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Introduction

I. Introduction

I.1 Contexte général de I’étude

I’étude des différents caractéres, ou traits, morphologiques et physiologiques permettant aux
plantes de survivre dans certains environnements et pas dans d’autres, constitue une étape
importante dans la compréhension des modeles de distribution et d’abondance des espéces, un
objectif central en écologie (Givnish 1988). Les principales différences écologiques entre especes
de plantes vasculaires terrestres résultent de la diversité et de la variabilité des modes d’acquisition
et d’utilisation de ressources communes ; la lumiére, I'eau, le CO, et les éléments minéraux
(Westoby et al. 2002). Ainsi, les traits relatifs a I'acquisition de ces ressources, que ce soit a
I’échelle de la plante entiere ou des feuilles, des tiges, des racines ou bien encore des graines,
varient tres fortement entre les especes. I’étude des covariations entre ces traits permet ainsi de

caractériser les différentes stratégies de régénération et de croissance des especes.

Les écosysteémes forestiers tropicaux, et les foréts tropicales humides (FTH) en particulier se
caractérisent par une treés forte richesse spécifique et une remarquable diversité. En forét
guyanaise, plus de 1300 especes d’arbres ont déja été répertoriées (Ter Steege et al. 2000) et la
diversité locale peut fréquemment dépasser 200 especes a I’hectare. Cette diversité spécifique est
accompagnée d’une grande variabilité des caractéristiques foliaires (Popma et al. 1992, Ellsworth
and Reich 1993, Kitajima 1996, Poorter et al. 2000, Coste et al. 2005) qui serait liée a Iexistence
de fortes hétérogénéités spatiales et temporelles de la disponibilité des ressources nutritionnelles
et énergétiques (gradient de PAR-rayonnement photosynthétiquement actif- de la canopée
jusqu’au sol, humidité relative, concentration en CO?2, éléments nutritifs, Bazzaz and Pickett

1980, Favrichon 1995, Strauss-Debenedetti and Bazzaz 1996). La diversité des réponses

plastiques (physiologiques et structurales) a I'hétérogénéité environnementale temporelle et

spatiale est peut étre un des principaux déterminants de la composition spécifique et de la

structure des communautés végétales.

En FTH, la lumiere constitue certainement le facteur de environnement qui varie le plus, tant a
Iéchelle spatiale que temporelle (Pearcy 1999, Rijkers et al. 2000) et qui influence le plus la
morphologie, 'anatomie et la physiologie des plantes. En conséquence, c’est également le facteur

limitant pour toutes les especes de sous-bois (Bazzaz and Pickett 1980, Fetcher et al. 1983,
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Rijkers et al. 2000). L'adaptation qu'exige les tres faibles éclairements dans les strates inférieures
passe par le développement de stratégies diverses : modeles architecturaux convergeant vers une
forme permettant une interception maximale de la lumicre disponible, ajustements de la
morphologie et de 'anatomie foliaire (Givnish 1988, Witkowski and Lamont 1991, Rogas et al.
1997), de la composition chimique foliaire, en azote principalement (Field and Mooney 1986,
Reich et al. 1994, Anten et al. 1996, Niinemets 1997b, Niinemets 1997c, Le Roux et al. 1999) ou
de Tefficience photosynthétique d’utilisation de I'azote (Field and Mooney 1986, Rijkers et al.
2000). Dans tous les cas, la capture et la conversion de Iénergie lumineuse photosynthétique
fournit aux plantes la plus grande partie de leur énergie chimique et par conséquent joue un role
majeur dans leur capacité de compétition et de reproduction (Givnish 1988). La prise en compte
de traits relatifs aux capacités photosynthétiques et a [lutilisaion de N (efficience
photosynthétique d'utilisation de N) semble donc centrale pour étudier le role de la diversité des

especes dans le fonctionnement de I'écosysteme. En d’autres termes comprendre les déterminants

structuranx et biochimiques de la diversité des caractéristigues photosynthétiques foliaires constitue une étape

importante pour caractériser les différentes stratégies de régénération et de croissance des

especes.

Dans ce contexte, nous avions cherché a décrire la diversité interspécifique d’un ensemble de
traits fonctionnels pour tester d'éventuelles convergences entre combinaisons de traits et
tempérament des especes vis-a-vis de la lumiere (Coste et al. 2005, Annexe 3). Une tres forte
diversité interspécifique avait ainsi été observée au niveau des capacités photosynthétiques
comme au niveau des traits structuraux foliaires, de la teneur en azote (N) et des fractions d’azote
allouées aux processus de la photosynthése. Ces travaux ont notamment montré que les
différences interspécifiques de capacités photosynthétiques observées semblaient plus liées a
I'allocation de I'azote aux différentes fonctions de la photosynthése qu’a la concentration foliaire
totale en azote. Il était alors paru nécessaire de poursuivre I’étude en travaillant sous différents
régimes lumineux afin (7) de compléter la gamme des phénotypes foliaires potentiels des especes
et (i) d’obtenir des informations sur la plasticité phénotypique des traits ainsi que sur la diversité
de cette plasticité phénotypique. De plus, malgré la forte diversité observée entre espéces, les
traits étudiés ne permettaient pas a eux seuls, d'identifier des groupes fonctionnels dans la gamme
d’especes échantillonnées (Coste et al. 2005). Il semble donc important d’identifier les traits

fonctionnels foliaires qui permettent et favorisent la croissance et la survie des especes a "ombre.

De nombreux auteurs ont fréquemment évoqué lexistence de compromis entre la survie et la

croissance des semis pour 'acquisition et I'allocation du carbone a I’échelle de la feuille et de la
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plante enticre (Messier et al. 1999, Walters and Reich 1999). Ainsi, dans des milieux peu éclairés,
une croissance rapide peut impliquer une faible capacité de survie a long terme (Walters et al.
1993, Kitajima 1994). A P’échelle de la feuille on sait par exemple qu’il existe un compromis entre
l'investissement de l'azote foliaire dans la photosynthése ou dans des composés permettant
d’allonger la durée de vie des feuilles (Reich et al. 1991a, Reich et al. 1997). Une analyse de type
couts/bénéfices des différentes composantes du bilan de carbone a I’échelle de la vie de la feuille
permettrait sans doute de mieux comprendre les déterminants écophysiologiques de la tolérance a
lombre. Pour cela, nous nous sommes plus particuliecrement intéressés aux covariations et
compromis entre les cotts de construction nécessaires au déploiement de la surface assimilatrice,
l'assimilation nette journaliere, le temps de retour sur investissement et la durée de vie des

feuilles.

Ce document est construit sous la forme d’une synthese de nos résultats, et de 3 projets de
publications scientifiques présentés a la fin du document. L’ensemble de I’étude est centré sur les
feuilles, en tant qu’organes d’acquisition du carbone. La premicre étape de notre démarche a donc
été de caractériser la variabilité interspécifique de traits foliaires relatifs a la photosynthese
(Projets de publications 1 et 2). Dans un deuxiéme temps la variabilité des traits en réponse a
I’éclairement relatif (plasticité phénotypique) ainsi que la diversité de cette plasticité phénotypique
ont été décrites (Projets de publications 1, 2 et 3 ; la question de la diversité de la plasticité est
cependant plus développée dans le projet de publication 1). Enfin, des mesures ont également été
réalisées sur le terrain afin d’observer iz situ Iinteraction des effets liés a I'ontogénése et a

I’éclairement relatif sur les traits foliaires étudiés (Projet de publication 3).

1.2  Eléments bibliographiques
1.2.1 Les traits fonctionnels foliaires

Définitions

11 existe une littérature abondante et détaillée sur les traits importants et pertinents d’un point de
vue fonctionnel (Diaz and Cabido 2001, Lavorel and Garnier 2002, Westoby et al. 2002, Wright
et al. 2005a, Petchey and Gaston 20006). Afin d’éviter toute ambigiité, il semble nécessaire de
définir la notion de « trait fonctionnel » telle qu’elle est utilisée dans cette étude (Violle et al.
2007). Le terme de trait est ainsi employé pour décrire n'importe quel caractere morphologique,
physiologique ou phénologique mesurable au niveau de lindividu, sans tenir compte de
l'environnement ou un autre niveau d'organisation (Violle et al. 2007). L’expression trait
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Introduction

fonctionnel, dans sa définition la plus large, se référe a des traits directement ou indirectement
reliés a une fonction. Cependant la difficulté de convenir de la signification réelle de la notion de
« fonction» complique considérablement cette définition. Dans le cadre d’études
écophysiologiques, comme c’est le cas ici, la définition de fonction peut étre restreinte a tout flux
de mati¢re ou d’énergie (acquisition du carbone ou des nutriments) (Vile 2005, Violle et al. 2007).

Violle et al. (2007) définissent ainsi comme trait fonctionnel tout trait qui, via ses effets sur la

croissance, la reproduction ou la survie influe indirectement sur la performance de l'individu ou
de la population. L’ensemble des valeurs (présence et abondance relatives de certaines valeurs de

traits) et la gamme (différence entre les valeurs extrémes) des traits fonctionnels des organismes

présents dans un écosysteme donné est appelé diversité fonctionnelle (Diaz and Cabido 2001).

Diversité interspécifique des traits fonctionnels foliaires

Depuis les 20 dernicres années, de trées nombreux auteurs se sont intéressés a la diversité des
traits fonctionnels foliaires (Field and Mooney 1986, Evans 1989b, Williams et al. 1989,
Eschenbach et al. 1998, Reich et al. 1998, Niinemets 1999a, Cavender-Bares and Bazzaz 2000,
Adams IIT et al. 2001, Wright and Westoby 2001, Poorter and Bongers 2006, Warren and Adams
2006, Bonal et al. 2007). Les observations récurrentes de co-variations entre traits (Reich et al.
1991b, Reich and Walters 1994, Reich et al. 1994, Reich et al. 1995, Reich et al. 1997, Reich et al.
1999, Wright and Westoby 2002, Reich et al. 2003, Wright and Westoby 2003, Wright et al.

2005b)ont ainsi permis, plus récemment, la définition d’un schéma universel de gestion des

ressources (Wright et al. 2004). Ce schéma, élaboré a partir de données sur 2548 especes réparties
entre différents biomes (de I’Arctique aux tropiques), repose sur lexistence de compromis
associés a des contraintes structurales et fonctionnelles (Shipley et al. 2006). Plus concrétement, la
coordination de 6 traits foliaires (la masse surfacique, L.M.A ; la durée de vie, LLS ; la teneur en
N, N,, ; 'assimilation nette en lumicre saturante, .4, m ; la respiration, R, ; et la concentration en
phosphore, P, ; Figure 1) a permis de mettre en évidence I'existence d’'un compromis entre une
acquisition rapide des ressources (fort N, P, A, m, Rm, et faible IMA et LLLS) et une

utilisation parcimonieuse des nutriments (longue LLLS, fort .M.A et faible N, P, A, m, Rym,).

La forte corrélation entre L.M.A et LS, trés largement discutée par Westoby et al. (2002) suggere
notamment quune longue durée de vie nécessite une résistance accrue des structures (Coley
1988, Wright and Cannon 2001). En théorie, une longue durée de vie augmente la probabilité de
dommages liés a l'usure ou a des attaques herbivores et nécessite par conséquent un

investissement supplémentaire dans les structures et les composés de défense. Il a été observé
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qu'une longue LIS pouvait étre corrélée avec une forte concentration en tanins, phénols ou
d’autres composés de défense (Coley 1988). On s’attend ainsi, a ce que ces feuilles soient plus
denses, avec de forts ILMA, plus riches en composés carbonés et donc plus cotteuses a
construire. Cependant il est important de rappeler que les feuilles les plus denses ne sont pas
systématiquement les feuilles avec de plus fort LMA (Witkowski and Lamont 1991). L’existence
d’un compromis a également été évoqué entre investissement de 'azote dans des composés de
défense et dans la machinerie photosynthétique (Cunningham et al. 1999). On a effectivement
observé que généralement les espéces avec de longues LIS (et donc des structures de défense
probablement plus importantes) présentent également de plus faibles efficiences
photosynthétiques d’utilisation de 'azote (PNUE) (Reich et al. 1992, Wright et al. 20052). On
considere également qu'une durée de vie plus longue permet de maximiser le gain de carbone
dans la durée lorsque les capacités photosynthétiques foliaires sont faibles. Quoiqu’il en soit, il
existe une variabilité significative de lefficience photosynthétique d’utilisation de I'azote (Pons
and Pearcy 1994, Poorter and Evans 1998, Coste et al. 2005), et ce en dépit de la forte corrélation
entre azote foliaire et capacité photosynthétique (Reich and Walters 1994, Reich et al. 1994, Reich
etal. 1999).

Plasticité phénotypique

On appelle plasticité phénotypique la capacité pour un génotype donné d’exprimer différentes

valeurs phénotypiques pour un trait donné (morphologique ou physiologique) en réponse a
différentes conditions environnementales (Bradshaw 1965, Schlichting 1986, Sultan 1987, Sultan
2000). Les plantes peuvent présenter des réponses plastiques a une tres large gamme de
conditions environnementales incluant les variations abiotiques de lenvironnement, les
perturbations, ’herbivorie, le parasitisme, les relations mutualistes et la présence (ou I'absence)
ainsi que I'identité des especes voisines (Callaway et al. 2003). De nombreuses études ont montré
que les plantes pouvaient présenter de la plasticité pour un grand nombre de traits importants
d’un point de vue écologique, que ce soit des traits morphologiques, physiologiques, anatomiques
ou bien des traits relatifs au développement et la reproduction des individus (Sultan 2000). On
consideére que la plasticité phénotypique constitue un avantage si 'environnement est variable, si
les signaux environnementaux sont fiables et permettent a un individu d’exprimer le phénotype
approprié dans chaque environnement et si les phénotypes spécialisés sont couteux lorsque
inappropriés (Callaway et al. 2003). Puisque dans les environnements hétérogenes la plasticité est
considérée comme un avantage pour la croissance et la survie des individus (Bradshaw 1965, Rice

and Bazzaz 1989), on attribue généralement aux individus d’especes pionnieres (début de
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succession) une forte plasticité phénotypique, en réponse a la disponibilité en Iumiere
principalement (Popma et al. 1992, Valladares et al. 2000). Dans le cadre de cette étude nous nous
sommes focalisés sur la plasticité phénotypique en réponse a I’éclairement relatif, en considérant
que ce facteur était tres certainement le plus limitant pour les especes en régénération sous les

canopées foresticres (Bazzaz and Pickett 1980, Fetcher et al. 1983).

- Feuilles d’ombre et feuilles de lumiére

Les effets de la disponibilité en lumicre sur les traits foliaires ont fait I'objet de trés nombreuses
¢tudes depuis plus de 30 ans (Boardman 1977, Bazzaz and Carlson 1982, Sims and Pearcy 1994,
Niinemets et al. 1998, Valladares et al. 2000, Rozendaal et al. 2006). De manicre générale, les
feuilles d’ombre sont plus fines, moins denses et possedent donc une masse surfacique (LMA, g
m™) plus faible que les feuilles de lumiére (Givnish 1988, Kitajima 1994, Poorter et al. 2000,
Valladares et al. 2000, Rozendaal et al. 20006). Ces ajustements structuraux sont en partie dus au
développement plus important du parenchyme palissadique, entrainant alors une augmentation
du nombre de chloroplastes, et par la méme, de la quantité d’enzymes photosynthétiques. Ainsi,

sous fort éclairement, I'assimilation nette de CO, en lumiere saturante (A ,a, pmol m? s'l), ainsi

que la respiration (R;a, umol m” s™) sont plus importantes qu’a 'ombre (Givnish 1988, Rijkers et
al. 2000). Parallélement, I'allocation relative de I'azote foliaire entre les différents processus de la
photosynthése peut étre modifiée par ’éclairement relatif (Boardman 1977, Evans and Seemann
1989, Evans and Poorter 2001) de facon a maximiser ’assimilation photosynthétique (Evans
1989a, Hikosaka and Terashima 1996, Hikosaka et al. 1998, Niinemets et al. 1998).
Comparativement aux traits structuraux, on sait peu de choses sur la variabilité¢ de la composition
chimique des feuilles. Ainsi, si par exemple il est généralement admis que la concentration en
chlorophylle foliaire (Chl,, g g") augmente a l'ombre (Poorter et al. 1995, Rijkers et al. 2000), la
plasticité des cotts de construction foliaires (CC,,, g glucose g") reste peu connue. La plupart des
études décrivent une augmentation de CC_ des limbes avec la lumiere (Williams et al. 1989,
Baruch et al. 2000, Poorter et al. 2006a mais voir Sims and Pearcy 1994). En réalité, il semble
quaucune regle n’ait été clairement établie et que la disponibilité en lumicre n’affecte pas toutes
les especes de la méme maniere (e.g. Niinemets 1999b, Barthod and Epron 2005). Par
conséquent, bien qu'il soit connu que la durée de vie des feuilles (LLLS, jours) augmente a 'ombre

(Miyajy et al. 1997, Reich et al. 2004, Vincent 2006) I'influence de I’éclairement relatif sur le bilan

de carbone a Iéchelle de la feuille reste relativement mal connue.
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- Diversité interspécifique de la plasticité phénotypique

L’éclairement n’affecte pas forcément toutes les especes de la méme maniere et il existe de fortes
interactions espece x éclairement. En d’autres termes, le sens ainsi que 'amplitude de P'effet du
facteur peuvent varier d’une espece a l'autre. Le classement des espéces pour un trait donné peut
ainsi étre modifié d’un environnement a l'autre. A ce jour, il existe relativement peu d’études
permettant d’appréhender la diversité spécifique de la plasticité phénotypique sur un nombre
suffisant de traits et d’especes (Valladares et al. 2000, Bloor and Grubb 2004, Rozendaal et al.
20006). Valladares et al. (2000) ont montré que la plasticité différait fortement entre traits et entre
especes de FTH. Ces mémes auteurs ont observé que les traits physiologiques étaient plus
plastiques que les traits morphologiques. Cette hypothése n’a pas été confirmée dans une récente
¢tude portant sur 16 traits et 38 especes d’arbres tropicaux (Rozendaal et al. 2006). De nombreux
travaux ont cherché a relier tempéraments vis-a-vis de la lumicre, ou stades de succession, et
plasticité phénotypique. Il n’existe a ce jour aucun consensus sur le sujet, et on a ainsi observé
que les especes pionnieres pouvaient présenter une plasticité plus importante (Strauss-
Debenedetti and Bazzaz 1991, Strauss-Debenedetti and Bazzaz 1996), comparable (Sims and
Pearcy 1989, Kitajima 1994) et plus faible (Popma et al. 1992) que les especes tolérantes a

ombre.

