (Amass) et la concentration en azote (Nmass) (N = 498) (a), relation
entre la durée de vie, Amass €t le taux de respiration par unité de masse (Rmass) (N =216) (b), relation
entre la durée de vie, la surface spécifique foliaire (SLA) et la concentration en Phosphore (Prmass)
(N=202) (¢). Reproduit a partir des données supplémentaires de 1’article de Wright et al. (2004).

Origines éco-évolutives du syndrome d’économie foliaire

Le caracteére universel de ces relations entre traits foliaires souléve une question qui reste
encore irrésolue. Quelles sont les contraintes évolutives qui ont fagonné I’espace phénotypique
observé ? Cette question doit se décomposer en deux temps. Premiérement, quelles sont les
forces de sélection qui délimitent I’espace phénotypique des possibles ? Deuxiémement, quelles
sont les forces de sélection qui maintiennent la variation au sein de cet espace phénotypique ?
Pour répondre a la premicere, il faut explorer les raisons pour lesquelles, non seulement des
combinaisons de traits sont favorisées, mais aussi les raisons pour lesquelles des combinaisons
de traits n’existent pas dans la nature. Une explication générale stipule que la sélection naturelle
favorise les combinaisons de traits qui se trouvent le long du WLES et contre-sélectionne les
combinaisons qui se trouvent en dehors (Donovan et al., 2011). Par exemple, le bilan
bénéfice/cout pour la plante de construire des feuilles a durée de vie courte et vitesse lente de
photosyntheése est défavorable et la stratégie serait contre sélectionnée par manque de
rentabilité. Cependant, cela n’explique pas pourquoi une vitesse €élevée de photosynthése ne
puisse pas étre associée a une durée de vie longue des feuilles (Blonder ef al., 2011). Dans ce
cas, des contraintes de type anatomique ont été évoquées. Par exemple, 1’épaisseur des parois

cellulaires est positivement reliée a la robustesse des feuilles mais pourrait ralentir la circulation
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du CO; au travers des tissus (Onoda et al., 2017). Les nervures des feuilles, par leur role a la
fois dans la structure des feuilles et le transport de 1’eau et des nutriments, pourraient empécher
I’optimisation simultanée de la robustesse et de la photosyntheése (Blonder et al., 2011).
Cependant, les contraintes anatomiques n’empéchent pas la création de tous les phénotypes
instables (Niklas, 1997). Par exemple, des feuilles a fort SLA pourraient hypothétiquement
atteindre une longue durée de vie, mais les dommages mécaniques causés par le vent ou les
herbivores agiraient comme agent de contre-sélection et éliminerait ces phénotypes des
populations naturelles (Donovan et al., 2011). Ainsi jusqu’a présent, les comparaisons entre
especes n’ont pas permis de déméler les roles de la sélection et des contraintes dans 1’évolution
de I’espace phénotypique formé par le WLES. Enfin, la question du maintien de la variation au
sein de I’espace phénotypique possible pourrait s’expliquer par la diversité des environnements
terrestres. Par exemple on s’attend a ce que les environnements défavorables a la croissance,
c’est-a-dire ayant des niveaux de ressources (eau, chaleur, nutriments) faibles, favorisent des
stratégies de conservation des ressources (Borgy et al., 2017). Cependant, les traits du WLES
ne suffisent pas a évaluer spécifiquement la capacité des feuilles a conserver les ressources.
Plus généralement, la valeur adaptative des traits du WLES et des traits associés le long de
gradients de disponibilit¢ de ressources n’a pas été¢ clairement démontrée (Donovan et al.,

2011).

L’architecture des nervures, une contrainte a I'origine du WLES ?

Les nervures sont impliquées a la fois dans le transport de I’eau et des nutriments,
processus essentiel a la réalisation de la photosynthése, et dans le maintien et la résistance
structurelle des feuilles, déterminant pour la durée de vie. A cet égard, I’architecture des
nervures foliaires représente un marqueur possible des contraintes anatomiques a 1’origine du
WLES (Blonder et al., 2011). L’architecture des nervures foliaires désigne la maniére dont les
segments de vaisseaux conducteurs sont agencés et connectés les uns par rapport aux autres
pour former le systeme circulatoire des feuilles. La diversité des architectures rencontrées dans
la nature est trés grande (Niinemets et al., 2007). La description de ’architecture des nervures
a, dans un premier temps, été portée sur les premiers ordres de nervures, c’est-a-dire la ou les
nervures principales qui émergent du pétiole des feuilles (ordre un), et les nervures qui leur sont
directement connectées (ordre deux). Chez les Angiospermes, on distingue notamment les
systémes pennés (une nervure centrale et des nervures secondaires émergeant réguliérement le

long de celle-ci), palmés (plusieurs nervures rayonnantes a partir de la base de la feuille) et
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paralleles (des nervures issues du pétiole et se rejoignant a 1’apex de la feuille). Les traits
architecturaux sont utilisés depuis longtemps pour I’identification de taxons de plantes
fossilisées (Trivett & Pigg, 1996). Cela a permis d’émettre des hypotheéses quant au roles de
I’architecture des nervures dans la performance et I’adaptation des plantes a leur environnement
biotique et abiotique (Carlquist, 1975; Niklas, 1997; Sperry, 2003). Des études de
paléobotanique ont montré que les innovations architecturales des nervures des Angiospermes
a partir du réseau ancestral ouvert et dichotomique est une étape décisive de leur succes sur les
gymnospermes et les fougéres au cours du Crétacée (Uhl & Mosbrugger, 1999; Roth-Nebelsick
et al., 2001; Sack & Frole, 2006; Brodribb et al., 2007; Blonder et al., 2011). Ces innovations
impliquent essentiellement une augmentation de la densité du réseau de nervures (vein density,
VD) (Roth-Nebelsick et al., 2001; Brodribb & Feild, 2010; Blonder et al., 2011), mesurée
comme la longueur totale des segments de vaisseaux conducteurs divisée par la surface de la
feuille (Fig. 6). C’est un trait intégratif de plusieurs fonctions intéressantes du réseau de
nervures foliaire. Il refléte I’investissement dans la construction d’un réseau de tissus lignifiés
dans les feuilles, et donc potentiellement dans leur résistance mécanique (Onoda et al., 2011).
Un réseau de nervures dense signifie également que tout point de la feuille se trouve a proximité
immédiate d’un segment de vaisseau. Ceci se traduit par une réduction de la distance moyenne
entre le lieu de la photosynthese et le lieu de circulation des nutriments, supposée favoriser des
taux €levés de photosynthése (Brodribb et al., 2007). Un réseau de nervures dense est aussi une
solution pour multiplier les routes alternatives au transport de 1’eau et des nutriments. Plusieurs
évenements peuvent étre a I’origine de la rupture de la continuité hydraulique du réseau de
nervures tels que des dommages causés par des herbivores, ou des phénomeénes d’embolisme
des vaisseaux pendant des périodes de froid ou de sécheresse (Brodribb et al., 2016).
Cependant, les explorations du rdle fonctionnel des nervures et de leurs implications dans la
performance des plantes et leur valeur sélective sont rares dans la littérature (Niinemets ef al.,

2007).