- Estimation de la plasticité phénotypique

La comparaison interspécifique de la plasticité phénotypique nécessite une étape importante de
quantification des changements phénotypiques induits par I'environnement (Valladares et al.
2000). Le choix d’un indice approprié peut faciliter la présentation et l'interprétation de résultats
complexes et l'utilisation du méme indice par des investigateurs différents facilite les
comparaisons entre études (Weigelt and Jolliffe 2003). Intuitivement, 'approche la plus logique
serait la comparaison des fonctions de réponse. La fréquente non linéarité des réponses
(Valladares et al. 2006) rend cependant I'approche trés simple de comparaison de pentes peu
fiable; cette remarque souligne la difficulté d’interpréter des études de caractérisation de plasticité
ne prenant en compte que deux environnements. Paradoxalement, la recherche d’un estimateur
simple a engendré I'apparition d’une surabondance d’indices (e.g. Valladares et al. 2000, Navas
and Garnier 2002, Rozendaal et al. 2006, Valladares et al. 2006). Récemment, Valladares et al.
(20006) ont réalisé une synthese ne détaillant pas moins de 17 estimateurs quantitatifs utilisés dans
la littérature ; illustrant ainsi la difficulté de mettre au point un estimateur approprié. L’'un des

rincipaux défauts de ces multiples indices est qu’ils ne permettent pas de comparaison statistique
principaux défauts d Itiples ind t qu’ils ne p ttent pas d p tatistiq
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des especes. Dans cette méme publication, les auteurs proposent eux-mémes un nouvel indice
basé sur les distances phénotypiques entre individus d’'une méme espece soumis a des
environnements différents (RDPI, Relative Distance Plasticity Index). Du fait des avantages qu’il
procure d’un point de vue statistique, c’est cet indice (RDPI) que nous avons choisi d’utiliser

dans le cadre de cette étude.

ariabilité intraspécifique liée 2 'ontogénése
Variabilité intraspécifique liée a 'ont

Au cours de 'ontogéneése, 'arbre (et les structures qu’il porte) vieillit, mais il augmente également
en taille et en complexité. Les traits fonctionnels, que ce soit a I’échelle de la feuille ou de la
plante enti¢re varient avec la taille et 'age des arbres (Hoflacher and Bauer 1982, Niinemets and
Kull 1995, Rijkers et al. 2000, Mediavilla and Escudero 2003). On sait notamment que la hauteur
totale a un impact sur les traits structuraux et physiologiques foliaires (Niinemets 1997b, Rijkers
et al. 2000, Niinemets 2002, Delzon et al. 2004, Delzon et al. 2005). Ainsi par exemple, il a déja
été montré, pour quatre especes de FTH guyanaise (dont une en commun avec cette étude) que le
IMA, la concentration en azote (IN,) et en chlorophylle (Chl,) et I'assimilation nette en lumiere

saturante exprimée par unité de surface (A,a, umol.,, m” s') augmentaient avec la hauteur

sat
tandis que N,, Passimilation nette exprimée par unité de masse (A,m, nmol., g' s') et
Iefficience d’utilisation de I'azote (PINUE) ne variaient pas (Rijkers et al. 2000). Niinemets (2002)
a également observé une forte diminution de Iactivité apparente de la Rubisco (I7,,,.m) avec I’age
mais surtout avec la taille de Picea abies et de Pinus sylvestris, et ce, en dépit de la constance de N,,.
Une telle diminution est la conséquence de changements morphologiques (modification des
IMA et densités) via une augmentation des résistances a la diffusion du CO, a lintérieur du

limbe, conséquence des adaptations morphologiques.

Comme nous venons de le voir dans le paragraphe précédent, I’éclairement peut fortement
modifier les traits foliaires mais on sait peu de choses sur la modulation de la plasticité
phénotypique par Pontogénéese. Beaucoup d’auteurs ont souligné que comme les traits varient au
cours de la croissance et du développement des plants, il est nécessaire de comparer les individus
a un stade de développement donné (i.e. a une taille ou un age similaire) pour identifier les
variations induites par 'environnement (Evans 1972, Veneklaas and Poorter 1988, Coleman et al.
1994, Poorter 1999, Wright and McConnaughay 2002, Poorter et al. 2006b). Cependant les
vitesses de croissance et de développement sont également plastiques et Wright et al. (2002)
insistent sur la nécessité de distinguer la « plasticité passive » (variation d’un trait en conséquence

de variations de la croissance induite par I'environnement) de la « plasticité ontogénétique »
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(variation de la trajectoire ontogénétique des trait induite pas I'environnement). Les individus
poussant sous des climats lumineux contrastés possedent en général des croissances relatives
différentes et en conséquence atteignent des tailles différentes pour des ages similaires. La
plasticité des traits peut ainsi étre confondue avec les changements ontogénétiques (Veneklaas
and Poorter 1988). De récents travaux ont justement souligné que les variations ontogénétiques
des traits foliaires pouvaient jouer un role majeur dans la compréhension de la tolérance a

I'ombre (McConnaughay and Coleman 1999, Niinemets 20006, Lusk and Warton 2007).

La plupart des études, cherchant a tester d’éventuels effets de I'dge, ou de la dimension sur les
caractéristiques foliaires, se sont concentrées sur des comparaisons entre semis (ou tres jeunes
arbres) et arbres adultes sans faire de distinction entre les stades intermédiaires de croissance
(Cavender-Bares and Bazzaz 2000, Thomas and Winner 2002, Cornelissen et al. 2003a, Mediavilla
and Escudero 2003, Holscher 2004, Mediavilla and Escudero 2004). Ainsi, dans une méta-analyse
réalisée sur des semis et des arbres adultes de 35 especes (7 coniferes, 7 especes tempérées et 21
arbres tropicaux), Thomas et Winner (2002) ont montré que A, a était plus élevé chez les arbres
que chez les semis, et ce, tout particulicrement chez les especes tempérées a feuilles caduques.
L’augmentation ontogénétique de I.M.A (Thomas and Winner 2002, Mediavilla and Escudero
2003, Roggy et al. 2005) peut conduire a une diminution de .4, m (Thomas and Winner 2002), ce
qui confirme les observations de Niinemets (2002) décrites précédemment. Les semis auraient
également de plus fortes conductances stomatiques, associées a de forts PNUE et de faibles
efficiences d’utilisation de 'eau (WUE)) que les arbres adultes (Mediavilla and Escudero 2003).
Outre les effets taille et age, les différences ontogénétiques ainsi observées peuvent également
avoir pour origine les différences de la structure et de larchitecture des arbres. En d’autres
termes, 'augmentation de la complexité de la structure au cours de la croissance de l'arbre, par
lapparition de la ramification, la mise en place de la couronne ou encore I'apparition de la
floraison, peut avoir des conséquences physiologiques importantes. La liste des modifications
engendrées par cette complexité croissante est longue; une des plus évidentes est sans doute que
l'augmentation des dimensions est associée a une augmentation des distances pour le transport de
leau et des nutriments. On notera également que 'augmentation de la taille d’un arbre résulte
également en une augmentation des couts des structures mécaniques de support. Enfin
Papparition de la ramification, en augmentant le nombre total de feuilles va tres fortement
augmenter 'auto ombrage et a long terme créer un microenvironnement au sein de la couronne.
La succession chronologique de stades architecturaux de développement clés (ASD) a été

identifiée a partit du degré de complexité de la structure et/ou de Pexpression de processus

15



Introduction

comme la ramification, la réitération ou la floraison (Barthelemy and Caraglio 2007). La
comparaison de ces stades peut ainsi constituer un premier pas dans I’étude des effets de

lontogénese sur les performances des especes.

1.2.2 Acquisition du carbone

Les relations photosynthese-azote dans les plantes

La photosynthése fournit a la plante les matériaux carbonés nécessaires a la formation de
nouvelles structures, au maintien des structures existantes et a la production de métabolites
secondaires. De manic¢re synthétique, l'assimilation photosynthétique du CO, conduit a la
formation des premicres molécules organiques carbonées dans les chloroplastes, les
phosphoglycérates (pour les plantes C,), rapidement réduits en trioses phosphates. Une partie des
trioses est utilisée dans le cycle de Calvin pour régénérer le Ribulose BisPhosphate (RuBP) tandis
que l'autre partie est exportée vers le cytoplasme permettant simultanément une entrée des ions
phosphates dans le stroma chloroplastique (Figure 2). Le carbone transporté vers le cytosol sert
a la synthese de sucres solubles (glucose, fructose, saccharose...). Sous la forme de ces sucres, le
C assimilé au cours de la photosynthése est ensuite exporté depuis les feuilles vers les racines et

les parties aériennes n’ayant pas encore atteint leur autotrophie (Frak 2002).

Parce que d’une maniere générale plus de 50% de l'azote foliaire total peut étre investi dans
I'ensemble de la machinerie photosynthétique (carboxylation, transfert d’électrons et interception
de la lumicre, Figure 3) (Evans and Seemann 1989) de nombreuses études se sont intéressées aux
relations N—photosynthese (Field and Mooney 1986, Entry et al. 1991, Reich and Walters 1994,
Reich et al. 1994, Hikosaka and Terashima 1996, Coste et al. 2005). 1l faut savoir que tous les
processus biochimiques, ainsi que la formation des structures, au niveau cellulaire comme a
I’échelle de I'individu, font intervenir N sous des formes organiques plus ou moins complexes
(protéines, acides aminés...). Les végétaux puisent cet élément essentiellement dans le sol, ou il
est présent sous des formes minérales assimilables (ions nitrates NO; ou ammonium NH,"). La
distribution de N entre zones en croissance ou déja développées s’accompagne d’un recyclage de
N sous la forme de protéolyse des protéines (Frak 2002). La quantité d’N allouée vers les feuilles
et investie dans la machinerie photosynthétique a un impact sur la quantité de C fixée par la
photosynthése comme en témoigne la forte relation observée entre la photosynthese et N totale
foliaire (Field and Mooney 1986, Wright et al. 2004). Cette corrélation peut s’expliquer par le fait

que de nombreuses structures et molécules intervenant dans la photosynthése, comme les
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Figure 3. Allocation de I'azote aux protéines d’'une feuille de lumicre typique des plantes en C3.
« Light hatrvesting » et « bioenergétics » représentent respectivement les fractions d’azote
investies dans les fonctions photosynthétiques d’interception de Iénergie lumineuse et de
transfert d’électrons ; « CO, fixation » représente la fraction d’azote investie dans les protéines

solubles impliquées dans la carboxylation. D’aprées Evans et Seemann (1989)
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Les especes d’arbres “evergreen” peuvent allouer moins d’azote aux processus de la photosynthese (hypothése 1) ou ils
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notera que dans cette hypotheése, les arbres possedent un excés de Rubisco qui ne participe pas a la photosynthése. D’apres

Warren et Adams (2004).
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complexes protéiques membranaires et les enzymes -en particulier la RuBisCO, Ribulose
Bisphosphate Carboxylase Oxygénase, qui peut représenter jusqu’a 80% des protéines foliaires
solubles (Seemann et al. 1987, Warren et al. 2000)- sont riches en N. Les constituants protéiques
foliaires sont constamment soumis a des processus de dégradation et de synthése. I’assimilation
de N et la formation des premiers acides aminés dans le chloroplaste au cours de la
photosynthése permettent la synthese de nouvelles protéines directement au niveau de leur lieu

d’action et renforce ainsi le couplage fonctionnel C et N au niveau foliaire (Frak 2002).

Capacité photosynthétique et allocation d’azote

La capacité photosynthétique est le reflet de I'investissement biochimique de la plante dans la
machinerie photosynthétique foliaire, et par conséquent constitue un trait potentiellement
plastique. La capacité photosynthétique foliaire a été estimée a 'aide d’un modé¢le mécaniste en
régime permanent (Farquhar et al. 1980). Ce modécle fonctionnel et puissant permet de
caractériser plus finement les capacités photosynthétiques que I'assimilation nette maximale de
CO, en lumicere saturante (A,,). Il permet d’estimer 7z vivo les performances apparentes de la
Rubisco et de la chaine de transport d’électrons, avec deux parameétres clés : la vitesse maximale

de carboxylation (I, umol m” s™) et le flux maximal d’électrons photosynthétique (J,.,., pmol

max>

m> s'l).

En dépit de la forte corrélation entre N et les capacités photosynthétiques, il existe une variabilité
significative de lefficience photosynthétique d’utilisation de I'azote (PNUE) (Pons and Pearcy
1994, Poorter and Evans 1998, Wright et al. 2005a). Niinemets et Tenhunen (1997) ont proposé
un modele pour quantifier l'allocation relative de N foliaire aux processus de carboxylation
(essentiellement la Rubisco), de la bioénergétique et de Iinterception de la lumiere, a partir de

mesures de N et de 1

cmax

et J.... Le calcul de ces allocations relatives, repose cependant sur un
ensemble d'hypotheses : (7) lactivité spécifique de la Rubisco ne varie pas entre espéces et (%)
toute la Rubisco présente dans la feuille est activée, ce qui, on le sait n’est tres certainement pas le
cas (Warren et al. 2003, Warren and Adams 2004) (Figure 4). Pour ces raisons, bien que nous
ayons utilisé cette procédure d'estimation au cours d'une précédente étude (Coste et al. 2005),

nous avons estimé que les rapports 17 /N, J . /N et A /N (plus communément noté PNUE)

sat
constituaient des estimateurs plus fiables de I'investissement d'azote foliaire dans la machinerie
photosynthétique. L’investissement de N dans linterception de la lumiére a été estimé a I'aide du
rapport Chl/N. L’existence d’'un compromis entre investissement de N dans la photosynthese et

dans les structures et composés de défense (notamment au niveau des protéines des patrois
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cellulaires, Onoda et al. 2004) a fréquemment été évoqué pour expliquer la forte variabilité
interspécifique de PNUE, particulicrement dans des especes tropicales (Coste et al. 2005). D’un
point de vue mécaniste, la variabilité des relations photosynthese-IN, inclut les limitations
biochimiques comme la quantité et activité de la machinerie photosynthétique et les limitations
de la diffusion du CO, depuis I'atmosphére jusqu’au site de carboxylation. Ainsi, Warren et
Adams (2004) proposent également une explication pour les faibles valeurs de PNUE observées
chez les especes d’arbres au feuillage persistant (Reich et al. 1998, Takashima et al. 2004). Une
premicre explication serait que ces especes allouent tout simplement moins de N a la machinerie
photosynthétique (Figure 4, hypothese 1). Une explication alternative, n’excluant en aucun cas la
premicre, serait que Iallocation de N aux processus de la photosynthése ne serait pas efficiente
(Figure 4, hypothese 2). Ces mémes auteurs ont en effet montré que les feuilles de certaines
especes au feuillage persistant, contenaient plus de Rubisco que ne Texigent les taux de
photosynthése mesurés (Warren et al. 2000, Warren et al. 2003). Dans le cadre de cette étude, les
dosages de Rubisco initialement prévus, n’ont pas pu étre réalisés et nous sommes bien
conscients que le rapport 17 /N ne constitue qu’une estimation de la fraction apparente de N
investi dans la Rubisco (i.e. elle ne représente que la fraction d’N investie dans la quantité de

Rubisco activable).

Analyses cout-bénéfices pour les feuilles

La durée de vie des feuille varie tres fortement entre les différents types biologiques et les
especes, pouvant aller de quelques semaines a plus de 25 ans chez Araucaria (Chabot and Hicks
1982). Cette diversité a généré l'apparition d’une classification des cycles de vie foliaire allant
entre autre du cas particulier des especes éphémeres (les feuilles ne sont maintenues qu’une
courte période au cours de la saison de végétation) aux especes dites sempervirentes (les cohortes
de feuilles sont maintenues plus d’un an) (Chabot and Hicks 1982). De nombreuses hypotheses
ont été proposées pour expliquer ces différents modéles de durée de vie des feuilles. Chabot et
Hicks (1982) présentent la synthese de 11 d’entre elles. Une des approches possibles est de
considérer la feuille comme un organe de fixation du C. On parle généralement d’approches ou
d’analyses cotts-bénéfices de la durée des feuilles (Chabot and Hicks 1982, Sobrado 1991, Eamus
1999, Ellis et al. 2000, Eamus and Prior 2001).

L'analyse cout-bénéfice de la croissance est une méthode de quantification et de comparaison des
dépenses et des bénéfices de structures diverses ou des mécanismes employés (Eamus and

Prichard 1998). Pour une plante, la production d’une feuille représente un investissement ; d’un

18



Introduction

coté la construction puis la maintenance d’une feuille entraine des cotts, de Iautre le C fixé par la
photosynthése foliaire constitue un bénéfice. Ce type d’analyse a essentiellement été réalisé pour
comparer les especes a feuilles caduques et persistantes (Kikuzawa 1991, Sobrado 1991, Williams-
Linera 2000, Givnish 2002, Villar et al. 2006). On peut aisément supposer a priori quune feuille
doit générer pour la plante un gain supérieur aux couts de sa construction et de sa maintenance
(Eamus and Prior 2001). Pour analyser les couts et les bénéfices a ’échelle de la feuille, les cotts
de construction (la quantité de glucose nécessaire pour synthétiser 1g de biomasse, Penning De
Vries et al. 1974) et de maintenance sont comparés avec les bénéfices cumulés pour la plante en
termes de C fixé. En théorie, les feuilles avec une durée de vie plus longues devraient contenir
plus de composés et de structures de défense et donc avoir des couts de construction (CC, g
glucose g) plus élevés pour diminuer le risque d’attaque par des herbivores (Eamus 1999). A
I'inverse les feuilles avec de courtes durées de vie, devraient étre moins couteuses 4 construire et
avoir des temps de retour sur investissement (« payback-time », estimé comme le rapport des CC
sur P'assimilation, Williams et al. 1989) plus court (Eamus 1999). En général, plus que les CC, c’est
le PBT qui est corrélé a la durée de vie des feuilles (Chabot and Hicks 1982, Williams et al. 1989,
Poorter 1994). Williams et al. (1989) ont mentionné Iexistence d’un PBT supérieur a 3000 jours,
alors que la longévité maximale mesurée était de 800 jours, mais de fagon plus générale le PBT est
nettement inférieur (de 'ordre de la moitié) a la durée de vie des feuilles (Poorter et al. 2006a). Si
I'on définit la tolérance a 'ombrage comme la capacité de survivre a faible éclairement, cela
implique la capacité de maintenir un bilan de C positif sous faible éclairement. Ainsi, les especes
tolérantes devraient étre capables d’optimiser le rapport cout/bénéfice en dépit du faible
éclairement, soit en limitant les cotts nécessaires au déploiement de la surface assimilatrice, soit

en maximisant la durée de vie de cette surface.

Kikuzawa (1991, 1995) a proposé un modele de type "cott/bénéfice”" dans lequel une durée de
vie optimale (Lopt, jours) est estimée a partir de I'assimilation nette des feuilles jeunes matures,
du colt de construction (CC, g glucoses g') de ces feuilles et de la diminution de la
photosynthése avec I'age de la feuille. Dans ce modele, un arbre remplace ses feuilles pour
maximiser son gain de C. La théorie de Kikuzawa (1991, 1995) au sujet de la durée de vie des
feuilles, peut étre comprise par la courbe du retour cumulatif, exprimée par le gain net de matiere
seche, sur linvestissement (Figure 5). Le bilan cumulé est initialement négatif, da au cotut de
construction de la feuille, et augmente ensuite avec sa durée de vie. Le postulat de départ de
Kikuzawa est qu'un arbre ne peut retenir qu'un nombre limité de feuilles en méme temps. Le

remplacement d'une feuille agée par une nouvelle feuille ne devient justifié que lorsque les
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Figure 5. Représentation schématique des fondements de la théorie sur la durée de vie des feuilles
(Kikuzawa 1995). La courbe montre le retour cumulatif en masse seche par unité de surface foliaire
déployée, net des respirations des feuilles, racines et tiges nécessaites pour soutenir I’activité
photosynthétique foliaire. La courbe est négative au commencement par suite des couts de construction et
augmente ensuite avec la durée de fonctionnement de la feuille. Le temps de retour sur investissement
correspond a A. Le bénéfice net en matiére seche par unité de surface foliaire correspond a la pente partant
de T'origine de la courbe. Il est maximisé pour la durée de vie B. Cet optimum B, ainsi que le temps de
retour sur investissement A, se décalent vers une plus longue durée de vie si la courbe de bénéfice net en
masse seche est moins profonde (environnement a revenu plus lent) ou si I'investissement initial est plus
important (LMA plus élevé). En C, approximativement, la feuille ne permet plus de bénéfices nets. D’apres

Westoby (2002)
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bénéfices actuels de la feuille agée deviennent inférieurs aux bénéfices prévisionnels de la future
feuille (Kikuzawa 1991, Kikuzawa 1995, Westoby et al. 2002). Une telle hypothese nécessite
d’étre corroborée, notamment en FTH ou la durée de vie des feuilles peut atteindre plusieurs
années (Reich et al. 2004). Quoiqu’il en soit 3 prédictions sont directement déduites du modele :
la durée de vie est breve quand (1) I'assimilation nette de la feuille jeune mature est élevée, (2) les
couts de construction sont faibles et (3) I'assimilation nette diminue rapidement avec I’age de la
feuille. Ces 3 prédictions ne sont pas en désaccord avec les observations. Cependant si ce mod¢le
est tres fréquemment cité, ses applications sont rares, probablement en raison de la difficulté de
suivre les capacités photosynthétiques foliaires tout au long de la vie de la feuille (Kitajima et al.
1997, Kitajima et al. 2002) et ces prédictions méritent d’étre vérifiées en comparant Lopt et les

durées de vie réelles.

1.2.3  Dynamique successionnelle et classification d’especes

L’étude des covariations entre traits ou la recherche de syndromes de traits permet I'identification
de stratégies des especes (Reich et al. 2003). La définition que donne Grime (2001) d’une stratégie
pour les plantes, est la suivante: « groupement de caractéristiques génétiques similaires ou
analogues largement récurrentes au sein d’especes ou de populations et qui leur conférent des
similarités dans leur écologie ». Il faut cependant rester conscient de la connotation tres finaliste

de ce terme.

Les classifications d’especes visent a simplifier la description de leur diversité afin de mieux
appréhender le fonctionnement des communautés (Swaine and Whitmore 1988). Les groupes
d’especes qui répondent a I'environnement biotique et abiotique (comme la disponibilité des
ressources, les conditions climatiques ou les perturbations) de la méme fagon et/ou ont des effets
semblables sur le fonctionnement d’écosystemes (ex : la productivité, les cycles des nutriments)

(Diaz and Cabido 2001, Lavorel and Garnier 2002) sont appelés des types fonctionnels. La

classification des arbres en especes de trouées/especes de sous-bois est un exemple de type

fonctionnel

La tolérance a ’'ombre

En forét tropicale humide (FTH), la disponibilité en lumiére est souvent considérée comme le
facteur qui influence le plus la croissance et la survie des plants et par conséquent la distribution
des especes (Bazzaz and Pickett 1980, Fetcher et al. 1983). Plus particulicrement, la lumiére peut

étre tres limitante en sous bois et on peut s’interroger sur les caractéristiques (écophysiologiques
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notamment) qui permettent de survivre a de tres faibles quantités de lumicre. Les especes
arborées présentent différents niveaux de tolérance a 'ombre (Bazzaz and Pickett 1980). Cette
notion de tolérance a 'ombre reste cependant difficile a définir et fait généralement référence aux
capacités de survie et de croissance d’une espece en fonction de environnement lumineux. De
nombreuses études sur les plantules ont ainsi mis en évidence lexistence d’un compromis entre la
croissance relative en biomasse sous fort éclairement et la survie sous faible éclairement (Kitajima
1994, Kobe et al. 1995, Walters and Reich 2000, Davies 2001, Baraloto et al. 2005). En FTH, les
arbres sont généralement soumis a deux types de gradients de disponibilité en lumiere : un
gradient vertical lié a la structure du couvert végétal et un gradient horizontal lié a la dynamique

successionnelle.

e Le gradient vertical conditionne le niveau d’énergie auquel un arbre a acces en fonction de

sa hauteur dans le profil de végétation. La lumiére arrivant au niveau de la canopée est
ainsi absorbée, transmise, diffusée et réfléchie par les différentes strates de la végétation,
et seulement 1 a 5% du rayonnement solaire initial parvient au niveau du sol (Bazzaz and

Pickett 1980, Clark et al. 1996, Poorter 1999).

e Le gradient successionnel a pour origine les perturbations altérant le couvert végétal. Ces

perturbations peuvent avoir de nombreuses origines et en Guyane francaise on estime
que la surface perturbée annuellement représente environ 1% de la surface totale (Flores
2005). On distingue 3 principaux types de perturbations (en régime naturel) qui sont, le
chablis (chute d’un ou plusieurs arbres) ; le volis (chute d’une branche) et la mort sur pied
d’un arbre. Du fait des ouvertures qu’elles créent dans le couvert, ces perturbations, et
principalement les chablis constituent le point de départ du processus silvigénétique
(Riéra et al. 1989, Oldeman 1990). Au sein des trouées, les conditions microclimatiques
sont modifiées (élévation de température et diminution de '’humidité) (Bazzaz and Pickett
1980, Strauss-Debenedetti and Bazzaz 1991). Cette organisation spatiale des peuplements
en relation avec le tempérament vis a vis de la lumiére des différentes especes permet de
définir des groupes d’espéces jouant le méme role dans la dynamique globale du

peuplement (Swaine and Whitmore 1988, Favrichon 1995, Wilson et al. 1999).

En FTH la tolérance a I'ombre est le principal critére de classification. Cependant, elle est
souvent appréhendée de maniere plus ou moins directe : connaissances empiriques, besoin en
lumiere pour la germination (Swaine and Whitmore 1988). Blanc et al. (2003) présentent plusieurs

classifications, réalisées en forét Guyanaise. La classification la  plus utilisée est celle de la
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dichotomie pionniere / non pionniere (Swaine and Whitmore 1988) mais la réalité est sans doute

plus proche d’un continuum de tolérance a 'ombre (Bazzaz and Pickett 1980).

- La dichotomie espéces pionniéres/ espéces de fin de succession (dryades). Par définition, les especes

pionnicres ont besoin d’une intensité lumineuse élevée pour la germination et I'installation de leur
plantule et par opposition les especes non-pionnieres peuvent, elles, indifféremment se
développer sous différentes conditions de lumicre (Swaine and Whitmore 1988). Les attributs
partagés par les especes pionnicres sont généralement : (7) des graines de petites tailles, produites
en grande quantité, et a dispersion principalement zoochore ou anémochore, () un bois de
densité faible et (77) une croissance forte. La présence des graines dans la banque du sol leur
assure également une dispersion efficace dans le temps (Swaine and Whitmore 1988, Turner
2001). Cette dichotomie semble bien insuffisante pour décrire 'ensemble de toutes les especes
non-pionnieres: finalement, seule une minorité d’especes a vie courte est inféodée a la trouée
perturbatrice. Certains auteurs scindent cet axe espece pionniére/climacique en plusieurs groupes
(Oldeman and van Dijk 1991), d’autres le combinent a d’autres criteres, intégrant notamment un
trait important comme la hauteur a maturité (Turner 2001). Quoiqu’il en soit, I'absence de
classification simple mais réaliste se retrouve dans la grande diversité de termes employés dans la
littérature : certaines études font ainsi référence a la dépendance/indépendance des especes vis-a-
vis des trouées (Popma et al. 1992), d’autres au caractere pionnier des espéces (Molino and
Sabatier 2001), d’autres a une combinaison entre tolérance a 'ombrage et position des especes
dans la canopée (Favrichon 1995) et enfin les termes tolérant, intolérant, hémi-tolérant ou
héliophile peuvent également étre utilisés sans que les criteres d’appartenance des especes a tel ou

tel groupe soient clairement définis.

Les syndromes de tolérance/intolérance 2 lombre

De nombreuses études se sont ainsi intéressées aux liens pouvant exister entre les traits
fonctionnels et le tempérament des especes vis-a-vis de I’éclairement relatif ou la position des
especes dans la succession (Bazzaz and Carlson 1982, Strauss-Debenedetti and Bazzaz 1991,
Walters et al. 1993, Kitajima 1994, Walters and Reich 1996, Walters and Reich 1999, Poorter et al.
2000, Bacelar et al. 2004, Coste et al. 2005, Barthod 2006, Bonal et al. 2007). On considere
généralement que les especes pionnicres ou intolérantes a 'ombre possedent de plus fortes
capacités photosynthétiques (A,), associées a un fort investissement de I’azote foliaire dans la
machinerie photosynthétique (PINUE), que les espéces tolérantes ou de fin de succession (Reich

and Walters 1994, Reich et al. 1994, Ellsworth and Reich 1996, Niinemets et al. 1998). Cependant
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respectivement et PNUE (A, /N). La projection des vatiables dans le plan de facteurs 1x2, et celle des especes dans le
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Pombre (en noir), hémi-tolérantes (en gris) et héliophiles (en blanc). D’apres Coste, Roggy e a/. (2005)
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des observations antagonistes ont également été réalisées (Walters and Reich 1999, Hanba et al.
2002, Coste et al. 2005). Les différences de structure entre les feuilles d’espéces tolérantes et
intolérantes, ne sont pas clairement établies, malgré un tres grand nombre de travaux. De maniere
générale, il semblerait que la masse surfacique (I.MA, g m?) des espéces tolérantes a P'ombre soit
plus élevée que celle des especes intolérantes (Kitajima 1994, Walters and Reich 1999). A
Iopposé, Niinemets (1999b) suggere que, en raison de leur plus faible capacité photosynthétique
associée a des cotts de construction (CC) plus élevés, la croissance des espéces tolérantes doit
étre plus facilement limitée par la disponibilité en hydrates de carbone que celle des espéces
héliophiles, ce qui explique certainement qu’a un méme niveau de lumicre, les espéces tolérantes
possederaient des L.MA plus faibles que les autres especes (Niinemets and Kull 1994, Niinemets
and Kull 1998, Niinemets 1999b). Quoiqu’il en soit, les espece intolérantes sont connues pour
posséder des feuilles plus épaisses (Chazdon and Kaufmann 1993, King 1994, Niinemets et al.
1998, Wilson et al. 2000) et investissent plus d'azote dans les processus de photosynthese (et par
conséquent moins dans les composés de défense) (Seemann et al. 1987, Evans 1989b, Niinemets
1997¢) que les especes tolérantes. En conséquence leurs feuilles peuvent étre plus vulnérables aux
herbivores (Grime et al. 1996). La forte concentration en lignine observée dans les feuilles des
especes tolérantes suggere également que ces feuilles contiennent plus de carbone et sont donc
plus cheres a construire que les feuilles des especes intolérantes (Niinemets and Kull 1998,
Niinemets 1999b). Les especes caractéristiques des sous-bois ont également des feuilles a durée
de vie plus longue associée a des LAM.A plus faibles (Waldhoff and Furch 2002, Laisk et al. 2005
mais voir Williams et al. 1989). Une précédente étude réalisée sur des especes de FTH guyanaise
(Coste et al. 2005), avait permis de conclure, que les traits fonctionnels foliaires relatifs aux
capacités photosynthétiques ne permettaient pas de dégager un classement clair des especes

¢chantillonnées (Figure 6).

Si les traits foliaires des especes tolérantes et intolérantes a Pombre ne different pas toujours dans
un environnement donné, ce n’est pas nécessairement le cas dans un autre. En d’autres termes, il
pourrait exister une corrélation entre tolérance a l'ombrage et plasticité phénotypique. En réalité
la relation entre plasticité phénotypique et position dans la succession ou tolérance a 'ombrage
est toujours au centre des débats: si en effet, il a déja été montré que les especes pionnieres
étaient plus « plastiques » que les especes de sous-bois (et de fin de succession) (Popma et al.
1992, Valladares et al. 2000), 'opposé (Popma et al. 1992) ainsi que I'absence de différence ont
également été observés (Rozendaal et al. 2000). D’autres auteurs ont également suggéré que les

especes tolérantes étaient plus plastiques structuralement alors que les espéces intolérantes
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présenteraient une forte plasticité physiologique (Strauss-Debenedetti and Bazzaz 1991,
Valladares et al. 2000, Valladares et al. 2002, Bloor and Grubb 2003, Delagrange et al. 2004,

Niinemets and Valladares 2004 mais voir Portsmuth and Niinemets 2007).
I.3 Principaux objectifs de I’étude

L’objectif central de ce travail était d’appréhender la variabilité, ainsi que les principales
covariations, d’un ensemble de traits foliaires relatifs a 'acquisition de carbone, d'especes d'arbres
d'un écosysteme caractérisé par une tres grande diversité de réponses aux hétérogénéités du
milieu chez des especes co-existantes. Concrétement, 3 grands objectifs intermédiaires ont été

fixés :
1/ Identifier les principaux compromis et covariations d’un ensemble de traits.

Ce premier point repose sur hypothése que les traits foliaires s’organisent selon un schéma
universel de gestion des ressources (Wright et al. 2004), et que dans le cas particulier des especes
tropicales, efficience photosynthétique d’utilisation de l'azote ferait partie intégrante de ce

schéma.

- Quelle est 'importance relative des facteurs N et allocation de N sur la variabilité des
capacités photosynthétiques ?
- Existe-il une forte corrélation entre les couts de construction des feuilles (et de leur

support), le temps de remboursement de ces cotts et la durée de vie des feuilles ?

- La durée de vie moyenne des feuilles correspond-elle a la durée de vie optimale calculée

d’apres le modéle de Kikuzawa (1991, 1995)?

2/ Caractériser la vatiabilité de ces traits en réponse a Iéclairement relatif (plasticité

phénotypique) et la diversité interspécifique de cette plasticité.

- Comment la lumiere modifie-t-elle les relations cout-bénéfices a I’échelle de la feuille ?
Les durées de vie des feuilles a 'ombre sont elles plus élevées pour permettre un temps de
remboursement plus long en raison d’une capacité d’assimilation photosynthétique plus
faible? Les allocations de N aux processus de la photosynthése sont elles moins
importantes en contrepartie d’un investissement plus fort dans des composés et des

structures favorisant une durée de vie plus longue ?

- La diversité interspécifique se maintient-elle aux différents niveaux d’éclairement relatif ?
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- La plasticit¢é phénotypique permet-elle, plus que la diversité interspécifique, de
discriminer les especes en fonction de leur tolérance a 'ombrage? En d’autres termes, les
especes pionniéres sont-elles plus plastiques pour un/des traits que les especes de fin de

succession ?
3/ Etudier la variabilité intraspécifique des traits au cours de 'ontogénése.

L’essentiel de cette étude repose sur une approche comparative des traits des especes. La plus
grande partie des mesures a été réalisée en serre, en conditions controlées, afin de garantir
I’absence de contrainte et une grande homogénéité d’environnement. Les plants agés de 2 a 3 ans
ont été élevés dans 3 traitements de lumicre distincts, intermédiaires entre la gamme observée
dans un gradient naturel et celle permettant une croissance optimale des plants. Les espéces ont
été sélectionnées de fagon a couvrir une large gamme de tempéraments vis-a-vis de la lumiere et
de disposer a priori d’une grande diversité de caractéristiques structurales foliaires (feuilles simples
et composées, de tailles tres variables, plus ou moins coriaces, de couleurs et de textures tres

différentes, a nervation plus ou moins marquées).

Les capacités photosynthétiques foliaires ont été estimées a 'aide d’un modele mécaniste de
photosynthese foliaire en régime permanent (Farquhar et al. 1980). Ce modele fonctionnel et
puissant permet de caractériser plus finement les capacités photosynthétiques que I’assimilation
nette maximale de CO, en lumiere saturante (A,,). Il permet d’estimer 7z vivo les performances
apparentes de la Rubisco et de la chaine de transport d’électrons, avec deux parametres clés : la

vitesse maximale de carboxylation (1 umol m? s') et le flux maximal délectrons

max>
photosynthétique (J,,., umol m? s™). L’approche économique du bilan de carbone foliaire a été
centrée sur lestimation des durées de vie moyennes des feuilles et le calcul des couts de
construction, des temps de retour sur investissement et de la durée de vie optimale (Kikuzawa

1991, Kikuzawa 1995) des métameres (la feuille et sa structure de support).

Enfin, afin de disposer d’arbres de dimensions différentes, dans des conditions d’éclairement
différentes, la derniere partie de cette étude a été réalisée 7z sitn sur deux especes appartenant a
une méme famille botanique (Caesalpiniaceae), tres représentées en Guyane francaise, et a tendance
plutot héliophiles (ou hémi-tolérante a 'ombre). L’objectif de cette étude étant de comparer des
stades d’individus encore jeunes, les stades de développement choisis étaient (1) les semis non
ramifiés, (2) les semis en début de ramification et (3) les jeunes arbres en début de formation de

leur couronne.
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type composé ou simple des feuilles est également précisé.