Blonder et collaborateurs (2011, 2013, 2015) ont construit un jeu d’équations capables
de prédire les traits du WLES en fonction de trois descripteurs du réseau de nervure : la densité
du réseau, la distance moyenne entre deux nervures et le nombre de boucles du réseau (Fig. 6).
Ces traits renseignent sur les trois fonctions principales des nervures, telles que définies plus
haut. Une forte densité du réseau de nervures (VD) implique un investissement coliteux en
tissus lignifiés. Une courte distance inter-veineuse (d) optimise la vitesse des flux d’eau et de

carbone. Les boucles (b) fournissent des routes alternatives en cas de dommage. La force de ce
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modele est de pouvoir expliquer I’ensemble des relations trait-trait du WLES, au-dela des
mécanismes proposés par le passé qui ne pouvaient expliquer que certaines de ces relations
(Brodribb et al., 2007; Feng et al., 2008; Niklas et al., 2009; Brodribb & Feild, 2010). Le
modele a été confronté a des données réelles dans deux études expérimentales, chez Arabidopsis
thaliana et chez Populus tremuloides, qui ont toutes les deux confirmé son pouvoir prédictif
(Blonder et al., 2013, 2015). Cependant, 1’analyse de sensibilit¢ des paramétres du modéele
révele que b n’a pas un fort pouvoir prédictif sur les traits du WLES (Blonder et al., 2011). De
plus, étant donnée la forte relation qu’il existe entre VD et d dans les systémes naturels (Uhl &
Mosbrugger, 1999), les relations entre les traits du WLES peuvent étre prédites par un seul de
ces deux traits. Ce résultat est en accord avec d’autres travaux montrant que le WLES pourrait
avoir pour origine une contrainte structurelle imposée par un unique trait qui n’aurait pas été
reporté dans 1’article original du WLES. Shipley et collaborateurs (2006) stipulent que ce trait
pourrait avoir un lien avec le volume relatif occupé par les parois cellulaires (role de soutien)
par rapport au volume occupé par le cytoplasme des cellules (rdle métabolique). Les nervures
étant composées a majorit¢ de xyleme, Blonder et collaborateurs suggerent que le trait
manquant serait la densité de nervures. Ces travaux en écologie comparative confirment
I’importance de VD comme un trait central dans le fonctionnement de plantes comme 1’ont
suggéré les travaux en écologie et physiologie présentés plus haut. Cependant, I’implication des
nervures dans le WLES a fait ’objet d’un vif débat dans la littérature (Blonder et al., 2011,
2014; Sack et al., 2013; Onoda et al., 2017). De plus, rien n’indique que la diversité
architecturale des nervures foliaires ne soit pas une conséquence secondaire du WLES, a la
maniére des écoingons de Saint-Marc. En effet, malgré un fort potentiel adaptatif (Brodribb et
al., 2016), les démonstrations empiriques de I’importance de ces traits architecturaux dans la

performance et la valeur sélective des plantes sont rares dans la littérature.
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_longueur du réseau

VD

Figure 6 : trois descripteurs du réseau de nervure : la densité du réseau (VD), la distance
moyenne entre deux nervures (d) et le nombre de boucles (b) du réseau. La surface verte
représente une portion de surface foliaire laissant apparaitre le réseau de nervures (noir) par
transparence. Adapté de Blonder et al. 2011 Fig. 2.
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Le role du WLES dans la conservation des nutriments

Pour maximiser 1’assimilation du carbone, la chaine photosynthétique requiert de
nombreuses protéines riches en azote (Chapin, 1980). Cependant, cet élément est limitant dans
la plupart des écosystemes et les formes les plus abondantes ne sont pas directement
assimilables par les plantes (Berendse & Aerts, 1987; Aerts & Chapin, 1999). En conséquence,
I’absorption de 1’azote est un processus colteux qui doit engendrer de fortes contraintes sur
I’utilisation de 1’azote dans les feuilles. Dans ce contexte il est attendu une sélection pour des
traits réduisant les pertes et maximisant la conservation des nutriments plutdt que des traits
améliorant I’acquisition de I’azote (Aerts & Chapin, 1999). La capacité des plantes a conserver
les nutriments est évaluée classiquement a travers la durée de vie des feuilles et I’efficacité de
résorption au moment de la senescence des feuilles. Investir dans la construction de feuilles a
durée de vie longue, c’est-a-dire protégées sur le long terme contre d’éventuels dommages
biotiques ou abiotiques, permet de conserver longtemps les protéines riches en azote et
maximiser leur utilisation pour la fixation du carbone (Chabot & Hicks, 1982). Mais dans
certaines conditions environnementales particuliéres ou en fonction des stratégies déployées
par la plante, il peut étre plus avantageux de remobiliser ce qui a été investi dans une feuille
pour le réinvestir dans de nouvelles feuilles, plutét que de protéger cette feuille contre la
sénescence (Havé er al., 2017). La senescence des feuilles est un processus dynamique
complexe, qui va au-dela de la mort progressive des tissus (Chabot & Hicks, 1982). La
résorption de 1’azote définit le processus par lequel les feuilles sénescentes catabolisent les
protéines, en particulier les protéines des chloroplastes (Havé et al., 2017; Moison et al., 2018),
pour remettre 1’azote en circulation et le réallouer aux tissus vivants en croissance (Killingbeck,
1986). Ce processus se traduit par un jaunissement progressif des feuilles (Fig. 7). L’efficacité
de la résorption est calculée par la différence entre la quantité d’azote d’une feuille adulte et la
quantité d’azote de cette feuille a la fin de la sénescence. Elle est rapportée a la quantité d’azote
de la feuille adulte pour obtenir un pourcentage d’azote résorbé (Killingbeck, 1986). Des études
comparatives interspécifiques montrent que I’efficacité de résorption peut varier de 50% a 90%
(e.g. Aerts & Chapin, 1999; Drenovsky et al., 2019). L’étude de la résorption chez des especes
modeles comme Triticum spp. et Arabidopsis thaliana montre que c’est un processus
déterminant de la qualité des graines (Masclaux-Daubresse & Chardon, 2011; Vilmus et al.,
2014). Cependant, 1’exploration des corrélations entre 1’efficacité de résorption de 1’azote et

une mesure plus compléte de la valeur sélective des plantes manque dans la littérature. Plus
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généralement, le réle de la résorption de 1’azote foliaire dans le fonctionnement et la

performance des plantes est encore mal connu.