Tableau . Liste des espéces étudiées, familles botaniques, abréviations et tempéraments vis-a-vis de la lumiere. Le

Tempérament vis-a-vis

Espéces Familles Codes de la lumiére ! Type de feuille
Amanoa guianensis ].B. Aublet Euphorbiaceae Ag Tolérante a I’ombre Simple
Bagassa guianensis J.B. Aublet Moraceae Bg Pionniére Simple
Carapa procera A.P. De Candolle Meliaceae Cp Héliophile / non pionniére ~ Composée
Cecropia obtusa Trécul. Cecropiaceae Co Pionniére Simple
Eperua falcata ].B. Aublet Caesalpiniaceae ~ Ef Tolérante a 1’ombre Composée
Hymenaea courbaril Linnaeus Caesalpiniaceac  Hc Tolérante a I’ombre Composée
Pouteria sp. J.B. Aublet Sapotaceae Ps Tolérante a I’ombre Simple
Pradosia cochlearia (Lecomte) Pennington ~ Sapotaceae Pc Tolérante a I’ombre Simple
Protium opacum Swart Burseraceae Po Tolérante a 1’ombre Composée
Sextonia rubra (Mez) van der Weff Lauraceae Sr Tolérante a 1’ombre Simple
Symphonia globulifera Linnaeus f. Clusiaceae Sg Tolérante a 1’ombre Simple
Tachigali melinonii (Harms) Barneby Caesalpiniaceac  Tm Héliophile / non pionniére ~ Composée
Vouacapoua americana .B. Aublet Caesalpiniaceac  Va Tolérante a I’ombre Composée

I-Voir Molino et Sabatier (2001)
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II. Matériel et méthodes

II.1  Choix des dispositifs expérimentaux

La majeure partie des expérimentations présentées dans ce document ont été effectuées en
conditions controlées dans une serre expérimentale a Kourou en Guyane francaise (5°10°N,
52°40°W, Amérique du sud) sur de jeunes plants suivis de leur premiere a leur troisieme année. 11
est certain que les expérimentations sur le terrain sont nettement plus réalistes mais il y est
impossible d’évaluer et de dissocier la plupart des facteurs (biotiques comme abiotiques) pouvant
influer sur les plants. Ceci est d’autant plus vrai en FTH que l'environnement y est tres
hétérogene avec lexistence de microenvironnements distincts en température, en déficit de
pression de vapeur et tout particuliecrement en éclairement relatif (avec notamment le phénomene
des « sun-flecks ») (Strauss-Debenedetti and Bazzaz 1996). De plus, il y est également impossible
d’évaluer I'age (chronologique) des plants sur lesquels on souhaite travailler. Enfin, il est
impossible de trouver sur le terrain I'ensemble des especes étudiées ici dans des conditions
comparables et dans une gamme large d'environnements lumineux. Une étude réalisée i situ sur
Eperna falcata (mais qui n’est pas présentée ici) n’a permis de trouver des individus qu’entre 1 et

10% d'irradiance relative au rayonnement incident solaire.

Dans le cadre d’'une comparaison interspécifique, il était nécessaire de travailler en conditions
controlées, dans un environnement le plus homogene possible (températures du sol et de lair,
humidité relative, propriétés et composition chimique du sol, apport quotidien en eau). Bien
¢évidemment, élever des plants en pots engendre des contraintes sur la croissance en général et la
croissance racinaire plus particuliecrement. Il est donc important de bien considérer que cette
étude est une étude comparative et que les valeurs absolues des traits mesurés en serre
correspondent a des « potentiels » dans un environnement sans contrainte forte et ne sont pas

directement transposables sur le terrain.
II.2  Les espéces

Treize especes d’arbres de la forét tropicale humide guyanaise, appartenant a 9 familles
botaniques différentes, ont été sélectionnées pour cette étude (Tableau I, Figure 7 et Annexe

1). Une quatorzieme espece, Dicorynia guianensis Amshoft a également été étudiée zn situ (Projet de
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Figure 7. Photographies des feuilles des 13 especes étudiées :
1. Amanoa guianensis ].B. Aublet; 2. Bagassa guianensis ].B.
Aublet; 3. Carapa procera A.P. De Candolle; 4. Cecrgpia obtusa
Trécul; 5. Eperua fakata |.B. Aublet; 6. Hymenaea courbari/
Linnaeus; 7. Pouteria sp. |.B. Aublet; 8. Pradosia cochlearia
(Lecomte) Pennington; 9. Protium opacum Swart; 10. Sextonia
rubra (Mez) van der Weff; 11. Symphonia globulifera Linnaeus f.;
12. Tachigali melinonii (Harms) Barneby ; 13. Vowacapona
americana ].B. Aublet.



Figure 8. Photographies du dispositif expérimental. a. Mesure de I’éclairement relatif a I'aide de capteurs instantanés de PAR
(Rayonnement Photosynthétiquement Actif) placés au-dessus des plants et reliés a (c) une centrale d’acquisition des données
(novembre 2003). b. vue extéricure de la serre. d. vue intérieure de la serre (septembre 2004).

t5 t10 t20
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Figure 9. Disposition des plants dans la serre expérimentale. Les pots de plantules ont été répartis dans trois
blocs correspondant a trois traitements de lumiere : ts, t;, et t,, selon la configuration expérimentale 2x3 lignes de
25 plants par bloc, chaque ligne contenant au moins un individu de chacune des espéces positionné au hasard. Les
abréviations correspondent aux 13 especes étudiées (voir Tableau I), les X a des emplacements inoccupés
(initialement 2 autres espéces appartenaient a I'expérimentation). Les individus encadrés indiquent la position des
capteurs de lumiére lors de la campagne de mesure de septembre 2004.



Tableau II. Moyennes, écarts-types et valeurs maximales et minimales des éclairements relatifs mesurés dans les
trois traitements de la serre (ts, t; et t,,). Les mesures ont été réalisées pendant 3 jours successifs en novembre
2003 et septembre 2004 a I'aide de capteurs instantanés de PAR. Les éclairements relatifs sont exprimés en % du
rayonnement solaire extérieut.

novembre 2003 septembre 2004
Traitement moyenne +ec.type Min  Max moyenne + ec.type  Min  Max
ts 4.64+£0.9 331 633 4.66+0.6 3.68  6.11
tio 8.77+1.8 622 132 9.26+0.8 8.04 11.61
ta 18.72+1.2 17.15 213 203+1.1 184 226

BisEoomizmi7 W 20

mars 2005

30 cm (base du plant) 90 cm

Figure 10. Courbes d’isoréponse de I’éclairement relatif dans la serre expérimentale. Les mesures ont été réalisées a 'aide
d’un ceptomeétre (AccuPAR, Model PAR-80, Decagon Devices, Inc., USA) a trois hauteurs : 30 cm, 90 cm et 160 cm du
sol en mars 2005. Les croix représentent la position des points de mesures dans chacun des 3 traitements. 1.’éclairement
relatif est exprimé en % du rayonnement solaire extérieur.
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Figure 11. Comparaison des mesures d’éclairement relatif (moyennes et intervalles de confiance) effectuées a 160 cm du
sol (H3) recu par chacune des espéces, dans chacun des traitements de lumiere (ts, t;, et t,). Une Anova factorielle, pour
les effets espece (13 especes) et traitement (3 traitements, ts, t;, et t,) confirme les différences d’éclairement relatif entre
les 3 traitements (F= 513, P<0,05) et que toutes les especes regoivent un éclairement comparable au sein d’un traitement
donné (i.e. I'effet espece est non significatif et aucune interaction n’est observée).
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publication 3) mais ne faisait pas partie du dispositif en serre. Différents critéres sont a I'origine du
choix des especes et la liste a été établie de facon a couvrir une large gamme de tempéraments
vis-a-vis de la lumiére (de tolérantes a Pombre a pionniéres) et @ priors, de structures foliaires. La
disponibilité des graines et des semis sur le terrain ainsi que le taux de survie des individus apres
repiquage ont ensuite conditionné le choix définitif des especes. Ainsi, Inga thibandiana De
Candolle et 17rola michelii Heckel, deux espéces héliophiles, initialement incluses dans
Pexpérimentation, ont été exclues au cours de la premicre année en raison dune trop forte

mortalité.

I’ensemble des plants étaient issus de graines ou de semis (selon la disponibilité sur le terrain) de
I'année 2003 (mars-juillet 2003). Les semis ont été transplantés dans des pots de 30L contenant
un mélange de terre (horizon A) et de sable (avec un rapport de 2 volumes de terre pour 1
volume de sable). Tous ont été placés sous les niveaux de lumicre définitifs en décembre 2003.
Les premieres mesures ont débuté en mars 2004, les plus vieux individus étaient alors agés d’'un

an environ.

11.3 Description du dispositif expérimental de la serre

II.3.1  Disposition des plants

Trois parties contigués (blocs), mesurant chacune 5 x 12,5m, correspondant a trois traitements
d’éclairement relatif : ts, t,, et t,, ont été créées a aide d’ombrieres placées a 260 cm du sol
environ. Les pots de plantules ont été répartis dans ces trois blocs selon la configuration
expérimentale suivante : 2x3 lignes de 25 plants par bloc, chaque ligne contenant au moins un
individu de chacune des especes positionné au hasard (Figure 9). La distance entre deux
individus était de 40 cm sur chaque ligne et entre deux lignes adjacentes. Au sein d’'un méme bloc,

des allées de 1 m de large séparaient les 3 paires de lignes successives.

I11.3.2  Les conditions environnementales

L’environnement lumineux

Des capteurs quantiques dans le PAR (Solems PAR/CBE 80, S.A., Palaiseau, Fr.) ont été utilisés
pour caractériser 'environnement lumineux de la serre. Au total, 36 capteurs ont été disposés au
dessus des plants et mis a niveau (Figures 8 et 9). La somme des flux quantiques enregistrés sur

3 journées (de 6H30 a 18H30) a été exprimée en % de la somme des flux mesurés sur un capteur
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Figure 12. Moyennes (et écarts-types) de 'humidité relative de Pair (%), de la température de l'air et du sol (°C). Les
mesures ont été réalisées sur 3 périodes : du 20 juillet au 8 septembre 2004, du 09 novembre 2004 au 21 janvier 2005 et
du 26 mai 2005 au 13 novembre 2005. Les moyennes calculées séparément pour la journée et pour la nuit sont

indiquées pour chacun des traitements (ts, t;, et ty).
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Figure 14. Comparaison des humidités relatives du sol (moyennes et écarts-types) entre le mois de janvier 2005 et le
mois de janvier 2006. Les moyennes sont présentées pour chacun des traitements de lumicre (A), et pour chacune
des especes indépendamment du traitement lumineux (B).
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de référence placé a Pextérieur. Deux campagnes de mesure de lumicre ont été effectuées, la
premicre en novembre 2003, la seconde en septembre 2004. Un léger effet « bordure » de bloc a
été observé, comme en attestent les valeurs extrémes mesurées (Tableau II). Les valeurs
moyennes mesurées par traitement, soit environ 4, 9 et 20% du rayonnement extérieur (dans le

PAR), ont permis de définir les traitements ts, t, et t,,respectivement.

Dans le but d’évaluer 'importance de Pombrage causé par la croissance des plants, des mesures
ont également été réalisées a 3 hauteurs : 30 cm (ce qui correspond a la hauteur des pots et a la
base des plants), 90 cm et 160 cm, appelées respectivement H1, H2 et H3. Ces mesures ont été
réalisées a 'aide d’un ceptometre (AccuPAR, Model PAR-80, Decagon Devices, Inc., USA). Une
premicre campagne a ¢été réalisée en mars 2005 avant la destruction des espéces pionnieres
(Cecropia obtusa et des Bagassa guianensis) et une seconde en juillet 2005. Ces mesures ont permis de
confirmer 'existence d’un effet ombrage non négligeable au sein de chacun des traitements
(Figure 10). Ainsi, un an apres le début de 'expérimentation, les intensités lumineuses mesurées
au niveau des hauteurs les plus basses (H1 et H2) sont homogenes entre les blocs : il n’existe plus
de différences significatives entre les trois traitements. En revanche, sur la hauteur H3, a 160 cm,
méme si les valeurs moyennes mesurées par traitement sont bien inférieures aux valeurs initiales,
les différences entre les trois traitements sont maintenues et aucun effet espece n’est apparu (i.e.,
on n’observe aucune espece qui serait systématiquement plus a ombre que ses voisines, en

raison d’une plus petite vitesse de croissance par exemple) (Figure 11).

Le climat de la serre

Des mesures de température de air et du sol ainsi que de 'humidité de I'air ont également été
réalisées au cours de trois périodes : du 20 juillet au 8 septembre 2004, du 9 novembre 2004 au 21
janvier 2005 et du 26 mai 2005 au 13 novembre 2005. Pour cela deux capteurs d’humidité et de
température de lair (sonde HMP45, Campbell Scientific, UK) ont été placés au centre des
traitements t; et t,, a hauteur de plants et trois capteurs de température du sol (sonde 107,
Campbell Scientific, UK), soit un par traitement, ont été disposés dans des pots au centre des
traitements. L’ensemble de ces capteurs a été raccordé a une CR10X (Campbell Scientific, UK)

alimentée a I’aide d’un panneau solaire (panneau solaire 10 W, Campbell Scientific, UK).

La température et 'humidité relative de Iair sous les ombrieres étaient tres proches des valeurs
ambiantes extérieures et aucune différence n’a été observée entre les trois traitements :
températute moyenne du jour: 29,1°C (min/max: 23,9/33,3 °C), humidité relative moyenne du

jour: 72,6 % (min/max 61/92 %). La température moyenne du sol pendant la journée était de
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Figure 15. Evolution de la longueur de I'axe principal au
cours du temps pour chaque espece et chaque
traitement (ts, t;, et t,)). Les points correspondent aux
valeurs moyennes des longueurs a chaque date de
mesure pour 10 individus par traitement



Matériel et méthodes

24.7°C (min/max 21,4/30,0) et de 24,4°C (min/max 21,7/28,3) pendant la nuit (Figure 12). Peu
de variations de températures et d’humidité ont été observées au cours de 'année. On note tout
de méme une légere augmentation de ’humidité de I’air, associée a une légere diminution des

températures pour les mois de janvier et février 2005 (Figure 13).

L’irrigation de chaque plant, manuelle dans un premier temps, a été automatisée en octobre 2004
par distribution de I’eau par un systéme « goutte a goutte ». Trois circuits indépendants ont été
installés (un par traitement de lumicre) et les durées de distribution ont été ajustées pour chacun
des traitements. L’humidité volumique du sol a été estimée (15 janvier 2005 et 20 janvier 2000) a
'aide d’une sonde TDR Trime FM2 (Imko, Ettlingen, Allemagne) et maintenue entre 15 et 32%
(Figure 14).

Les traitements phytosanitaires et la fertilisation

L’ensemble de la serre a été traité régulicrement avec un insecticide systémique (Lannate, Du
Pont de Nemours, France) et ponctuellement avec un insecticide de contact (Endosulfan). Un

fongicide (Ortiva, Syngenta, Belgique) a également été utilisé en cas d'attaques fongiques.

Les plants ont tous été fertilisés en juillet 2004 avec un fertilisant complet a libération lente

(Multicote 4, 17 :17 :17 ; N, P, K) : 1,5 g/1 de substrat soit 40 g pat pot.

I1.3.3  Croissance des plants

Des mesures de hauteur (longueur) et de diametre ont été régulicrement réalisées sur 'ensemble
des individus (Figure 15), soit 11 passages au total tout au long de lexpérimentation. Les
diametres (mm) ont été mesurés a la base de I’axe principal et la hauteur correspond a la longueur
(cm) de l'axe principal. On notera que pour les deux especes a croissance sympodiale, Eperna
faleata et Hymenaea courbaryl, la mesure a parfois été difficile (tout particulierement pour Hymenaea
courbaryl qui ramifie tres tot) et plusieurs axes ont du étre suivis lorsque le principal n’était plus
aisément identifiable. Cette difficulté est trés certainement a lorigine de 'absence de différence
entre les 3 courbes d’évolution des hauteurs au cours du temps correspondant aux 3 traitements
(Figure 15). La croissance relative (“relative growth rate”, RGR, cm.cm™.an™) de chaque individu

a également été estimée selon :

RGR = ((InH,, — InHyy)/ (2 — t1)) x 12 )
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Figure 16. Comparaison des croissances relatives en longueur, RGR (moyennes et
intervalles de confiance) de chacune des especes, dans chacun des traitements de lumiére
(ts, tyo €t ty). Une Anova factorielle, pour les effets espece (13 espéces) et éclairement relatif
(3 traitements, ts, t;, et t,,) confirme des différences de croissance entre especes (F= 101 ;
P<0,001), des différences de croissance entre les traitements (F=50 ; P<0,01) ainsi que
Pexistence d’interactions significatives entre les facteurs (F=3,7 ; P<0.01).
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avec H, et H,,les hauteurs (cm) au début (t1) et a la fin de Pexpérimentation (t2).

Les vitesses de croissance des especes étaient différentes, cependant pour une espéce et un

traitement donné les vitesses de croissance étaient assez homogenes (Figure 16).
II.4  Les mesures de capacités photosynthétiques foliaires

Les capacités photosynthétiques foliaires ont été estimées soit (7) par I'assimilation nette de CO,
en lumicére saturante et CO, ambiant (A, umol CO, m™ s ; Projet de publication 2), soit (2) a I'aide
des deux parametres clés d’'un modele de photosynthése foliaire : la vitesse maximale apparente

de carboxylation (1, umol CO, m? s') et le flux maximal apparent d’électrons

max>

photosynthétique (J,..., umol e m? s (Projets de publications 1 et 3).

II.4.1  Un mod¢le semi-mécaniste : le modeéle de Farquhar e a/. (1980)

Description du modéle

La vitesse maximale de carboxylation (1., umol CO, m” s™) et le flux maximal d’électrons
photosynthétique (], pmol ¢ m? s') ont été estimés a l'aide du modéle biochimique de
photosynthese développé par Farquhar ef a/ (1980). 11 s'agit d'un modele intégrant les échanges
gazeux, les cinétiques enzymatiques des réactions biochimiques liées a la fixation du CO2, et le
flux d'électrons dans les membranes photosynthétiques. Dans ce modele, la feuille est considérée
comme un milieu homogene (pas de gradient de CO2 et d'éclairement dans le mésophylle) et les
chloroplastes fonctionnent de fagon identique. Ce modele s'applique en régime permanent et i

vivo. La version utilisée dans cette étude est celle de Harley et Tenhunen (1991).