Figure 7 : Photographie en vue plongeante d’un individu de ’espéce Arabidopsis
thaliana cultivé en pot sous serre. Le jaunissement des feuilles lors de la senescence des tissus révele
le réseau de nervures par transparence. Crédit Photo : Kevin Sartori.

Une interprétation du WLES étendue aux stratégies d’acquisition et de conservation des
ressources permet d’intégrer le processus de résorption au fonctionnement des plantes. Le faible
colt de production des feuilles a fort SLA permet une production rapide de nouvelles feuilles.
Associées avec une durée de vie courte, elle permet un renouvellement rapide des tissus qui
pourrait se faire au détriment d’une résorption efficace. C’est une stratégie qui peut néanmoins
permettre une certaine flexibilité dans des milieux ou les ressources sont distribuées de maniére
hétérogene (Grime, 1994). D’autre part, les espéces a faible SLA ont une durée de vie des

feuilles longue, permettant de séquestrer 1’azote plus longtemps. Cependant, méme si ces
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mécanismes permettent de connecter les stratégies du WLES a la rétention des nutriments par
la durée de vie des feuilles, rien n’indique qu’une grande efficacité de résorption soit également
intégrée a une stratégie de conservation des ressources. L’efficacité de résorption pourrait agir
comme une variable d’ajustement en fonction de la disponibilité en ressources du milieu. En
effet, plusieurs études ont reporté une plasticit¢ assez importante de ce trait dans des
expérimentation a plusieurs niveaux de fertilisation (voir Drenovsky et al., 2019 pour une méta-
analyse). En conséquence, les rares études comparatives examinant le lien entre les traits du
WLES et ’efficacité de la résorption ne rapportent pas de signal clair (Kazakou et al., 2007,
Freschet et al., 2010).

La vitesse de résorption des nutriments est une dimension de la résorption qui a encore
été tres peu étudiée. Pourtant, des références historiques de 1’étude de la senescence la
décrivent comme un processus dynamique complexe (Chabot & Hicks, 1982; Harper &
Sellek, 1987). Des recherches plus récentes font état d’une importante variabilité de vitesse de
jaunissement des feuilles entre génotypes de 1’espece modele Arabidopsis thaliana (Diaz et
al., 2005, 2008) et de variation de la vitesse de concentration d’azote dans des feuilles de blé
au moment du remplissage des graines (Vilmus et al., 2014). Chez des especes capables d’un
renouvellement rapide de leurs feuilles, caractéristique des espéces a fort SLA (Grime, 1994),
une vitesse de résorption rapide pourrait étre avantageuse. A I’inverse, une stratégie de
conservation des ressources, associée a des longues durées de vie et des renouvellements lents
des feuilles, pourrait étre associée a des vitesses de résorption plus lentes. En écologie
comparative, I’approche classique pour caractériser la résorption de I’azote s’est concentrée
sur des mesures instantanées des concentrations en azote, pendant le stade adulte de la feuille
(LNC) et a la fin de la sénescence, permettant d’estimer ’efficacité de la résorption (Aerts &
Chapin, 1999). 11 apparait nécessaire de développer des techniques de mesure de la vitesse de
résorption des nutriments, afin de mieux comprendre le réle de ce processus dans le
fonctionnement des plantes, leur performance et leur adaptation le long de gradients

environnementaux.
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Dimension adaptative des traits fonctionnels

La description du WLES et des traits associés que nous venons de faire souffre d’une
constante : les études en écologie comparative manquent de tests de la valeur adaptative des
traits fonctionnels. La valeur adaptative du WLES a été suggérée tres tot (Reich et al., 1997,
1999; Wright et al., 2004; Westoby & Wright, 2006) et la littérature plus récente indique que
la sélection naturelle est probablement le facteur le plus important a I’origine de 1’évolution du
WLES (Donovan et al., 2011). Cependant, 1’écologie comparative ne dispose pas d’outil pour
tester correctement la valeur adaptative des traits. Pour y remédier, Violle et collaborateurs
(2007) proposent de mesurer la force de la relation entre les traits et les trois composantes
majeures de la valeur sélective : la survie, la fécondité et la croissance. La sélection naturelle
tend & maximiser les valeurs de ces trois composantes (Calow, 1987). En pratique, ces
composantes sont souvent inaccessibles par 1’expérimentation du fait de la difficulté¢ de mesure.
Par exemple, évaluer la survie nécessiterait de suivre des individus parfois sur un temps tres
long, hors de contraintes temporelles raisonnables. Evaluer la fécondité nécessiterait de compter
les descendants d’un individu et d’évaluer leur survie. En fait, plusieurs théories prédisent des
compromis entre les composantes de la valeur sélective. Ces théories sont unifiées autour du
syndrome du rythme de vie (Pace-of-life syndrome, Dammbhahn ef al., 2018). Historiquement,
les premiéres preuves de ce syndrome ont été constatées par MacArthur & Wilson (1967) au
travers d’un compromis entre taux de natalité et probabilité de survie. Stearns (1983) explique
que deux stratégies différentes d’allocations des ressources a la reproduction peuvent étre
avantagées dans la nature. Une stratégie « rapide » consiste a atteindre la maturité sexuelle
rapidement et avoir de nombreux descendants. Les individus sont alors de petite taille et peu
résistants. Une stratégie « lente » permet de produire des individus plus grands en retardant
I’allocation a la reproduction. Les individus sont moins nombreux mais leurs chances de survie
individuelles plus importantes. De nombreuses études ont validé 1’existence de ce syndrome
chez les mammiféres (Promislow & Harvey, 1990), les oiseaux (Sather, 1988), les reptiles
(Bauwens & Diaz-Uriarte, 1997), les poissons (Winemiller & Rose, 1992), les insectes
(Johansson, 2000) et les plantes (Franco & Silvertown, 1996). Plus récemment, Ricklefs &
Wikelski (2002) ont montré que de nombreuses adaptations physiologiques ont accompagné
I’évolution de ces traits d’histoire de vie. Notamment, la variabilité des taux métaboliques serait
a ’origine des différences d’age de premicre reproduction, de fréquence de reproduction et de
durée de vie des individus. En pratique, il est donc possible d’estimer les composantes de la

valeur sélective par des traits plus accessibles tels que la vitesse de croissance et I’age de
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maturité sexuelle. Chez les plantes, Violle et collaborateurs (2007) proposent d’estimer les
composantes de la valeur sélective (croissance, fécondité, survie) par la mesure de trois traits
de performance (Fig. 8, fleches et boites noires). La biomasse végétative représente la capacité
d’une plante a fixer le carbone. Le nombre de graines produites ou la biomasse d’une graine est
une bonne approximation de la fécondité (nombre de descendants x probabilité de survie) chez
les plantes (cf. Schéma LHS). Enfin la survie est estimée par une variable binaire de

présence/absence de 1’espéce dans le milieu considéré.

trait MPP
: Survie
// trait MPP Présence/abscence
Geéne < —> trait MPP Fécondite S(\éllaelcetl.ij\l;e
\ Masse d'une graine
trait MPP
e Croissance
trait MPP Biomasse végétative
ral

Figure 8. Déterminisme génétique et implication dans la valeur sélective des traits
fonctionnels. Les traits Morpho-Physio-Phénologiques (trait MPP) peuvent étre associés a I’une, les
deux ou les trois composantes de la performance, elles-mémes déterminant la valeur sélective de
I’individu qui les porte. Les traits MPP peuvent étre associés a I’action d’un ou plusieurs génes
(caractere polygénique) et un gene peut étre associé a plusieurs traits MPP (gene pléiotrope). Les
interactions entre génes, entre traits et entre composantes de la valeur sélective ne sont pas
représentées. Adapté de Violle et al. (2007), Fig. 3.

Une définition des traits fonctionnels qui fait référence a la valeur sélective pose le
probléme de ’unité de la sélection. La sélection a lieu au niveau de I’individu, au travers des
performances individuelles (les composantes de la valeur sélective). Pourtant, ce sont les génes
qui perdurent entre les générations et sont considérés a ce titre comme 1’unité de la sélection
(Dawkins, 2007). L’effet direct de la sélection naturelle est le changement au cours du temps
de fréquences alléliques d’une population (voir section Méthode). En d’autres mots, la valeur
adaptative d’un trait s’observe dans le degré de différenciation des génes qui le déterminent
entre les populations d’une méme espece. Ce constat a une implication majeure pour 1’écologie
fonctionnelle : les traits fonctionnels ne sont que I’intermédiaire entre les génes et la

performance individuelle et la valeur sélective (Fig. 8, fleches et boites grises). Ainsi, pour

25



Introduction - Dimension adaptative des traits fonctionnels

tester si la sélection a un effet sur le WLES et les traits fonctionnels en général, il faut quantifier
I’héritabilité des traits ainsi que la force et le sens de la sélection (Donovan et al., 2011). La
force de la sélection peut étre mesurée par la force de la relation trait-trait de performance, c’est-
a-dire le rapport de la covariance et des variances des traits et traits de performance.
L’héritabilité¢ est la part de variance des traits expliquée par la variance génétique. La
comparaison d’especes au travers de la phylogénie des plantes ne permet pas d’établir des liens
phénotypes-génotypes tant les structures génétiques sont variables entre espéces. En
conséquence, l’approche traditionnelle de 1’écologie comparative par des comparaisons
interspécifiques ne permet pas d’évaluer I’héritabilité des traits mesurés. Les études intra-
spécifiques des traits du WLES rapportent rarement cette mesure et, quand elles le font, se
focalisent sur un trait en particulier sans considérer les syndromes globaux identifiés en
¢cologie comparative (Donovan et al., 2011). Dans une méta-analyse, Donovan et
collaborateurs (2011) rapportent des valeurs significatives bien que modérément élevées
d’héritabilité et de force de sélection pour les traits du WLES. Ces estimations sont
probablement limitées par le manque de variation phénotypique dans ces études. En effet, dans
un environnement donné, la sélection naturelle a pu éliminer les phénotypes peu performants
ainsi réduire la variabilité des traits. Or, par construction I’héritabilité et la valeur sélective sont
deux estimateurs trés dépendants de la variabilité des traits. En complément, il serait intéressant
d’utiliser les outils développés en génétique quantitative pour évaluer 1’importance des
contraintes génétiques dans ces compromis. En effet, des génes pléiotropes (déterminant de
I’expression de plusieurs caractéres) peuvent étre a 1’origine de la corrélation entre deux traits
phénotypiques (Fig. 7, fleches et boite bleues). Il n’existe que peu d’études essayant de déméler
I’effet des contraintes génétiques et des contraintes physiologiques dans les compromis
identifiés en écologie comparative (Vasseur ef al., 2012). L’identification de geénes impliqués
dans I’expression des traits du WLES et I’estimation de la valeur sélective et de I’héritabilité
requiert de nouvelles explorations intra-spécifiques. Afin de comprendre le réle des compromis
physiologiques identifiés en écologie comparative pour 1’adaptation locale des plantes, il
apparait nécessaire de changer d’échelle en appliquant la démarche de I’écologie comparative
aux génotypes d’une espece en particulier, distribuée le long de gradients environnementaux
¢tendus. Plus généralement, les comparaisons interspécifiques ont permis d’identifier des
patrons de fonctionnement valables a grande échelle au travers de la phylogénie et au cours de
longues périodes géologiques, mais ne permettent pas de tester rigoureusement les mécanismes
génétiques et physiologiques impliqués. Les manipulations expérimentales d’une espéce

permettent de tester des hypothéses mécanistiques relatives aux contraintes physiologiques et
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aux déterminants génétiques des patrons de covariation entre traits, mais souffrent souvent
d’une impossibilité de généralisation. L’utilisation conjointe des comparaisons interspécifiques
et de manipulations expérimentales a I’échelle d’une espéce est un moyen de générer puis
d’évaluer des hypotheses causales en écologie évolutive (Weber & Agrawal, 2012). Ce schéma

méthodologique cyclique permettant de générer et de tester de nouvelles hypothéses est résumé

dans la figure 9.
Générer des hypothéses mécanistes
Quels mécanismes physiologiques ou évolutifs
sont a 'origine du patron observé ?
. Cibler une espéce adéquate pour les tester .
Quelle espéce présente assez de variabilité
entre génotypes ?
Patron Manipulations

expérimentales
intraspécifiques

Comparaisons
interspécifiques Générer des hypothéses comparatives ; .
a large échelle Est ce que ces patrons physiologiques Méecanisme
ou évolutifs sont généralisables ?
. Cibler une communauté ou un environnement .
particuliers
Dans quel contexte biotique et abiotique

ce processus peut étre important ?

Figure 9. Schéma décrivant le processus itératif de création et de test d’hypotheéses en
écologie fonctionnelle. Adapté de (Weber & Agrawal, 2012).
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Questions scientifiques

Le syndrome d’économie foliaire défini un axe de variation phénotypique préférentiel
dont les mécanismes évolutifs et physiologiques sous-jacents et les implications pour le
fonctionnement des plantes sont encore mal connus. En adaptant 1’approche comparative a
I’¢tude de nombreux génotypes d’une espece modele, cette thése propose une exploration des
causes et conséquences physiologiques du WLES et des déterminants environnementaux de sa

variation en trois axes de recherche.