Le modele repose sur 'hypothése que I'assimilation nette de CO, par la feuille est le résultat de
trois processus : (1) le prélevement de CO: par l'activité carboxylase de la Rubisco (enzyme clé du
cycle de Calvin) dans le chloroplaste, (2) le dégagement de CO: dans la mitochondrie par la
photorespiration et (3) la respiration liée au cycle des acides tricarboxyliques (cycle de Krebs).
Lors du cycle photorespiratoire, la steechiométrie des réactions est de 0,5 mole de COz libérée
pour 1 mole de O: fixée. I assimilation nette de CO, (A, umol CO, m™ s') peut ainsi étre décrite

comme suit :

A=V, — 05V, — Ry = V,(1 - 0.5V,/V}) — Ry @
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avec 7, la vitesse de carboxylation du RuBP par la Rubisco, 17, la vitesse d’oxygénation du RuBP
par la Rubisco et R, la respiration (production de CO, autre que par la photorespiration). Le
rapport 17, /17, est déterminé a la fois par les propriétés cinétiques intrinséques de la Rubisco,

ainsi que par la disponibilité relative de ces deux substrats.

Ainsi, la vitesse de carboxylation (conditionnée par les propriétés cinétiques et la quantité de

Rubisco présente dans la feuille) peut étre limitée par :

- la concentration relative en substrat (CO,) ;

- lalumiere (PFD, Densité de Flux de Photons dans le PAR) viz la régénération du RuBP.

Plus précisément, I'activité de la Rubisco peut étre soit saturée en RuBP (et donc controlée par les
caractéristiques de la Rubisco et les concentrations en CO,), soit limitée en RuBP (c’est-a-dire par

la vitesse de régénération du RuBP).
- Assimilation a RuBP saturant

La vitesse de carboxylation a RuBP saturant (IV)) est controlée par les propriétés enzymatiques de
la Rubisco et par les concentrations en CO, et O, (qui sont, respectivement, les inhibiteurs
compétitifs des activités oxygénase et carboxylase de la Rubisco). W, peut ainsi étre exprimée
selon un formalisme de type "Michaelis-Menten" (activité d'une enzyme en présence d'un

inhibiteur compétitif) :

M/C = chax Ci/[Ci + Kc(]- + Oi/Ko)] (3)

avec: 1/, la vitesse maximale de carboxylation (umol m” s™); C, la fraction molaire de CO,

cmax>
dans les espaces intercellulaires (umol mol™) ; O, la fraction molaire de 'oxygene (umol mol™) et
K. et K, respectivement les constantes de Michaelis-Menten de la carboxylation et de
Poxygénation. En remplagant 17, par I/, dans I’équation (2), on obtient une estimation de

l'assimilation 2 RuBP saturant, Ac.
- Assimilation 2 RuBP limitant

La vitesse de carboxylation a2 RuBP limitant (V) dépend de la vitesse de sa régénération, laquelle
dépend de la fourniture d'ATP et de NADPH par les réactions photochimiques (transfert

d'électrons). L’expression de la limitation de la vitesse de la carboxylation par ce facteur est :
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W =JC;/[4(C; +0;/7)] 4)
J=aQ/[1+ a*Q*/[fax 1™ ®)

avec: 7, le facteur de spécificité de la Rubisco ; J, le flux d’électrons photosynthétique ; «, le
rendement quantique apparent du flux d’électrons ; 0, la densité de flux de photons dans le PAR
(umol m” s™) et ] le flux maximal d’électrons photosynthétique (umol m” s™). En remplacant

I, par I, dans I’équation (2), on obtient une estimation de l'assimilation a2 RuBP limitant, Aj.

- Limitation par la vitesse d’exportation des trioses-phosphates

Lorsque I'éclairement est saturant et que C; devient tres élevé, la vitesse de carboxylation (V)
peut également étre limitée par la vitesse d'exportation des trioses-phosphates (trioses-P) depuis
le chloroplaste (voir Von Caemmerer 2000). Lorsque 'exportation des trioses-P produits pat le
cycle de Calvin excede la capacité d'utilisation des trioses-P pour la synthése d'amidon et de
glucose, la concentration en phosphate libre (Pi) décroit dans le chloroplaste car il se trouve fixé
sous forme organique. Les phosphates deviennent alors limitants pour la synthése d'ATP,
provoquant une diminution du rapport ATP/ADP et entrainant alors une limitation de l'activité

photosynthétique.

L’expression générale de I'assimilation nette de CO, est donc (apres réarrangement de I’équation

2):
A =[1-(0.50,)/(C)] — min{W,, W;,W,} — Ry ©)

La situation de limitation par les trioses-P étant rarement rencontrée 7 vivo sur les feuilles (elle ne
se produit qu’en situation de rétro-inhibition par I'exportation des glucides ou de tres fortes

carences en P), il n'en a pas été tenu compte dans cette étude.

Ajustement des parametres du modele

Le parametre 17 est considéré comme dépendant de la quantité de Rubisco active, et /. de la

quantit¢ de protéines de la chaine de transfert d'électrons photosynthétiques comme le

Cytochrome bf. Les parametres 17, et [ sont estimés a partir de courbes de réponse au CO,

cmax
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Figute 17. Coutbes de réponse de Iassimilation nette de CO, (4, pmol m?s?) a la fraction molaire en CO, dans les
espaces sous stomatiques (C, pmol mol™). Données expérimentales sur des feuilles de Cecropia obtusa et de Sextonia
rubra, 2 30°C sous 700 pmol m?s'de PFD. Les deux courbes, A, (limitation par la Rubisco) et A, (limitation par la
régénération du RuBP) permettent d’ajuster le modeéle et d’estimer la vitesse de carboxylation maximale (17,,,., pmol
m?sT) et le flux électron maximal (J,,,, pmol m?2s™). Il est important de noter que les parameétres 17, et ], ainsi
déterminés sont des parameétres apparents, les parametres réels ne pouvant étre déterminés que si la conductance
interne est connue.
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sous fort éclairement (A-C). Les courbes A-C; se caractérisent par l'existence de deux phases :
une phase de limitation par la concentration en CO, et une phase de saturation par la lumicre. I
est donc important d'imposer des concentrations en CO, suffisamment élevées pour obtenir les
deux phases et en particulier pour avoir suffisamment de points sur le segment correspondant a la
limitation par RuBP. L'estimation de 17, est réalisée en ajustant la relation entre A et C dans la
région de la courbe ou RuBP est supposé saturant. Cette estimation est dépendante de la valeur
choisie pour les constantes cinétiques K. et K et la spécificité de la Rubisco. . est estimé en
ajustant la relation entre A; et C; a éclairement saturant, dans la région de la courbe ou le RuBP
est supposé limitant, et ou 'assimilation devient peu dépendante de la fraction molaire de CO,
(Figure 17). L’ajustement des courbes théoriques du modele de Farquhar (1980) aux données
expérimentales (courbes A4-C) a été réalisé selon une régression non linéaire par la méthode des

moindres carrés, sous le logiciel SAS (Newton method, ProcNLIN, SAS v.8.1, SAS Institute Inc.,
Cary, NC).

Paramétrisation du modéle

- Les constantes cinétiques de la Rubisco. K_ et K, sont les constantes cinétiques de Michaelis—

Menten de la Rubisco respectivement pour les activités carboxylase et oxygénase. Dans son
ouvrage consacré aux modeles biochimiques de photosynthese foliaire, Von Caemmerer (2000)
fournit un tableau récapitulatif de ces parametres estimés chez les plantes ayant un métabolisme
de type C3 et montre que K_ et K varient respectivement de 59 et 72 % selon les especes. Dans la
majorité des travaux de modélisation, les parameétres K. et K, sont considérés constants chez les
plantes C;, et un couple de valeurs est choisi parmi celles publiées. La spécificité¢ de la Rubisco
correspond au rapport entre les vitesses de carboxylation et d'oxygénation lorsque COzet Ozsont
a la méme concentration aux sites actifs de l'enzyme. De la méme manicre que pour les
constantes cinétiques de la Rubisco, la spécificité est considérée comme constante chez les
especes en C3 dans la plupart des travaux de modélisation. La variabilité de ce parameétre et les
méthodes permettant de l'estimer 7z wvivo ont été discutées par Piel (2002). Les valeurs de

parametres utilisées dans cette étude sont présentées dans le Tableau III.

- Sensibilité a la température. La plupart des paramétres du modeéle repondent a la

température foliaire. Pour K, K, 7et R, cette sensibilité peut étre formalisée de la fagon suivante

(Sharpe and DeMichele 1977, Leuning 1997) :
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Table I11. Liste des parameétres utilisés pour ajuster le modele de photosynthese foliaire de Farquhar ef al.

(1980) aux courbes A-C..

Valeurs
Valeurs "
Parametres Symboles ) . | Jordan et Ogren (1984) et Unités
(Bernacchi et al. 2001) von Caemmerer ef al.

(1994
Rendement quantique o 0.24 0.24 Mol e mol” photons
Affinité de la Rubisco pour le . 40.49 40.00 Pa
CO,a25°C
Energie d’activation de K AH, (K.) 79 430 70 000 J mole™
Affinité de la Rubisco pour 1’0, K, 27 840 25000 Pa
a25°C
Energie d’activation de K, AH, (K,) 36380 15 000 Jmole™
Point de compensation pour la r# 4.275 3.875 Pa
photorespiration a 25°C
Energie d’activation de I'* AH, (T*) 37830 27000 J mole’!
Equivalent de la concentration 0 21000 21000 Pa

en O, dans le chloroplaste

Tparamétres utilisés dans le projet de publication 1. ?* paramétres utilisés dans le projet de publication 3.

Figure 18. a. Analyseur d’échanges gazeux a
infrarouge en circuit ouvert (CIRAS-1, PP-
System, Hitchin, UK) et b. sa chambre foliaire
Parkinson (2.5 cm?)
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P(T) = P(Tref)exp[AHa/RTref (1- Tref/T)] ()

avec P(T,.) la valeur du parameétre a la température de référence T, (en général 25°C, 298,16 K),
AH, (J mol") I’énergie d’activation du paramétre, R (8.3143 ] K' mol") la constante des gaz

parfaits et T (K) la température de la feuille.

De la méme maniere, la sensibilité de 17, et [ ala température se décrit en ajoutant un terme

cmax

décrivant les processus de désactivation :
P(T) = (P(Tref)e[AHa/RTref (1—T et /T)]/(l + e[AST_AHd/RT])) X (1 + e[ASTref _AHd/RTref]) (8)

avec AS (] K'mol") un terme d’entropie et AH, (] mol") énergie d’activation des paramétres et
P(T,.) la valeur potentielle du parameétre si on ne se trouve pas dans une situation d’inhibition liée

aux températures élevées (Leuning 1997, Wohlfahrt et al. 1999).

Afin d’éviter des problemes de condensation au niveau de la chambre d'échanges gazeux, les

mesures ont été réalisées a 30°C.

Dans le projet de publication 3, dans le cadre des mesures sur le terrain, les parametres 17, et [
ont été ramenés a une température de référence de 25°C (298.16 K) mais étant donné le manque
de données disponibles sur les especes tropicales, nous avions utilisé les parametres de réponse a
la température calculés par Dreyer ez a/. (2001) pour des semis d’especes tempérées (AH, (17,0
73 000 ] mol" ; AH,(J,..) 57 900 J mol"; AH,(R,)) 32 000 ] mol"). Cette correction n’a pas été

effectuée pour les données du projet de publication 1.

- La conductance interne foliaire. La fraction molaire de CO, utilisée dans le modele

correspond a celle du chloroplaste, au niveau des sites de carboxylation de la Rubisco. On
considére que le gradient de fraction molaire entre la cavité sous-stomatique (C) et les sites
enzymatiques de carboxylation (C,) est négligeable par rapport au gradient entre 1'air ambiant (C,)
et la cavité sous-stomatique (C). Par conséquent, il a été considéré que C; constitue une bonne
approximation de C.. En réalité cette approximation est fausse et le gradient de fraction molaire
C-C. ne peut pas étre négligé. Il existe a ce jour, six méthodes permettant d’estimer la
conductance interne, g, (Warren 2006) que nous ne détaillerons pas ici. L'une d’elles consiste a
utiliser une formulation plus compléete du modele de photosynthese, intégrant explicitement une

résistance/conductance interne pour réaliser les ajustements aux coutbes A-C (Ethier and
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Livingston 2004). Nous avons tenté d'utiliser cette formulation du modele pour évaluer la
résistance interne mais les essais effectués sur nos données n’ont pas été concluants et ont donc

été abandonnés. Les valeurs de 17 et de J . présentées dans cette étude doivent donc étre

considérées comme des I et ] apparents. Ainsi, I/

cmax

apparent est un parametre intégrant a

la fois une composante métabolique et une composante diffusive. En revanche, I'estimation de
Joax €5t trés peu dépendante de l'existence d'un gradient entre C; et C,, puisque ce parameétre est

estimé a une fraction molaire de CO, saturante (C, > 500 pmol mol ).

I1.4.2  Les mesures d’échanges gazeux foliaires

Les mesures d’échanges gazeux sont détaillées dans chacun des projets de publications présentés

en fin de document et seule la procédure générale est abordée dans ce paragraphe.

Les échanges gazeux ont ét¢ mesurés avec un analyseur a infrarouge en circuit ouvert (CIRAS-1,
PP-System, Hitchin, UK) équipé d’une chambre foliaire Parkinson (2.5 cm?) (Figure 18). Les
courbes A-C ont toutes été réalisées sur des feuilles jeunes matures (en général sur Iavant
derniére unité de croissance). Pour 'ensemble des expérimentations, la température des feuilles et
le déficit de pression de vapeur ont été maintenus respectivement autour de 30°C et de 1,6 KPa.
Une densité de flux de photons de 700 umol m™ s a été utilisée aprés avoir vérifié que 'on se
trouvait a saturation. [’assimilation nette de CO,, A, et la fraction molaire de CO, au niveau des
chambres sous-stomatiques, C, ont été estimées pour une gamme de valeurs de CO,
atmosphérique (C,) imposées et croissantes. Pour chaque courbe de réponse un minimum de
douze mesures a été effectué. Chaque courbe A4-C; a nécessité de une heure a trois heures de

mesures. Les valeurs de respiration foliaire (R,)) ont été mesurées a 'obscurité et utilisées a la

place de la respiration estimée par le modéle. L'assimilation nette de CO, en lumiére saturante
Ay, (wmol CO, m?s™), a été mesurée sous des concentrations de CO, de 380 * 3,7 umole mole™
et un PFD saturant de 700 pmol m * s ' sans que la température de la chambre de mesures et le

VPD ne soient imposés (a Pexception des A, présentés dans les projets de publications 1 et 3, qui

sat
. . . , . _ 1
correspondent aux valeurs d’assimilation mesurées au point de C,=380 pmole mole ™, des courbes

A-C).

Les rapports 1/,.../N (umol CO, mmol N's"), J /N (umol e- mmol N s7) et A /N (plus

sat

communément noté PNUE, (umol CO, mmol N' s') ont été calculés afin d’estimer

linvestissement de I'azote foliaire dans la machinerie photosynthétique. Iinvestissement d'azote

dans Plinterception de la lumiere était estimé par le rapport Chl/N. Ces estimations de PNUE
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nous ont semblé plus fiables que le calcul des allocations relatives d'azote foliaire au processus de
carboxylation (essentiellement la Rubisco), de la bioénergétique et de l'interception de la lumiere,

a partir des équations de Niinemets et Tenhunen (1997).

11.4.3 Définition du cotlit de construction

Le cott de construction d’un organe (tige, feuille, pétiole, racine...) est défini comme la quantité

de glucose nécessaire a la fabrication d’un gramme de biomasse de cet organe (Penning De Vries

etal. 1974).

Plus précisément, le cott de construction correspond au carbone investi pour permettre la
croissance, c’est-a-dire (7) la production de squelettes carbonés et (7) la respiration de croissance

associée a la réduction de ces squelettes.

A partir de la photosynthese, la plante élabore des substrats (du glucose) :

e Une partie du glucose est utilisée pour la respiration et donc fournit I’énergie nécessaire,
sous forme d’ATP et de pouvoir réducteur (NAD(P)H) a () la_maintenance de la biomasse

existante et a I'absorption des minéraux ou a (%) la croissance, c’est-a-dire aux processus de

biosynthese associés a la production de biomasse.

e [’autre partie du glucose est utilisée pour I’élaboration de squelettes carbonés a l'origine de

molécules diverses (acides organiques, suctres structuraux et non structurausx, lignines, protéines,

phénols, lipides).

Les tissus végétaux contiennent une trés large gamme de composés chimiques que l'on peut
catégoriser dans un nombre limité de classes de constituants qui de maniere générale représentent
90-95% de la biomasse d’une plante (Chapin III 1989, Poorter and Villar 1997). Dans leur
synthése Poorter et Villar (1997) distinguent 8 catégories : (1) les lipides, (2) les lignines, (3) les
phénols solubles (tanins, flavonoides), (4) les composés organiques azotés (« protéines », ADN,
ARN, chlorophylles et acides aminés), (5) les hydrates de carbone structuraux (cellulose,
hémicellulose et pectine), (6) les hydrates de carbone non structuraux (amidon, fructane', sucrose,
glucose, fructose), (7) les acides organiques et (8) les minéraux. Pour chacune de ces grandes
classes de composés une quantité de glucose est exigée pour produire le squelette carboné et pour
fournir 'énergie nécessaire aux réactions (ATP et NAD(P)H) selon la voie biosynthétique la plus

probable (Tableau IV).

! Polymere de fructose
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Table IV. Quantité de glucose nécessaire pour produire 1 g de composés
(données de Penning de Vries ez al. (1983)). D’apres Poorter et Villar (1997).

Colts de construction

Classes de composés (g glucose g'l)

Lipides 3.03
Phénols solubles 2.60
Protéines (avec NO3-) 2.48
Lignine 2.12
TSC 1.22
TNC 1.09
Acides organiques 0.91
Minéraux 0.00
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Figure 19 : Rapport entre les cotts de construction et la teneur en carbone des composés modeles de divers groupes de
constituants de la biomasse de la plante. 1. Acides otrganiques ; 2. Glucose/sucrose/amidon ; 3. (Hémi) cellulose ; 4.
Protéines (avec NH,*) ; 5. Prunasine (un glucoside cyanogénique) ; 6. Acide caféique (un phénol) ; 7. Chalcone de
Narrengenin (un flavonoide) ; 8. Umbelliferon (une coumarine) ; 9. Lignine ; 10. Diplacol (un flavonoide) 11. nicotine
(avec NH,", un alcaloide) ; 12. Lipides ; 13. Limonéne (un monoterpéne) ; a. Protéines (avec NOy) ; b. Acide ellagique (un
tanin) ; c. Prunasine (avec NOy) ; d. Nicotine (avec NOy). La ligne de régression est ajustée sur les points 1 a 13. Les
couts de construction sont tirés de Penning Vries et al. (1974 ; 1983), Merino et al. (1984) ; Lambers et Rychter (1989). Les
cotts pour l'acide ellagique cortespondent a un essai expétimental (Lambers and Rychter 1989). D’apres Poorter (1994).
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On utilise a ce jour quatre méthodes d'estimation des coutts de construction :

- Analyse de la composition biochimique totale : on mesure la composition biochimique totale

et on pondére chaque concentration de composé par son cout, calculé selon la voie
biosynthétique la plus probable. I.’ensemble sommé fournit le cout de construction de 'organe

ou de la plante considéré(e).