Axe 1. Exploration du réle du WLES dans la performance des plantes

Questions : La contrainte du WLES s’applique-t-elle a la différentiation phénotypique
des individus d’une méme espeéce ? Le WLES est-il intégré au fonctionnement de la plante
entiere, notamment a travers le syndrome du rythme de vie ? Existe-t-il des preuves génétiques
du role adaptatif de ces contraintes phénotypiques ? Quels facteurs environnementaux sont a

’origine de la variabilité phénotypique observée entre individus d’une méme espece ?

Axe 2. Exploration de la valeur adaptative de I’architecture des nervures

Questions : ’architecture des nervures foliaires et la densité de nervure en particulier
peuvent-elles expliquer 1I’adaptation d’une espéce a son environnement ? Existe-t-il des preuves
génétiques du role adaptatif de ces traits des nervures ? Quels facteurs environnementaux sont

a I’origine de la variabilité phénotypique observée entre individus d’une méme espece ?

Axe 3. Implication du WLES dans la résorption de I'azote.

Questions : Le WLES traduit-il un compromis général d’utilisation des ressources par
les plantes? Comment la capacité de résorption de 1’azote est-elle intégrée au WLES ? Existe-
t-il des preuves génétiques du role adaptatif de la résorption ? Quels facteurs environnementaux

sont a I’origine de la variabilité¢ phénotypique observée entre individus d’une méme espece ?
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Arabidopsis thaliana, un modele d’étude pour I’écologie comparative

L’arabette des dames, Arabidopsis thaliana (L.) Heynh, est une espece herbacée
annuelle de la famille des Brassicaceae. Le stade végétatif ressemble a une rosette compacte de
5 a 10 cm de diametre dont les feuilles sont initiées par un méristeme central (Fig. 10). Le
méristéme a une croissance définie, ce qui signifie que la production de feuilles s’arréte par sa
transformation en un méristéme floral. Ce stade est facilement décelable car il s’accompagne
d’une transformation du méristtme en bourgeons floraux. L’inflorescence croit de dix a
plusieurs dizaines de centimeétres et peut ramifier a sa base ou le long de la tige. Les fleurs sont
tres réduites, conséquence d’un mode de reproduction essentiellement autofécondant. Les fruits
sont des siliques longues d’un a deux centimétres et contiennent des graines d’un demi
millimétre de diametre. Le cycle de vie, de la germination a la fructification dure de 2 a 6 mois.
Ces caractéristiques en ont fait un modele de choix pour la biologie végétale : elle est a I’origine
d’avancées considérables en biologie cellulaire, génétique et épigénétique et dans la
compréhension des mécanismes moléculaires du développement, du métabolisme et de la
physiologie (voir Kramer, 2015 pour une revue bibliographique). Son mode de reproduction
autogame en fait un organisme essentiellement homozygote. Ceci suggere que les populations
locales d’A. thaliana sont des clones génétiques, et que 1’effet de la dépression de consanguinité
a ¢liminé les genes délétéres. A ce titre, on considére qu’un génotype et le phénotype associé
reflétent les adaptations locales de 1’espéce, on parle alors d’écotype. Son aire de distribution
native couvre la cote méditerranéenne et s’étend au Nord jusqu’au Nord de la Suéde et a I’Est
jusqu’en Asie. C’est une plante pionniére, qu’on retrouve essentiellement dans des sols
perturbés et plutot pauvres en nutriments. Il s’agit de la premiére plante a avoir été totalement
séquencée en 2000 par le consortium Arabidopsis Genome Initiative. Depuis, plus de 1300
génotypes issus de populations couvrant son aire de distribution ont été séquencées (Alonso-
Blanco et al., 2016). Plusieurs banques de graines donnent acces a des stocks de graines qui
sont régulierement multipliées et les séquences génétiques associées aux €cotypes sont libres
d’acces (https://www.arabidopsis.org/). Les études de la structure génétique des populations
d’A. thaliana montrent qu’elle correle avec les gradients climatiques couvrant la distribution de

I’espece, suggérant des phénoménes sous-jacent d’adaptation locale (Lasky ez al., 2012).

L’ensemble de ces éléments ont progressivement fait d’Arabidopsis thaliana un modéle
intéressant en écologie et en évolution. Contrairement a la plupart de ses espéces cousines, A.
thaliana a un potentiel d’acclimatation physiologique et d’adaptation a une large gamme

d’environnements (Krimer, 2015) et les bases génétiques sous-jacentes a cette variabilité ont
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commenceé a étre étudiées. Par exemple, le déterminisme génétique des traits d’histoire de vie
ont été largement explorées, conduisant notamment a la découverte des genes controlant les
transition développementales majeures, telles que la floraison (Simpson, 2002). Des variations
alléliques de ces geénes se sont révélées importantes pour 1’adaptation des populations le long
de gradients latitudinaux et altitudinaux (Mendez-Vigo et al., 2011). Malgré un plan
d’organisation simple, la grande variabilité phénotypique de I’espece a été remarquée tres tot,
lors de campagnes de récolte en milieu naturel (Somerville & Koornneef, 2002) (Fig. 11).
L’étude de génotypes issus de croisements artificiels a révélé un fort potentiel de variabilité
pour les traits du syndrome d’économie foliaire (Blonder ef al., 2015), la biomasse végétative
et le métabolisme (Vasseur et al., 2018). Des ¢études ont montré des différences importantes
pour des traits relatifs au capacités hydrauliques (Stewart et al., 2018). A cet égard, 1’utilisation
du modele A. thaliana en écologie comparative est trés récente, mais trés prometteuse pour
identifier les bases génétiques et la valeur adaptative des syndromes de traits identifiés par des

comparaisons interspécifiques.
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Grain de pollen
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Figure 10 : Développement d’un individus d’Arabidopsis thaliana. Un individu du génotype
Columbia-0 (Col-0) a différent stades de croissance (A), photographie d’une fleur (B) et d’un grain de
pollen (C) par microscopie électronique a balayage et photographie du silique fermée (gauche) et ouverte
(droite) (D). Adapté de Kramer (2015) Fig. 1.
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A. thaliana A. halleri A. lyrata ‘ A. croatica :

Figure 11 : Variabilité phénotypique de quatre génotypes de I’espece Arabidopsis thaliana
au regard de la variabilité phénotypique de quatre espéces du genre Arabidopsis. Photographies
des especes A. thaliana (génotype Col-0), A. halleri, A. lyrata et A. croatica (a). Adapté de Kramer
(2015) Fig. 2. Photographies des génotypes Gu-0, Pi-0, San-2 et [P-Vim-0 (b). Crédit photo : Kevin
Sartori.
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Life history strategies of most organisms are constrained by resource allocation patterns that follow
a‘slow-fast continuum’. It opposes slow growing and long-lived organisms with late investment in
reproduction to those that grow faster, have earlier and larger reproductive effort and a short longevity.
In plants, the Leaf Economics Spectrum (LES) depicts a leaf-level trade-off between the rate of

carbon assimilation and leaf lifespan, as stressed in functional ecology from interspecific comparative
studies. However, it is still unclear how the LES is connected to the slow-fast syndrome. Interspecific
comparisons also impede a deep exploration of the linkage between LES variation and adaptation to
climate. Here, we measured growth, morpho-physiological and life-history traits, at both the leaf and
whole-plant levels, in 378 natural accessions of Arabidopsis thaliana. We found that the LES is tightly
linked to variation in whole-plant functioning, and aligns with the slow-fast continuum. A genetic
analysis further suggested that phenotypic differentiation results from the selection of different slow-
fast strategies in contrasted climates. Slow growing and long-lived plants were preferentially found in
cold and arid habitats while fast growing and short-lived ones in more favorable habitats. Our findings
shed light on the role of the slow-fast continuum for plant adaptation to climate. More broadly, they
encourage future studies to bridge functional ecology, genetics and evolutionary biology to improve our
understanding of plant adaptation to environmental changes.

Investigations of the genetic and phenotypic differentiation of plant lineages along environmental gradients is
crucial for the understanding of plant evolutionary responses to current and future climate variations. As plants
cannot simultaneously optimize competing eco-physiological functions, an important question is how plant
adaptation occurs under the influence of major trade-offs between traits.

The slow-fast continuum is a pervasive trade-off between resource allocation to growth, reproduction and sur-
vival, spread across the tree of life!. The slow end of this continuum is characterized by slow growing, long-lived
species and low reproductive output, while species at the fast end reach reproductive maturity faster and produce
more offsprings. In plants, the leaf economics spectrum (LES hereafter)? is thought to reflect the physiological
basis of the slow-fast continuum®. The LES arrays plant species along a continuum of leaf trait syndromes going
from short-lived leaves with fast metabolism to the reverse syndrome®. Core LES traits include leaf dry mass per
area (LMA), leaf lifespan (LLS) and net photosynthetic rate per mass unit (A,,,,)*°". LES traits are widely used
in comparative ecology to infer whole-plant ecological strategies*®~'2. However, the extent to which leaf-level
resource economics reflects whole-plant physiology, performance, and ultimately fitness, is still under debate*.
Many processes can lead to a mismatch between LES and whole-plant functioning', including the impact of
self-shading among leaves and resource allocation patterns, such as carbon investment in non-photosynthetic tis-
sues'>!¢. To gain insights into the robustness of the slow-fast continuum at different organizational levels, we need
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to examine how LES traits scale up to plant level resource-use strategies, life history and performance. However, it
remains difficult to compare individual performance across species with different growth forms, phenology and
dispersal strategies since cross-species comparisons impede a clear linkage between physiological and adaptive
trade-offs'’~"°.

The LES has been associated with differences in the ability of plants to adapt to more or less harsh environmen-
tal conditions*!>?2!: species displaying high photosynthetic, respiration and growth rates, are short-lived, with
thin and nitrogen-rich leaves are preferentially found in nutrient-rich and/or growth-suitable climatic conditions.
Those species are qualified as acquisitive species in contrast to conservative ones that exhibit the opposite set of
traits. Despite these observations, functional ecology has no tools to test for adaptation, and empirical evidences
of the adaptive value of being at one end or the other of the continuum in a given environment remain scarce (see
ref.? for a review). Furthermore, sampling procedure in field observation studies often impedes to disentangle the
effects of plasticity vs. genetic differentiation on the emergence of the LES?. Thus, comparative studies looking for
plant adaptation are at best incomplete?>~?, and the role of selection in shaping the LES and driving adaptation
to diverse environments is hardly understood. To fill this gap, intraspecific studies are encouraged since they can
take benefit from tools developed in population ecology and genetics**?>%. The LES has started to be analyzed at
the intraspecific level, with contrasting findings depending on the studied organism and type of study*»*—*%. LES
relationships appeared consistent with cross-species ones when using species with broad environmental niche
spectra®'=** and/or broad phenotypic variability??, but inconsistent when using species with narrow phenotypic
(and genetic) diversity**. Genetic differentiation of LES strategies has been demonstrated among populations of
Helianthus anomalus along a 400 km rainfall gradient®. However, the question whether LES diversifies because of
adaptation to climate among lineages spanning large geographic distribution remains open. Overall, we still miss
a comprehensive understanding of within-species LES variation and the subsequent insights they can provide to
well-described interspecific patterns from an evolutionary perspective.

Within-species genetic and phenotypic diversity is driven by natural selection, genetic drift, mutation and
migration. The measure of Fgp statistics among populations, i.e. a comparison of genetic or phenotypic differ-
ences among populations, is commonly used to distinguish neutral versus adaptive processes. At the genetic
level, neutral loci are characterized by low Fg; values, i.e. low between-population differentiation due to the com-
bined effect of migration, mutation and drift, while high Fgr values reflect genetic divergence as a consequence
of directional selection in contrasted environments. From a phenotypic standpoint, adaptive divergence relies
on the Qg statistics, which was developed, by analogy to Fg;, to evaluate the population structure for quantita-
tive traits. Qgr values above neutral Fgp are interpreted as a signature of diversifying selection on the underlying
trait. For instance, Qg-Fgp comparisons have been successfully used in Campanula rotundifolia, Arrhenatherum
elatius, Quercus oleoides and Arabidopsis thaliana to investigate the role of selection in the diversification of
life-history traits, growth strategies and drought resistance among lineages at both local and global scales®*~*.
This method is expected to be particularly powerful in model species where modern genomics have given access
to high-throughput genotyping***!. By comparing genetic and phenotypic differentiation between populations or
lineages, Qqr-Fgr provides a powerful tool to infer adaptation in polygenic quantitative traits such as LES traits*!.

The species Arabidopsis thaliana has been widely used in molecular biology, cell biology and quantitative
genetics. Thanks to the efforts to characterize the genetic diversity in this species®*™*, it is also a model in popula-
tion dynamics* and evolutionary ecology*’. For instance, the genetic determinism of A. thaliana life history has
been extensively studied, notably with the discovery of genes that control major developmental transitions such as
flowering time (see ref.*® for a review). Allelic variation in these genes appears to be adaptive to climatic and alti-
tudinal gradients*’. A recent study supports the hypothetic link between life history variation and the LES in A.
thaliana, highlighted by strong genetic correlations between these traits?®. However, this analysis was performed
on recombinant inbred lines used for genetic mapping. Made of artificial crosses, they preclude examining the
relationships between LES and the natural environment. Interestingly, A. thaliana has recently gained a renewed
interest in functional ecology and biogeography>’~>2, notably due to the large panel of natural accessions that have
been collected from contrasting climates, and genotyped at high density (e.g.*>"*°). As genetic data in A. thaliana
allow an unprecedented large-scale analysis of genetic variation among populations and lineages, this species is
promising to investigate the extent of intraspecific diversity and its role for adaptation to contrasted climates.