- Estimation du cott par la chaleur de combustion : la méthode calorimétrique repose sur la

détermination de la concentration en azote organique, de la teneur en cendres et de la chaleur de
combustion du matériel végétal en brilant un gramme de biomasse dans un microcalorimetre et
en mesurant la chaleur qui s’en dégage. Plus il y a de chaleur dégagée, plus le cott de construction
est élevé. Ainsi, briler un gramme de lipides, libere plus d'énergie que briler un gramme de

sucres non structuraux (glucose, fructose, sucrose).

- Analyse de la composition élémentaire. Comme le cott de construction semble étroitement

lié a I'état d'oxydation/réduction de la biomasse (McDermitt and Loomis 1981), les composés
réduits sont plus couteux que les composés oxydés. Ainsi, a partir de la composition élémentaire,
du degré d’oxydation des constituants de la biomasse et de la forme de ’azote absorbée, on peut
calculer le degré de réduction (r) de la matiere végétale qui est ensuite utilisé pour estimer le

nombre de moles de glucose nécessaires pour fournir le squelette carboné (« équivalent glucose »,

GE).

- Estimation du cout par la teneur en carbone. Cette estimation qui est de loin la plus simple,

est celle que nous avons utilisée. Elle est détaillée dans le paragraphe suivant.

I1.4.4  Estimation des cotts de construction par la teneur en Carbone

Description du calcul.

Cette estimation, la plus simple a mettre en ceuvre, a été proposée a lorigine par Vertregt and
Penning De Vries (1987). Puisque I’état de réduction des différents composés est corrélé a leur
teneur en carbone, l'estimation de la teneur en cendres et en carbone de la matiére végétale
permet d’évaluer le cott de construction de maniere satisfaisante. Ainsi, c’est la corrélation entre
la teneur en carbone et le cout de construction d'un certain nombre de composés, établie par
Poorter (1994), qui est a origine de I"équation de calcul des cotts de construction utilisée dans la

présente étude (Figure 19). Cependant, cette régression n’est valable que si NH," est la source

37



Matériel et méthodes

exclusive d’azote. En effet, si 'azote provient de I'assimilation de nitrates, la régression n'est plus
valide, car le cotut des protéines (points a et d) se situe bien au-dessus de la régression. Dans de
telles situations, 'azote organique (I\..) doit étre déterminé séparément et la formule inclut un

cout additionnel pour la réduction des nitrates.

Les cotts de construction des différents organes ont ainsi été estimés a partir des teneurs en
carbone de ces derniers selon 'approche de Vertregt and Penning De Vries (1987) modifiée par

Poorter (1994) :

CC = [~1.04 + 5.077C, /(1 — Min)] x (1 — Min) + 5.325 X Nyp, )

avec CC le cout de construction (g glucose g Mati¢re Séche), C, la teneur totale en carbone (g g’

MS), Min le contenu en minéraux (g g' MS) et N, la teneur en N organique (g g' MS).

org

La premicére partie du premier terme correspond a I’équation de la relation linéaire entre les CC et
la concentration en C de 13 composés (Figure 19). La seconde partie du premier terme corrige la
concentration en minéraux contenus dans la biomasse, en supposant la séparation des cotts pour
le prélevement des nutriments et pour la croissance. Le second terme correspond au cout
additionnel pour la réduction des nitrates, en faisant I'hypothese que tout I'azote est assimilé sous

forme de nitrates.

Estimation de la composition biochimique.

Les concentrations en C et en N totales (respectivement C, et N,,, mg g’ MS) sont estimées par
analyse ¢lémentaire. En mesurant séparément la concentration en nitrates (N minéral dans les
tissus), il est possible d’évaluer la concentration en N organique (IN,,,) a partir de la concentration

en NN totale. Les minéraux peuvent étre assimilés aux cendres (mesurées par calcination).

., ., . 1 , N .
- Les minéraux. La teneur en minéraux (Min, g ¢ MS) est calculée a partir des teneurs en

cendres, en nitrates et en carbonates car la masse des cendres ne refléte pas directement la
minéralomasse. Lors de la calcination, d’une part les nitrates se volatilisent entrainant une sous-
estimation des minéraux de I'échantillon et d’autre part des carbonates issus de la réaction des
oxydes avec le dioxyde de carbone atmosphérique apparaissent entrainant alors une surestimation

des minéraux de ’échantillon (Barthod 2000).
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Min = Cendres + NO3 — (4A) % 30 (10)

avec Min la teneur en minéraux (mg g MS), Cendres la teneur en cendres (mg g MS), NO; la
concentration en nitrates (mg g MS) et .AA4 Ialcalinité des cendres (mEq. g MS) multipliée par

la masse de carbonates par équivalent de charge (30 mg mEq™")

En considérant que les deux corrections se compensent partiellement, les minéraux, qui ne
représentent que 5% de la biomasse végétale, ont été estimés par les teneurs en cendres
uniquement. Selon Barthod (2006), cette approximation n’entrainerait qu’une surestimation de

1,5 % en moyenne du CC.

- I’azote et le carbone. Les teneurs en N et en C totales (%) sont mesurées a I'aide d’un

analyseur élémentaire. Si la concentration en nitrates (soit 'azote inorganique, NOj) est connue,
il est possible d'estimer la concentration en azote organique (IN,,,) a partir de la teneur en N. Les
nitrates ne représentent en général que quelques pourcents de I'azote total, ainsi assimiler 'azote

total a 'azote organique entraine une surestimation du CC de 0,3% en moyenne (Barthod 2000).

Dans le cadre de cette étude il a été difficile d’identifier la source d’azote (nitrate NO; ou
ammonium NH,") des espéces étudiées. Si 'azote provient de nitrates et s'il est réduit dans les
tiges ou les racines, ce cout de réduction doit alors étre inclus. La réduction des NO; dans les
feuilles, durant la journée se fait aux dépends des équivalents réducteurs générés dans les
chloroplastes alors que dans les organes non photosynthétiques (et dans les feuilles a obscurité),
la réduction des NO; utilise le pouvoir réducteur généré par 'oxydation du glucose. Nous avons
fait le choix de réaliser une estimation en considérant systématiquement une nutrition sous forme

de NOj (au risque au contraire de surestimer les valeurs pour certaines especes).

En tenant compte des différentes approximations décrites ci-dessus, I’équation ayant permis

I’estimation des cotts de construction présentée dans cette étude est la suivante :

CC =[-1.04+5.077C,,/(1 — Cendres)] X (1 — Cendres) + 5.325 X N, (11)

avec CC le cout de construction (g glucose g Matiére Seche), C,, la teneur totale en carbone (g g’

MS), Cendres la teneur totale en cendres (g g' MS) et N, la teneur totale en azote (g g MS).
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Figure 20: Représentations schématiques de (a) I'organisation d’un métamere (phyllotaxie alterne), (b) du prélevement
de 3 métameres et de (¢) la séparation des organes en trois compartiments. Dans le cas d’une phyllotaxie opposée on
préleve 2 feuilles et deux pétioles par métamere. Dans le cas de feuilles composées, le rachis remplace la nervure
principale.
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Les limites de cette estimation.

Notre estimation des cotts de construction a certaines limites et certaines incertitudes (Poorter
1994). On notera principalement le caractere « statique » de cette estimation. En effet, les CC sont
estimés a partir de la composition chimique de I'organe au moment du prélevement et la dépense
d’énergie pour le maintien des composés soumis a un turnover n’est pas prise en compte
(Penning De Vries et al. 1974). De la méme manicére, la redistribution de composés plus tard au
cours de la vie de la feuille peut engendrer des différences entre les couts réels et les couts

calculés (Chapin IIT 1989).

11.4.5 Echanti]lonnage et mesures des concentrations totales en IN, C et cendres

Sur chacun des individus étudiés (10 individus x 3 traitements de lumiere x 13 especes), une
portion de I'axe principal (tige, pétioles ou rachis et feuilles matures) a été prélevée. Le nombre de
métameres récoltés (1 nceud et 1 entrenceud) différait selon les especes et les individus de fagon a
récolter suffisamment de matériel végétal pour les analyses. Ainsi, par exemple, seulement un
métamere a été prélevé sur chaque Bagassa guianensis, une espece a larges feuilles opposées
décussées, alors que 11 métameres en moyenne ont da étre prélevés sur Hymenaea conrbaril en
raison de la petite taille des pétioles de cette espece. Les différents organes prélevés ont ensuite
été séparés en 3 compartiments : (7) le limbe, (%) les structures de support, a savoir la nervure
principale et le pétiole (ou uniquement le rachis dans le cas des feuilles composées) et (7z) la tige

(Figure 20).

La surface des limbes (cm?) a été immédiatement mesurée a I'aide d’un planimétre LiCor 3000A
(LiCor Inc, Lincoln, Nebraska). Les trois compartiments ont ensuite ¢té placés dans une étuve a
60°C (48h pour les limbes et des durées variables selon leur taille pour les deux autres
compartiments). Le rapport entre masse seche des différents compartiments et la surface de la
feuille déployée a ensuite été calculé (LMA, PMA, SMA et MMA respectivement pour les
limbes, les pétioles, les tiges et 'ensemble du métamere, g MS m’z). Les concentrations totales (%0)
en N et en C de chacun des compartiments ont été mesurées a 'aide d’un analyseur élémentaire
(ThermoQuest NA 1500 NCS, Carlo Erba, Italie) a partir d’échantillons de poudre homogene
(obtenue apres passage des échantillons secs au broyeur a billes). La teneur en cendres a été

mesurée par combustion d’un aliquote de poudre dans un four a céramique a 550°C pendant 3H.
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Cicatrices foliaires
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Figure 21: Illustration de la délimitation d’une cohorte de feuilles chez Cecropia obtusa. Une cohorte de 8
feuilles est délimitée par deux marques a la peinture blanche sur I'axe principal. Parmi les 8 feuilles
suivies, on distingue que 6 d’entre elles sont déja tombées.

20 20
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Figure 22 : Nombre cumulé de feuilles produites (en blanc) et tombées (en noir) au cours du temps,
pour deux individus appartenant a deux especes différentes. La durée de vie est estimée comme le
rapport de la surface hachurée sur le nombre total de feuilles suivies. Pour Cecropia obtusa, 1a durée de
vie, estimée sur une cohorte de 12 feuilles est égale a 115 jours. Pour Sextonia rubra, la durée de vie
estimée sur une cohorte de 17 feuilles, est égale a 518 jours.
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II.5  L’approche cott-bénéfice.

11.5.1 La durée de vie des feuilles

Afin d’estimer la durée de vie des feuilles (LLLS, jours), une feuille (tres jeune) de I'axe principal a
été marquée au début de 'expérimentation (11 mars 2004). De nouvelles marques ont ensuite été
effectuées sur I’axe suivi a 4 mois d’intervalle environ. Au total quatre marques ont ainsi été mises
en place, délimitant alors trois cohortes de feuilles différentes (Figure 21). Toutes les feuilles
apparues et disparues dans chacune des trois cohortes ont été comptées réguliecrement pendant
25 mois (tous les 15 jours-3 semaines pendant la premiere année et entre 30 et 60 jours pendant
la deuxieme). Seuls les résultats des comptages effectués sur la premiere cohorte (11 mars — 28
juillet 2004) ont été présentés, le taux de disparition de feuilles étant bien trop faible dans les deux

autres pour permettre ce calcul.

La durée de vie moyenne d’une feuille peut ensuite étre estimée comme étant l'intervalle de temps
moyen entre le nombre cumulé de feuilles produites et celui de feuilles tombées. Cette méthode
semble efficace pour des especes a feuilles a longue durée de vie (Cornelissen et al. 2003a).
Concretement, pour un nombre 7 de feuilles fixé par cohorte, LIS a été estimée comme la
surface moyenne délimitée par les courbes de production et de chute des # feuilles dans le temps,
divisée par #, (Figure 22). Plus de détails sont disponibles sur cette méthode graphique dans
larticle de Navas et al. (2003). Malheureusement, puisquun certain nombre d’individus
possédaient encore des feuilles sur la cohorte suivie a la fin de Pexpérimentation (i.e. les # feuilles

n’étaient pas tombées), un ajustement du modele a été nécessaire pour ces cas :

- Quand moins de la moitié des feuilles de la cohorte étaient tombées, la durée de vie moyenne

des feuilles de I'individu concerné a été estimée comme étant supérieure a 780 jours.

- Quand plus de la moitié des feuilles de la cohorte étaient tombées, LIS n’a pas été estimé a
partir de # (le nombre total de feuilles de la cohorte) mais a partir du nombre de feuilles tombées
(le. la cohorte a été réduite a posteriori), en faisant la supposition que les premicres feuilles

apparues ¢taient également les premicres a tomber.

La durée de vie des feuilles des especes dans chacun des traitements a ensuite été estimée par la

médiane des LIS de chaque individu.
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II.5.2  Le temps de retour sur investissement (“payback time”)

A Péchelle de 1a feuille, le temps nécessaire pour "rembourser” la quantité de glucose utilisée pour
sa construction, appelé temps de retour sur investissement ou « payback time » (PBT, jours), a été

calculé d’apres I’équation proposée par Poorter, Pepin et al. (20006a) :
PBT = [CC,m X (72 / 180)]/(Aest X 12) (12)

avec CC;m x (72/180) le produit du colit de construction spécifique (g glucose g' MS) par le
rapport des masses molaires des 6 C du glucose sur la masse molaire totale du glucose (g C g

MS), A, Vassimilation nette journalicre a 7, (mol CO, g' MS ") et 12 la masse molaire du C.

L’assimilation nette journaliére (A,,, pumol g' MS ") a été estimée selon :

esty

Aot = fA —fRd (13)

avec IA I'assimilation nette de CO, intégrée sur une journée (12H) et IRd la respiration intégrée

sur une nuit (12H). L’assimilation nette de CO, dépend de I’éclairement relatif, selon :

A= qm + (Agat + Ra) — J{(@I + (At + RD)" — 400(Agy + Rd)I}l/20> —Ry (14

la vitesse d’assimilation nette

sat

avec ¢ le rendement quantique apparent, I I’éclairement relatif, 4

de CO, en lumiere saturante, € la courbure de ’hyperbole non rectangulaire et R, la respiration.

Les mesures d’assimilation nette de CO, en lumiére saturante (A, umol CO, m™ s™) ont été
réalisées sur de jeunes feuilles matures (les feuilles marquées le 11 mars 2004 (§ 11.6.1) et donc
agées de deux mois environ) en mai 2004 (Voir § 11.4.2 pour plus de détails sur les mesures
d’échanges gazeux). Pour calculer [A4, les données de la seconde campagne de mesures
d’éclairement relatif (septembre 2004) ont été utilisées pour calculer une valeur moyenne de [
(Péclairement relatif) a intervalles de 15 min sur une journée et ce, pour chacun des traitements,
ts, t,, et t,. Une journée de 12H (6H30 a 18H30), est ainsi constituée de 49 valeurs de [
différentes (Figure 23). Puisque nous ne disposions pas d’un jeu de données de courbes A4-PAR

complet (assez de répétitions par espéce et par traitement) nous avons utilisé un rendement

quantique apparent, @, égal 4 0,05 mol C mol"' photons et un indice de courbure, 8, égal 0,80
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pour 'ensemble des especes. Ces valeurs correspondent aux valeurs moyennes mesurées sur 106
courbes A-PAR réalisées sur des feuilles d’ages et d’especes différents et sous différents
¢éclairements relatifs. Cependant, les valeurs obtenues sont extrémement proches de celles
utilisées par Poorter et al. (2006a). De la méme maniere, puisque nous ne disposions pas d’une
chambre de mesures adaptée (Pons and Welschen 2002), nous avons choisi de ne pas utiliser nos
propres estimations de respiration (pas assez précises et tres variables) et d’utiliser la respiration
comme une fraction fixe de la photosynthése saturante (A,,). La valeur de 7 % que nous avons
utilisée, également employée par Poorter, Pepin et al. (2006a) correspond a la valeur médiane de
nos mesures. Cependant nous sommes conscients qu’en raison de la variabilité interspécifique de

R,, 1l existe un biais dans notre estimation de la respiration réelle.

I1.5.3  Théorie de Poptimisation de la durée de vie des feuilles

Le modele de Kikuzawa (1991, 1995), cadre théorique

Dans le mode¢le proposé par Kikuzawa (1991, 1995) le gain cumulé de C réalisé par un individu
(arbre) doit eétre maximisé. Ce modéle repose sur I’hypothése qu’un arbre posséde un nombre
défini de feuilles, et qu'une nouvelle feuille ne peut étre mise en place qu'apres la chute d’une
ancienne. Dans ces conditions, pour maximiser son gain cumulé, arbre doit remplacer ses
feuilles quand leur gain marginal est maximal (Figure 24). Le gain marginal d'une feuille (g) est la

dérivée de la fonction G = £(t) ou G est le gain cumulé. g peut ainsi étre décrit par :

g=G/t=<Jtp(t) dt—C>/t (15)
0

avec p(#) lassimilation photosynthétique nette journalicre a la date 4 et Cle cout de construction

de la feuille.