In this study, we explored the evolutionary bases of intraspecific leaf and plant trait variation using a
pan-European collection of 378 natural A. thaliana accessions from the RegMap panel*. Specifically, we investi-
gated whether plant adaptation to various climates is associated with genetic differentiation along the LES and the
slow-fast continuum. To test this hypothesis, we first examined how the LES shapes phenotypic diversity across
contrasted genotypes of A. thaliana, and tested whether LES traits scale up to plant level resource-use strategies
and life history. Next, we took benefit from the large genomic information available in A. thaliana to evaluate to
what extend phenotypic differences among lineages are attributable to adaptive processes such as adaptation to
contrasted climates using Qg;-Fg comparisons.

Results

Geographic clustering of A. thaliana lineages.  Following the Whittaker’s biome classification method,
two climatic variables, mean annual rainfall (MAR) and mean annual temperature (MAT), were used for study
site classification into the major biome types. The range of biomes experienced by the sampled genotypes covers
woodlands-shrublands and the less humid part of temperate forests, with a few extremes in boreal forests and
deserts like environments (Fig. 1b). Using the 250 K SNPs data available from Horton et al.*, we performed a
genetic clustering of the genotype set, which revealed the presence of five genetic lineages. These lineages were
moderately differentiated (mean Fg;=0.11), geographically (Fig. 1a) as well as in the Whittaker’s biome classi-
fication (Fig. 1b). The analysis revealed the existence of two genetic groups exclusively located in France in our
sample (French 1 and French 2 hereafter) of 76 and 49 genotypes, respectively. Among the 20 genotypes of the
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Figure 1. Location and climatic conditions of the genotype collecting sites. (a) Distribution of the 378 natural
genotypes used in this study. The small points represent the collecting sites of genotypes and bigger points

give the number of collecting sites overlapped at these positions. The colors represent the five genetic groups:
Admixed (grey), French 1 (brown), French 2 (orange), Swedish (purple), Central Europe (dark blue), Western
Europe (light blue). (b) Mean annual rainfall (MAR) and mean annual temperature (MAT) for the sites where
genotypes were collected, in relation to major biome types of the world following Whittaker’s classification. 1-9:
Tundra, Boreal forest, Temperate Grassland Desert, Woodland Shrubland, Temperate Forest, Temperate Rain
Forest, Tropical Forest Savana, Tropical Rain Forest, and Desert.

third group, seven were defined as North Swedish in the 1001 genomes dataset**. Consistently, the 20 “Swedish”
genotypes, although not all in Sweden (Fig. 1a), were mainly located in cold environments and woodland-shrub-
land in Whittaker’s classification (Fig. 1b). We considered the 76 genotypes from group 4 as “Central European”
(Fig. 1a), typically living at intermediate temperatures and rainfall (Fig. 1b). 83 genotypes composed the group
5, all located in Western Europe (Fig. 1a), in a range of relatively warm environments with intermediate rainfall.

Leaf economics of A. thaliana. Assimilation rate (A,,,,,) was the most variable trait among the leaf eco-
nomics traits in our dataset (15-fold; from 40.9 to 608.9 pmol g~! s7!) while leaf mass per area (LMA) and leaf
lifespan (LLS) varied 5 and 3.5 fold (from 18.7 to 101 gm ™2, and from 15 to 53.5 days), respectively. In regard to
interspecific meta-analyses, variation in A, was wide (from 5 to 660 pmol g~ s7!°) and was relatively weak for
LMA (from 14 to 1,500 gm~2%) and for LLS (from 0.9 to 288 months®). Pairwise regression revealed strong cor-
relations between traits, independently of the genetic structure of the sample (4 mass.115 = 0-32, 7 Amass.oma = 073,
7 Imais = 0.38, all p-value < 0.01). The 3-dimension space shaped by traits covariations in A. thaliana was com-
parable to the interspecific spectrum previously observed®: genotypes are ranked from low A, and high LMA
and LLS, toward high A, and low LMA and LLS (Fig. 2). A principal component analysis (PCA) showed that
78% of the covariation between these three traits was explained by a single Principal Component (PC1; Fig. S1a).
Hereafter, we assigned a position along the LES for each genotype according to its score on PC1. A, was highly
negatively correlated with PC1 (r = —0.90) while LMA and LLS were positively correlated with PC1 (r=0.91 and
0.79, respectively). Thus, high and low PC1 values are representative of genotypes located at the conservative and
acquisitive side of the LES, respectively.

From the Leaf Economics Spectrum to the plant slow-fast continuum. Trait measurements at
the plant level revealed that assimilation rate was again the most variable trait with a 68-fold variation (from
8.4 to 578.1 pmol g~' s7!), while plant mass per area and age of maturity (AM) both varied 5 fold (from 17.7 to
85.4gm~2and 22 to 111 d, respectively). Standardized major axis (SMA) regressions between traits measured
at the leaf and plant levels were all significant. Leaf and whole plant-level LMA were highly correlated (r=0.89;
P <0.001; Fig. Sle) and the slope was close to, but significantly different from 1 (95% Confidence Interval
slope=[1.07, 1.18]), as well as for leaf-level and whole plant-level net assimilation rate (r=0.78; P < 0.001;
Fig. S1f, 95% CI slope = [0.78, 0.9]). Similarly, LLS and AM were significantly correlated with a slope below 1
(slope=0.68 [0.55; 0.65], r=0.67, P < 0.001; Fig. S1g). A single principal component explained 86% of the trait
covariation at the plant level (Fig. S1b) and was highly correlated with PCI at the leaf level (r=10.87, P < 0.001;
Fig. S1h). Furthermore, life history and performance at the plant level co-varied in parallel with this leaf level
phenotypic variation. Relative growth rate (RGR) and age at maturity (AM) were negatively correlated (Fig. 3) in
our dataset, consistently with the slow-fast continuum pattern: fast growing genotypes reproduced earlier than
slow growing ones. As for the LES, we performed a PCA with slow-fast traits and we assigned a position along
the continuum for each genotype according to its score on PCI. The positions of the genotypes along the leaf
economics spectrum and the slow-fast continuum were tightly correlated (Fig. 4a) and the slope did not differ
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Figure 2. The leaf economics spectrum in A. thaliana. Three-way relationships among the main leaf economics
traits: A, mass based assimilation rate (umol CO, g~! s71); LMA, leaf mass per area (g m~2); LLS, leaf lifespan
(days). Each point represents a different genotype.

significantly when taking the kinship matrix of the genotypes as a covariate. In other words, slow growing and
late reproducing genotypes have low leaf carbon assimilation rate and long leaf lifespan, whereas fast growing and
early reproducing genotypes have high leaf assimilation rate and short leaf lifespan.

Adaptation cues of the slow-fast continuum.  Consistently with the original description of the RegMap
genotypes*, the genetic differentiation among A. thaliana populations was substantial. Pairwise comparisons
based on the whole genetic data indicated a strong genetic divergence between French 2 and the other groups
(Fsr > 0.19). French 1 group was genetically closer to Western European group (Fsr = 0.13) than French 2 group
(Fsy=0.20). Interestingly, North Swedish lines showed strong phenotypic and genetic differentiation with other
lineages (Fig. S4). We evaluated the significance of the differentiation of the slow-fast strategies performing
Qgr-Fgr comparisons for both RGR and AM. Heritability was high for both traits (h?,y > 0.95, h*zgg ~ 0.64).
Pgp is a good estimator of Qgr when trait heritability (h?) is high and the phenotypic between-populations com-
ponent of variance genetically determined (c) is close to h” (see the Methods section). For the null hypothesis
(HO: c=h?>=1), Pg; values were high and significantly higher than the neutral Fg; for both traits (Pgp s\ ~ 0.35,
Psrrar ~ 0.3; see Table 1). However, further analyses revealed that the estimation of Py were highly sensitive
to the ratio between the among-population (c) and overall heritability (h*) of the trait. On the other hand, we
showed that all LES traits, exhibited modest and non-significant Pg; values (Table 1) under the null assump-
tion. Finally, we performed a Pgy analysis on PCA scores for the two set of traits. Despite a lower heritability
(h?gpc ~ 0.59, h? g >0.95), the slow-fast continuum P was high and significant compared to the leaf economics
spectrum Pg; (Fig. 4b) (Pgr gpc ~ 0.35, critical ¢/h* ~ 0.35; Pgp g ~ 0.12), although both were highly sensitive to
¢/h?. This suggests that slow-fast traits behaved like outlier variants that diverged among lineages due to the effect
of diversifying selection. Our data do not support the same hypothesis for LES traits, despite a tight coordination
with slow-fast traits.

Climatic drivers of A. thaliana phenotypes. We investigated whether annual rainfall and tempera-
ture, two key climatic variables in plant functional biogeography, explain the position of the genotypes along the
slow-fast continuum and leaf economics spectrum axes. We extracted 19 climatic variables at the collecting sites
of the genotypes on CHELSA website (www.chelsa-climate.org/) related to temperature and precipitation, their
temporal variability and extremes. Consistently with the population structure analysis, only the slow-fast contin-
uum axis was significantly correlated with MAR (r=—0.18, P < 0.01) and MAT (r=—0.16, P < 0.01) (Fig. 5). The
correlation with the 17 other CHELSA variables revealed the same pattern: the slow-fast continuum axis and the
related traits were more often significantly correlated with climatic variables (Table S1). Therefore, we investigated
whether climatic variables at the collecting sites of the genotypes can predict the A. thaliana slow-fast strategies.
Firstly, stepwise regressions revealed that position on the slow-fast continuum was best predicted by a subset of
climatic variables, including the mean annual temperature and rainfall, and variables related to temperature vari-
ance and extremes throughout the year. We evaluated the accuracy of the model using a repeated cross-validation
method, which revealed that phenotypes were more accurately predicted by the reduced model (> ~ 0.26) than
the formal model (> ~ 0.20). Extrapolating prediction of phenotypes across Europe from climate variables, we
showed that slow strategies, characterized by slow growth and late reproduction, were favored in North Europe
and Central East of Spain and in the highest European reliefs (Fig. 6). In addition, fast strategies characterized by
fast growth and early reproduction were found in Central Europe and near the coasts.
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Figure 3. The slow-fast continuum in A. thaliana. Relationship between relative growth rate (mm? mm—2d"!)
and age at maturity (days). Each point represents a different genotype. The solid line represents the output of a
linear model, the slopes do not significantly differ while taking into account the genetic relatedness of genotypes
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Figure 4. The Leaf Economics Spectrum and the slow-fast continuum covariate in A. Thaliana and are
differentiated among populations. (a) Correlation between the position of each genotype along the leaf
economics spectrum and the slow-fast continuum. Colors represent the five genetic groups (see Fig. 1). (b)
Phenotypic differentiation (Pgy, black vertical lines) and their confidence intervals (horizontal brackets)
relatively to the distribution of genetic differentiation (Fg;), its median (red dashed line), 90 quantile (light
blue) and 95" quantile (dark blue).

n 0.99 0.59 0.70 0.66 0.88 0.99 0.64
Py; 0.12 0.35 0.12 0.02 0.19 035 0.3
CI95% [—0.02;0.28] [0.07;0.7] [—0.0150.29] [—0.05;0.09] [0.01;0.42] [0.07;0.71] [0.03;0.62]
Critical c/h> | NA 1.25 NA NA NA NA 1.49

Table 1. The phenotypic differentiation of A. thaliana regarding slow-fast and LES traits is genetically
determined and structured among regional populations. Abbreviations: h?, narrow-sense heritability; Pgr,
phenotypic differentiation statistic; CI, confidence interval; ¢, among-population heritability.
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Figure 5. Slow-fast continuum, Leaf Economics Spectrum, and their relationships with climate. Position of
genotypes along the slow-fast continuum as a function of (a) mean annual temperature (MAT) and (b) mean
annual rainfall (MAR) and position of genotypes along the Leaf Economics Spectrum as a function of (¢) MAT
and (d) MAR. Linear regressions are represented by black lines when significant.

Discussion
The comparison of multiple species based on a few traits is the historical approach of functional ecology™. While
fruitful'?, such an approach impedes a deeper investigation of how evolutionary forces and trade-offs operate
together to shape the observable phenotypic diversity***°. Notably, several trait-trait covariations have been dis-
cussed in functional ecology in the light of trade-off theories. One of the most prominent phenotypic pattern
discussed in the last decades, the so-called Leaf Economics Spectrum (LES), is thought to reflect a trade-off
between metabolic rate and lifespan at the leaf level>>*°. Plant species that exhibit long-lived leaves have been
referred as resource conservative species. They optimize long-term carbon gain and extended nutrient residence
time, as well as nutrient use efficiency®. By contrast species with short-lived leaves sacrifice nutrient retention to
maximize the rate of carbon fixation. The LES is expected to reflect an adaptive trade-oft between fast and slow
growth strategies across plant species*. Two assumptions underline this assertion: (i) the negative correlation
between leaf photosynthetic rate and leaf lifespan is translated into a negative correlation between plant growth
rate and the duration of the life cycle, (ii) particular combinations of slow-fast traits are selected in different
environments. Both assumptions are difficult to test at the interspecific level. This has generated a living debate
about the evolutionary causes of the LES?>?5°7-%0_ Taking benefit from a large collection of sequenced geno