On fait l'hypothese que lassimilation photosynthétique (p(t)) décroit avec le temps apres

I'expansion de la feuille, et que cette décroissance est linéaire :

p(t) = a(l—t/b) (16)

avec « l'assimilation photosynthétique de la feuille jeune et 4/ le temps au bout duquel

l'assimilation photosynthétique devient nulle.
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Figure 23: Evolution de Iéclaitement telatif (rayonnement photosynthétiquement actif, I, pmol m2 s!) au cours
d’un journée type au sein des trois traitements de lumiere: t, t,, et t,,. Les points correspondent a des valeurs
moyennes d’éclairements relatifs calculées toutes les 15 minutes (moyenne des mesutes enregistrées toutes les
minutes) et tout au long d’une journée type (moyenne de 3 jours de mesures). Une journée type de 12H, de
6H30 a 18H30, est ainsi constituée de 49 valeurs de I différentes . Les mesures de I sont issues de la campagne
de septembre 2004, réalisée a I'aide de capteurs instantanés du PAR.
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Figure 24: Représentation schématique de la courbe du gain net par feuille (G) en fonction du temps (t). a. Au
temps zéro, le gain net est négatif en raison du cout de construction, puis il augmente rapidement au début
puis plus graduellement en raison de la diminution des capacités photosynthétiques avec I'age de la feuille.
Pour maximiser le gain net par arbre, la feuille doit étre remplacée lorsque la tangente partant de l'origine
touche la courbe (en t,,). Remplacer la feuille quand le gain net quotidien devient égal a zéro (t.) ne permet
pas de maximiser les gains de l'arbre. b. Comparaison des gains nets d’arbres qui remplacent (tf) ou qui
maintiennent (p) leurs feuilles. Le gain net d’'un arbre qui remplace ses feuilles (Gr) a t= ¢, est plus important
que celui d’un arbre qui maintient ses feuilles (G,) jusqu’a t= t.. D’apres Kikuzawa (1991)
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Le temps # permettant de maximiser g dans I’équation (14) est considéré comme étant la durée de

vie optimale de la feuille £, permettant de maximiser le gain de C de l'arbre. Le parametre b,

)pt)
également appelé « durée de vie potentielle » (Kikuzawa and Ackerly 1999), est une extrapolation
statistique. En substituant p(t) (15) dans 1'équation (14) et en différenciant selon 7 on obtient une
expression de la durée de vie optimale 7, :

tope = [26C/a]% a7

A partir de I’équation (17), on peut immédiatement prédire que : (7) £, est faible quand le gain

)pt

photosynthétique initial est élevé, 7) £, augmente avec le cott de construction C de la feuille et

pt

1) 1,

e €st faible pour des feuilles dont la capacité de photosynthése diminue rapidement (a/b

élevé).

Estimation de la durée de vie optimale

Nous avons estimé 7, comme «la durée de vie optimale » (rebaptisée Lopt dans cette €tude,
Kikuzawa 1991, Kikuzawa 1995, Kikuzawa and Ackerly 1999), qui permet de maximiser le gain
de C pour un arbre en remplagant ses feuilles lorsque les capacités photosynthétiques diminuent,

selon l’équation :
Lopt = [(2b x (CC,m X 72 / 180))/(Aest X 12)]%° (18)

avec b le temps au bout duquel les capacités photosynthétiques sont égales a zéro (en jours),
CC,m x (72/180) le produit du cofit de construction spécifique (g glucose g' MS) par le rapport
des masses molaires des 6 C du glucose et de la masse molaire totale du glucose (g C g MS), A,
Passimilation nette journaliére des feuilles jeunes mais matures (base pondérale, mol CO, g' MS j

1) et 12 la masse molaire du C.

Le parametre b a été estimé a partir de évolution de l'assimilation nette sous éclairement saturant
(A,,) dans le temps (Figure 25), en faisant 'hypothese d'un strict parallélisme entre les évolutions
temporelles de A, et de A,. Pour cela des mesures de A, ont été répétées entre 3 et 4 fois
(selon les especes concernées) dans le temps : (1) mai 2004 (C’est la campagne de mesures décrite
dans le § I1.6.2, et donc celle utilisée pour calculer A, ) ; (2) septembre-novembre 2004 ; (3)
janvier-mars 2005 (pour C. obtusa et B. guianensis uniquement) ; (4) avril-juin 2005 et (5) mai 2006

(pour 6 especes et essentiellement a t; et t,, lorsque les diminutions de A, dans le temps étaient
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Figure 25: Evolution de l'assimilation nette en lumiére saturante (A, pmol m? s) avec ’Age des
feuilles (en jours) pour I'espece Amanoa guianensis dans les trois traitements d’éclairement relatif, t, t;,
et ty,. Les valeurs correspondent a des mesures répétées de A, (5 a 10 individus par date) dans le
temps. Des régressions linéaires ont été utilisées pour déterminer le temps au bout duquel A,
devient nul, & (jours). Pour Amanoa guianensis les valeurs de b sont 549, 489 et 455 jours,
respectivement pour les traitements ts, t;, €t ty,.



Matériel et méthodes

tres lentes : Eperua falcata, Pradosia cochlearia, Protium opacum, Symphonia globulifera, Sextonia rubra and
Vonacapona americana). A chaque date, entre 5 et 10 individus par espéce et par traitement ont été

mesurés.

I1.5.4  Prise en compte des CC des structures de support

Le cout de la mise en place de la surface assimilatrice ne se limite pas au cout de construction du
limbe mais inclut également les cotts des structures de support de ce limbe que sont le pétiole
(ou rachis) et la tige. Ainsi nous avons également estimé le cout de construction du métamere
comme la somme des couts des limbes, des pétioles et des entrenceuds correspondants (Figure

20) exprimée par unité de surface assimilatrice (CC__a lucose m?) ou par unité de masse
metds & &

et

(CC,,.m, g glucose g7).

CCreta = (SMA X CC;m) + (PMA X CCpm) + (LMA X CC,m) (19)

CCmetm = (bs X CCSm) + (bp X CCpm) + (bL limbe % CCLm)/(bS + bp + bL) (20)

avec CCym, CCym et CCym, respectivement les couts de construction spécifiques des tiges,
pétioles et limbes (g glucose g'); SMA, PMA et L.MA, respectivement les rapports des
biomasses des tiges, pétioles et limbes sur la surface de limbe déployée (¢ MS m™) et bg, by, et by,

les biomasses respectives des tiges, pétioles et limbes (g MS)

Le temps de retour sur investissement (PBT ) et la durée de vie optimale (Lop,,.,) ont également
¢été calculés en incluant les couts des structures de support, en remplagant les CCim par les

CC,.m dans les équations (19) et (20).
II.6  Les traits structuraux

Apres chaque mesure de capacités photosynthétiques (17, et .. et sur chaque feuille prélevée

max

pour l'estimation de couts de construction, des mesures de caractéristiques foliaires on été

réalisées.

Avant la récolte, I'épaisseur (um) de chaque feuille a été estimée comme la valeur moyenne des
quatre mesures effectuées a I'aide d’un micrometre digital (Digimatic micrometer, Mitutoyo,
Japon) en prenant soin d’éviter les nervures principales. Immédiatement apres récolte, la masse

fraiche (g) de chacune des feuilles (ou morceaux de feuille) a été pesée et la surface a ensuite été
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mesurée avec un planimeétre (LiCor 3000A, LiCor Inc. Lincoln, Nebraska). Les mémes feuilles
ont ensuite été placées 48H dans une étuve a 60°C, avant de peser leur masse séche (g). A partir

de ces données, la masse surfacique foliaire (I.MA, g m?), la densité foliaire (I.M.A/thickness, g

cm-3) et le rapport de la masse seche sur la masse fraiche (« leaf dry matter content », LDMC, mg

g") ont été calculés.

La concentration en chlorophylle foliaire a été estimée a 'aide d’un « chlorophylle—metre », le
SPAD-502 (MINOLTA, Osaka, Japon). Le SPAD-502 mesure la transmittance lumineuse de la
feuille a deux longueurs d’ondes: 650 nm et 940 nm. Quatre mesures ont été réalisées sur
chacune des feuilles juste avant prélevement et les concentrations en chlorophylle foliaire (a+b)

ont été estimées a 'aide de courbes d'étalonnage préalablement établies sur chacune des especes

étudiées (Annexe 2).

Les concentrations totales en N (N,, mg N g") et en C (C,, mg C g) ont été mesurées avec un

analyseur élémentaire (ThermoQuest NA 1500 NCS, Carlo Erba, Italie), a partir de poudre de
feuilles préalablement séchées a Iétuve. La composition isotopique en C foliaire (8"°C), exprimée
comme la différence par rapport au standard PDBelemnite (8"°C, %o) a été estimée sur les mémes
¢chantillons avec un spectromeétre de masse (AS, Finnigan Mat, Bréme, Allemagne) a I'Inra de

Nancy.
II.7  La plasticité phénotypique

La plasticité des traits étudiés a été quantifiée pour chacune des especes a I'aide d’un indice de
plasticité proposé par Valladares et al. (2000) : l'indice de plasticité basé sur les distances relatives
(Relative Distance Plasticity Index, RDPI, sans dimension). Cet indice varie entre 0 (pas de
plasticité) et 1 (plasticité maximale) et a été calculé pour chaque trait et chaque espece comme la

distance relative moyenne entre les différents phénotypes :

RDPI = z (|xij — xi’]” |/(xl] + xi’j’))/n (21)

avec x;, la valeur de trait de I'individu 7 dans 'environnement / (2 ou 3 environnements dans cette
étude); | x| la valeur absolue de la différence entre deux valeurs de traits calculée pour toutes
les paires d’individus vivant dans des environnement différents (7 # 7), et n le nombre total de

paires. Les propriétés de cet indice sont plus amplement détaillées dans Valladares et al. (2000).
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II.8  Les expérimentations sur le terrain

11.8.1  Site de I’étude

Cette étude a été réalisée sur le site expérimental de Paracou (5°18” N, 52°55” W) (Gourlet-Fleury
et al. 2004), dans la partie nord de la Guyane francaise, ainsi que sur des sites voisins. Le climat y
est caractérisé par une longue saison des pluies de décembre a aout, interrompue en février par
une courte saison seche, suivie par une longue saison seche de septembre a novembre. La
moyenne des précipitations annuelles est de 2875 mm (moyenne de 1986 a 2005, écart type = 540
mm), dont pres des deux tiers sont regus entre mi-mars et mi-juin (Bonal et al. 2000, Baraloto et

al. 2007). Les températures sont stables tout au long de I'année, avec une moyenne de 26°C et des

[SY)

variations d’un mois a Pautre inférieures a 2°C. L’humidité atmosphérique est tres élevée (80
90%). Comme partout sur les Terres Hautes de Guyane, les conditions climatiques anciennes a
actuelles ont favorisé une altération poussée de tous les minéraux primaires et déterminé la
formation de sols ferralitiques sur la grande majorité du dispositif (Goutlet-Fleury et al. 2004). La
plupart des horizons supérieurs ont ainsi les caractéristiques générales des vieilles couvertures
ferralitiques : de bonnes propriétés physiques (macro et microporosité importantes) dues a une
structure microagrégée des constituants ¢élémentaires (kaolinite, gibbsite, hématite, goethite,
quartz) et une fertilité chimique tres faible [faible capacité d’échange cationique, acidité marquée
(pH compris entre 4 et 4,5), abondance de laluminium échangeable et forte rétention du

phosphore sur les oxydes de fer (Morneau 20006)].

I1.8.2  Choix des especes et sélection des individus

Les especes Dicorynia guianensis Amshoft et Tachigali melinonii (Harms) Barneby, appartenant toutes
deux a la famille des Caesalpiniaceae, ont été choisies en raison de leur abondance relative et de
leur capacité a s’établir a la fois en sous bois et dans les zones dégagées. Elles ont toutes deux une
tendance héliophile (particulicrement T. melinoniz) mais ne sont pas des pionnieres (Molino and
Sabatier 2001). D. guzanensis est fréquemment considérée comme une espece hémi-tolérante a

I'ombre (Falster and Westoby 2003, Roggy et al. 2005).

Afin d’appréhender la variabilité des traits foliaires liée a 'ontogénese, des individus appartenant a
trois stades de développement (ASD) différents ont été sélectionnés dans chacune des deux
especes (Figure 26). Les trois stades étudiés étaient: (1) AS5D1, semis avec un axe principal non

ramifié ; (2) ASD2, semis avec un axe principal ramifié (mais avec des axes d’ordre 2 non
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Figure 26. Stades de développement architecturaux (ASD) de Dicorynia guianensis et Tachigali melinoni:
ASD1: semis non ramifiés; A4S5D2: semis avec des ramifications sur I’axe principal (les axes d’ordre 2 ne
sont pas ramifiés); A5D3: jeunes arbres (losange: axes séquentiels ; croix: axes réitérés).
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ramifiés) et (3) ASD3, semis, ou jeunes arbres avec une ramification abondante et réguli¢re sur
'axe principal. Ce stade correspond a la « métamorphose architecturale » (Barthélémy et al. 1989)
au cours de laquelle un arbre passe d’'un systeme organisé autour d’un seul axe principal a un
systeme organisé autour de plusieurs branches maitresses. De juillet a aott 2000, 23 individus ont
été échantillonnés pour D. guianensis et pendant les mois de mars, avril 2003 et janvier 2004, 47

individus pour T. michelii.

I1.8.3 Caractérisation de I’éclairement relatif

La densité de flux de photons (DPF, mol m™® s™) a été mesurée a I'aide de capteurs instantanés de
rayonnement dans le PAR (Solems PAR/CBE 80, S.A., Palaiseau, Fr.) positionnés au-dessus de
chaque plant (ou de plusieurs plants quand ceux-ci étaient voisins), et comparée aux mesures d'un
capteur de référence positionné dans une clairicre voisine. Les mesures ont été réalisées pendant
30 jours consécutifs du 30 juillet au 18 aott 2000 pour D. guianensis et pendant 3 jours consécutifs
entre mars et avril 2004 pour T. melinonii. A partir des DPF quotidiens moyens (mol m?® j"),

I’éclairement relatif (DPF,,, % du plein éclairement) a été estimé pour chacun des individus

el>

étudiés.

48



50 10 fn
NS N ~ 6 2
< < 45 b % )
= QO —‘g 4 20
3 2 85
40 0
b Pt Tg b Pt Tg Lb Pt Tg Lb Pt Tg

Figure 27: Moyennes (et intervalles de confiance a 95%) des concentrations totales en N, C et cendres (%0)
et des cotts de construction spécifiques (CC,, g glucose g!) des limbes (Lb), des pétioles (Pt) et des tiges
(Tg). Une différence de moyenne significative au seuil de 95 %, selon le test statistique post hoc de Tukey,
est indiquée par deux lettres différentes (a, b). Données issues du projet de publication 2.

Tableau V: Coefficients de corrélation de Pearson entre les cotts de construction, les rapports biomasse/surface des
métaméres (CC_a g glucose m?, CC_.m g glucose g! et MMA, g m2), des limbes (CCja g glucose m?, CCm g
glucose g et LMA, g m?), des pétioles (CCom g glucose g et PMA, ¢ m™?) et des tiges (CCsm g glucose g et
SMA, g m?) et la densité (g cm™) et Pépaisseur (um) des feuilles 2 t,,. Des régressions linéaires simples ont été
appliquées sur les moyennes des variables par especes. Degré de significativité: ns, P>0,05; *, P<0,05 et **, P<0,01.

Données issues du projet de publication 2.

CCha CCla  CCpem CCim CCpm CCym MMA LMA PMA SMA épaisseur  densité  surface

CCpea _ 0.65* -027ns  -045ns  0.13ns 0.11ns 0.89%* 0.74%* 0.38ns  0.79%** 0.48ns 0.19ns  -0.30ns
CCpa _ _ -0.08ns  -0.0lns  0.29ns 0.29ns 0.56* 0.98%*** 0.57* 0.14ns 0.56* 0.24ns  -0.15ns
CCem _ _ _ 0.74**  0.75%*  0.81***  -047ns  -0.19ns  -0.33ns  -0.36ns -0.49ns 0.46ns  -0.16ns
CCim _ _ _ B 0.52ns 0.58* -0.50ns  -0.20ns  -0.35ns -0.60* -0.43ns 0.30ns  -0.19ns
CCpm _ _ _ _ _ 0.83***  -0.05ns 0.22ns 0.62* 0.26ns -0.20ns 0.57* -0.45ns
CCym B _ _ B _ B 0.04ns 0.19ns -0.25ns 0.01ns -0.21ns 0.52ns  -0.45ns
MMA _ B B _ _ _ _ 0.65* 0.3Ins  0.86%** 0.62* -0.06ns  -0.39ns
LMA _ B _ _ _ _ _ _ 0.62* 0.26ns 0.62* 0.20ns  -0.12ns
PMA _ B B _ B _ _ B B -0.02ns 0.59* -024ns  0.56*
SMA _ _ _ B B B B 3 _ _ 0.37ns -0.07ns  -0.44ns
épaisseur _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ -0.62* 0.07ns
densité B _ _ B _ B B _ _ B _ _ -0.31ns

surface
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ITI. Résultats-Discussion

III.1 Diversité interspécifique des traits fonctionnels foliaires

La diversité interspécifique des traits foliaires a été abordée dans les projets de publication 1 et 2,
mais dans les deux cas elle a été traitée simultanément avec Peffet de ’éclairement relatif (vza
Peffet des trois traitements ts, t,, et t,)). Par souci de clarté, dans cette partie, la diversité des
traits entre espcces ne sera détaillée qu’a un éclairement donné, correspondant a 20% du
rayonnement solaire (t,,). Ce traitement semble en effet le plus pertinent dans le cadre d’une
étude comparative, puisque c’est sans aucun doute le moins limitant des trois, mais également
celui qui se rapproche le plus de la gamme d’éclairements supposée optimale pour la

croissance des plantules de FTH (25-45 %, Barigah et al. 1998, Poorter 1999).

II1.1.1 Le cout de construction du métamére

Le colt nécessaire au déploiement de la feuille ne dépend pas uniquement du cout de
construction du limbe mais également de celui des structures permettant son support ; par
conséquent nous avons décidé de calculer le cott de construction nécessaire a la production

d’un nouveau métamere (CC, .2, o m™?). Ce cout dépend (1) des cotits de construction

et

spécifiques (Zycose g") du limbe et des structures de support (pétioles et tiges) et (2) du rapport

entre la biomasse du métamere et la surface déployée.

Cots de construction spécifiques

Les cotts de construction spécifiques (CC,, o g') ont été calculés a partir de mesures des
teneurs en carbone, cendre et azote (Penning De Vries et al. 1974, Poorter 1994). Cette
procédure a déja été mise en application un grand nombre de fois et sur une large gamme
d’especes (Niinemets 1999b, Navas et al. 2003, Barthod and Epron 2005, Poorter et al. 20006a,
Barthod and Epron 7 prep.). Pour le calcul, nous avons considéré que le nitrate (NOy) était la
source exclusive d’azote de nos plants et que par conséquent il fallait intégrer le cout
supplémentaire li¢ a sa réduction dans les tissus non photosynthétiques. Les valeurs ainsi
obtenues, sont donc probablement supérieures aux valeurs réelles puisque les espece étudiées

semblent capables d’utiliser le nitrate et/ou 'ammonium du sol (Schimann et al. 2008) et que
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Pengrais que nous leur avons fourni contenait les deux formes azotées. En dehors des limites
inhérentes a la méthode utilisée (Poorter et al. 20006a), la variabilité intraspécifique observée
pour les CC peut partiellement étre expliquée par les procédures de prélevement des organes
et d’estimation de leurs couts. I’estimation des CC des tiges (CCym), plus particulicrement, a
pu étre affectée par la position sur 'axe principal du métamere prélevé. En effet, si 'ensemble
des prélevements a été effectué au niveau de feuilles matures mais jeunes (vers I'apex des
plants donc), le diameétre de tous les individus n’était pas forcément identique. Ainsi, nous
avons observé que les CCym des deux especes pionnieres (B. guwianensis et C. obtusa)
augmentaient significativement (mais pas fortement) avec la croissance secondaire (cf. la

tigure supplémentaire 1 du projet de publication 2).

Entre les différents organes prélevés, les CC, different significativement (Figure 27). Avec
une moyenne de 1,48 g g’l, les limbes sont nettement plus chers a produire que les pétioles et
les tiges (1,33 et 1,29 g g respectivement). De telles différences sont en accord avec la
littérature (Poorter 1994, Poorter and Villar 1997) et nos valeurs moyennes sont légérement
inférieures a celles calculées par Poorter et Villar (1997). L’absence de donnée sur la
composition chimique des différents organes ne nous autorise pas a interpréter l'origine de
ces différences entre organes. Néanmoins, des études antérieures permettent de se faire une
idée de la gamme de variations, entre tiges et feuilles, d’un ensemble de composés (Poorter

1994, Poorter and Villar 1997, Villar et al. 2000).

Entre les espéces, les CC des métaméres (CC,.m) varient de 1,25 g g (B. guianensis) 2 1,55 g
g (V. americana). Les CC,, des différents organes différent significativement entre les 13
espéces étudiées (Figure 28). Ainsi, les CC des limbes (CC;m) varient de 1,36 g g (P.
cochlearia) a 1,63 g g' (V. americana) a ty,. Le fort effet espéce observé pour les coits des
pétioles (CCpm) s’explique principalement par les trés faibles valeurs mesurées pour les deux
especes pionnicres. En effet les pétioles de C. obtusa et B. guianensis se distinguent nettement
par des concentrations en C tres inférieures a la moyenne (<40%) associées a de fortes
concentrations en minéraux (cendres >10%). Cependant, méme lorsque les deux especes sont
retirées de PANOVA, les différences interspécifiques sont maintenues. La variabilité des CC

des tiges (CCym) est moins prononcée.

Nos données ne nous permettent pas d’identifier quels sont les composés a l'origine des
différences observées. Les quantités de lignine et de minéraux sont fréquemment évoquées

comme étant les facteurs influencant le plus les CC foliaires (Niinemets 1997a, Gary et al.
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Figure 29: Boites 2 moustaches des épaisseurs (um), des densités (g cm™), des teneurs en matiére seche (LDMC; mg g1), des
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de P<0,05 indique une différence significative entre especes (Anova a un facteur). Données issues du projet de publication 1.
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1998, Barthod and Epron 2005). De plus il a déja été montré que I'existence de covariations
entre certains composés chimiques pouvait conduire a une convergence de CC (Chapin III
1989, Villar and Merino 2001, Villar et al. 2006). Quoiqu’il en soit, il est trés probable que la
variabilité interspécifique de CC observée soit d’avantage la conséquence d’une grande
diversité de compositions biochimiques, que de la variabilit¢é d'un composé unique (Poorter

and Villar 1997),

Caractéristiques morphologiques des métameres

La biomasse totale (limbe, pétiole et tige) investie pour déployer 1 m” de surface assimilatrice
(MM.A) varie de 81 g (1. americana) a 315 g (P. cochlearia), soit presque de 4 fois, entre toutes
les especes. Sur 'ensemble des composantes de MM.A, la plus forte variabilité interspécifique
a été observée pour les pétioles (Figure 28). En effet, que les feuilles soient simples ou
composées, PMA vatie de 3 g m™ (H. courbaril) 2 41 g m” (Pouteria sp.). De la méme maniére,
SMA, le rapport de la biomasse de la tige sur la surface foliaire, varie de 12,1 g m™ (T.
melinonii) 2 211 g m” (P. cochlearia). 1.’ estimation de SMA est dépendante de la portion de tige
considérée et plus particulicrement de la position et du nombre d’entre-nceuds prélevés. En
moyenne, entre 1 et 6 métameres on été échantillonnés par individu, a I'exception de H.
courbaril ou parfois jusqu’a 20 métameres ont pu étre prélevés en raison de la tres petite taille
des pétioles de cette espece. En conséquence, la différence intraspécifique de SMA est plus
importante que celle de LMA et PMA, mais elle ne masque en aucun cas la diversité
interspécifique. A I'exception d’une faible corrélation observée entre I.M.A et PNLA, aucune

relation n’a pu clairement étre identifiée entre les 3 composantes de MAN.A (Tableau V).

La surface moyenne des limbes varie plus de 50 fois entre les espéces, de 27 cm® (P. cochlearia)
a 1447 cm? (C. obtusa). Récemment, de nombreuses études se sont intéressées aux relations
entre la taille des feuilles et 'investissement en biomasse nécessaire pour déployer la surface
foliaire (Westoby et al. 2002, Pickup et al. 2005, Niinemets et al. 2006, Niinemets et al. 2007).
Les résultats de Pickup, et al. (2005) suggerent que les especes a grandes feuilles, investissent
moins dans le support mécanique des rameaux mais, a I'inverse, nécessiteraient plus de
structures de renforcement au niveau des limbes eux-mémes, ce qui se traduit par un LNMA
plus fort. Inversement, Niinemets et al. (1994, 1998) ont observé des I.M.A plus faibles chez
les especes a grandes feuilles. En réalité, il semblerait que sur un grand nombre d’habitats, il
n’existe finalement peu ou pas de relation entre la taille des feuilles et LM.A (Pickup et al.

2005). Dans le cadre de notre étude, en dépit d’'une faible corrélation avec PM.A, la surface
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moyenne des limbes n’est corrélée ni aux cotts de construction, ni aux traits morphologiques

(LMA, SMA, MM.A, densité et épaisseur des limbes, Tableau V).

Structure et composition chimique des limbes

La masse surfacique foliaire, .M.A (g m™?), ainsi que ses deux composantes, 'épaisseur et la
densité, different tres fortement entre especes (Figure 28, 29), comme nous l'avions déja
observé (Coste et al. 2005). Afin de s’affranchir de la dépendance de la densité vis-a-vis de
LMA et de I'épaisseur, la teneur en matiére séche des feuilles (LDMC, g g') a également été
mesurée (Projet de publication 1). A t,,, LDMC varie de 239 (C. obtusa) 2 521 mg g (V. americana,
Figure 29). Comme nous lespérions (Cornelissen et al. 2003b), LDMC et densité
(LLM.A/épaisseur) sont trés fortement corrélés. On considére généralement que les feuilles
avec de forts LDMC, I.M.A ou densité, ont tendance a étre plus coriaces et par conséquent
plus résistantes aux dommages physiques (e.g. vent, usure, passage d’animaux, herbivorie).
Ces feulilles, plus denses, pourraient contenir plus de tissus sclérenchymateux et étre plus
riches en lignine (Niinemets and Kull 1998, Niinemets 1999b), comme le suggere la forte
corrélation observée entre les teneurs en C foliaire (C,) et LDMC (Figure 30). Cependant,
aucune corrélation n’a été observée entre CCim et L.MA, la densité ou I'épaisseur des feuilles
montrant qu’en dépit de leurs fortes valeurs de C,, les feuilles les plus denses ne sont pas
systématiquement les plus cotiteuses (Tableau V). [.MA varie de 38 2 107 g m?, soit presque
de trois fois, entre les 13 especes. Cette variabilité peut dépendre a la fois de celle des
épaisseurs et/ou des densités des limbes des différentes especes (Witkowski and Lamont
1991). Dans le cas présent, L.M.A est uniquement (et faiblement) corrélé a I’épaisseur. De
nombreuses observations permettent de penser que les controles sur la densité et ’épaisseur
ont pour origine des mécanismes différents (Niinemets 1999a, Wilson et al. 1999, Coste et al.
2005), ce qui ne peut étre pleinement confirmé dans le cas particulier de cette étude ou une

(faible) corrélation négative a été observé entre les deux variables (et parallelement entre

Iépaisseur et LDMC) (Figure 30).

Une forte diversité interspécifique des teneurs en N, C et chlorophylle des limbes a également
été observée (Figure 29). Les teneurs en N varient presque de 4 fois entre les feuilles de P.
cochlearia (7,32 mg g) et celles des pionnieres C. obtusa et B. guianensis (26,7 et 28,4 mg g
respectivement). Ce sont ces derni¢res qui possedent les plus fortes concentrations en

chlorophylle exprimées par unité de masse (données non présentées) alors que lorsque les
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teneurs sont exprimées par unité de surface ce sont les feuilles de Pouteria sp. qui se

distinguent trés nettement des autres (Figure 29).

Cotut du déploiement de la surface assimilatrice

Il n’est pas évident de déterminer la meilleure fagon d’estimer le cout nécessaire pour
déployer une surface assimilatrice. S’il semble évident que le cott réel doit intégrer celui des
structures de support du limbe, peu d’informations sont disponibles sur les couts associés a la
production d’une feuille a I’échelle de la plante enticre dus par exemple a la croissance
secondaire ou ’élongation racinaire. Pour les especes tempérées, I'estimation du cout associé
au déploiement de la surface assimilatrice peut étre réalisée a ’échelle de la pousse annuelle
feuillée (Barthod and Epron 2005, Barthod 2006, Barthod and Epron iz prep.). Dans les cas
des especes tropicales, en raison de la diversité des modes de croissance (continue ou
rythmique), ce cott a été estimé a Iéchelle de la plus petite structure commune a toutes les

especes : le métamere.

’énergie nécessaire a la mise en place de la surface assimilatrice (CC, a, g glucose?) varie

met
fortement entre les 13 especes étudiées, et de telles différences peuvent étre attribuées soit a
des différences de composition biochimique (CC spécifique des organes), soit a des
différences morphologiques (LMA, PM.A et SM.A). En dépit de la grande variabilité des CC|
et des rapports biomasse/surface des différents organes, pour une sutface foliaire donnée, les
métameres les plus chers a construire appartiennent aux especes dont les limbes coutent
également le plus cher (Figure 31). A I'inverse, Barthod and Epron (i prep.) ont montré, pour
9 especes d’arbres tempérés, qu’il n’existait aucune relation entre le cott de construction de la
pousse annuelle et CCia (g m™) et ce, bien que les feuilles représentent plus de 70% de la
biomasse de la pousse annuelle. Dans notre étude, les limbes (nervure principale exclue) ne
représentent que 51% (£14%) de la biomasse totale du métamere (et ce rapport diminue avec
la lumiere). En réalité¢ CC_a et CCja sont tous deux beaucoup plus influencés par LAMA (et
MMA pour CC, ), que par les CC, des limbes et des autres organes (Tableau V). En
d’autres termes, les différences interspécifiques de ’énergie nécessaire pour déployer une
surface foliaire sont essentiellement pilotées par des différences structurales (du LMA et
SMA particulierement) qui, en définitive, jouent un role beaucoup plus important que les CC

dans le bilan de C des plantes (Villar and Merino 2001, Poorter et al. 2006a, Barthod and
Epron in prep.).
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Comportement des espéces pionnieres

Les couts nécessaires au déploiement de la surface assimilatrice (CC,

met’

a et CC,a) sont plus
faibles chez les deux pionnieres, B. guianensis et C. obtusa, ainsi que chez les deux espéces

héliophiles non pionnieres, C. procera et I. melinonii, que chez les autres especes. Cependant le

cC,

met’

a moyen de la tolérante 1. americana est du méme ordre de grandeur. De maniere
générale, les deux espéces pionnicres se distinguent essentiellement par des feuilles plus
denses, des concentrations en N foliaire (N, mg ") plus fortes ainsi que des pétioles et des
entrenceuds trés peu couteux a mettre en place. Leurs MM.A, comme leurs composantes, sont
faibles, mais ne se distinguent pas particulicrement de ceux des especes tolérantes et c’est

d’ailleurs le tres faible MANA de . americana qui est a origine des faibles valeurs de CC__a.

III.1.2  Acquisition du carbone a I’échelle de la feuille

Vitesse maximale apparente de carboxylation et flux maximal apparent de transport

d’électrons. Les capacités photosynthétiques foliaires, mesurées via 17, et ] apparents,
varient trés fortement entre especes, qu’elles soient exprimées par unité de surface (de 'ordre
de 3 fois) ou de masse (de lordre de 5 fois) (Figure 32). En accord avec la littérature

(Niinemets et al. 1998, Coste et al. 2005), 1., et ] .. sont tres fortement corrélés (Tableau

max

VI), bien que, étonnamment, le rapport [ /1. differe légérement entre les especes

max
(Tableau X). Cette variabilité peut certainement étre associée a la méthode utilisée pour
estimer les deux parametres. En effet, nous avons supposé que la conductance interne (g)
était infinie et donc que la concentration en CO, chloroplastique était identique a celle des
chambres sous-stomatiques. On sait a ce jour quune telle approximation entraine tres
probablement une sous-estimation de 17, (Ethier and Livingston 2004). De plus, la
diminution de la pression partielle de CO, depuis les espaces intercellulaires (C) jusqu’au
sttoma chloroplastique (C,) varie d’une espéce a lautre (Warren and Adams 2000).
Malheureusement, il nous a été impossible d’estimer correctement g a partir de nos courbes
A-C,, et nous ne disposons d’aucune information quant a la diversité de la conductance

interne des especes de notre étude. L’estimation de /., elle, est moins sujette a une sous

estimation.
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Tableau VI: Coetficients de corrélation de Pearson entre la vitesse maximale de carboxylation (17,

Tslet I/

cmax’

max

m, nmol g

a, umol m? s et les traits foliaites 2 t,). Des régressions linéaires simples ont été appliquées sut

les moyennes des variables par especes. Degré de significativité: ns, P>0,05; *, P<0,05 et **, P<0,01. Données
issues du projet de publication 1.

Vemax (nmol g’1 s'l)

Vemax@ (Lmol m’ s'l)

LMA (g m?) -0.72%* -0.30 ns
¢paisseur (Lm) -0.08 ns 0.23 ns
densité (g cm™) -0.67* -0.65%
LDMC (mg g") -0.59* -0.66 *
Cn(mggh -0.46 ns -0.53 ns
N, (mg g 0.91##* ~
Chl,, (umol g™ 0.76** -
N, (mg m™) - 0.69 *
Chl, (pmol m) B 0.20 ns
Jmam (nmol g s 0.98%+* ~
Vemax/N (pmol mmol”! s'l) 0.85%** 0.84%**
ChI/N (umol mmol™) -0.38 ns -0.27 ns
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Figure 33: Analyse en composantes principales pour 12 espeéces et 10 variables a t,,. Le cercle des corrélations des
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épaisseur, LDMC, la vitesse maximale de carboxylation (17, .m); la respiration (Rym), la composition isotopique pour
le C (d*C), la concentration totale en N foliaire (IN,,), la concentration en chlorophylle (Chl,) et les rapports 17, /N et

cmax

Chl/N. Les espéces pionniéres sont représentées par des symboles blancs. Données issues du projet de publication 1.
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Relations entre capacités photosynthétiques, traits structuraux, et concentration en azote

foliaire

Les relations entre capacités photosynthétiques et azote foliaire ont fait I'objet d’'un grand
nombre de publications et sont a ce jour relativement bien connues (Reich and Walters 1994,
Reich et al. 1994, Reich et al. 1999, Wright et al. 2004). Ainsi, comme attendu, I, met J m
sont fortement corrélés a N, (Tableau VI, Figure 33). Cependant, comme ce fut déja le cas
lors d’'une précédente étude sur d’autres especes guyanaises (Coste et al. 2005), la relation
observée lorsque les variables sont exprimées par unité de surface, est nettement plus faible

(elle n’était méme pas significative dans I'étude précédente). 17 . m est significativement

corrélé a un certain nombre de traits structuraux : il augmente avec les concentrations en
chlorophylle foliaire (Chl,, mg g"') et diminue fortement quand I.M.A (LDMC et la densité,
dans une moindre mesure) augmente (Tableau VI). Ces covariations ont tres fréquemment
été observées (Reich et al. 1991b, Reich and Walters 1994, Reich et al. 1994, Reich et al. 1995,
Reich et al. 1997, Reich et al. 1999, Wright and Westoby 2002, Reich et al. 2003, Wright and
Westoby 2003, Wright et al. 2005b), ce qui a notamment permis, plus récemment, la mise en
place d’un schéma universel de gestion des ressources” (Wright et al. 2004). Ce dernier repose
sur Pexistence d’'un compromis entre une acquisition rapide des ressources (fort N, A, m,
Rym, et faible I.M.A) et une conservation efficace des nutriments (fort I.M.A et faible N,
A,m, Rym). Une analyse en composantes principales appliquée a 'ensemble de ces traits

foliaires montre que les données obtenues sur les espéces tropicales confirment ce schéma

(Figure 33).

Efficience photosynthétique d’utilisation de 'azote

En dépit d’une forte covariation entre les capacités photosynthétiques et N, (Tableau VI),
une grande diversité des allocations trelatives de N aux fonctions de carboxylation (17, /N)
et de transport d’électrons (J,./N) a été observée entre les especes (Figure 32). Les
variations du rapport Chl/N sont du méme ordre (d'un facteur 4 environ). Une telle
variabilité de I'efficience d’utilisation de N (PNUE) a déja été observée sur les espéces de
FTH guyanaise, laissant alors supposer que linvestissement relatif de N dans la
photosynthése joue un role majeur dans la diversité interspécifique des capacités
photosynthétiques (Coste et al. 2005). L’'importance de PNUE a également été soulignée par

Wright et al. (2005a), qui confirme la position de ce trait au sein du schéma d’acquisition des

2 « the wortld leaf economic spectrum »
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ressources. En effet, d'une part un compromis entre PNUE et durée de vie des feuilles a
fréquemment été évoqué (Reich et al. 1991a, Reich et al. 1997) . Dautre part, il semblerait que
les espéces avec un LLM.A élevé aient également un faible PNUE (i.e. elles investissent moins
d’N foliaire dans les processus de la photosynthéese), laissant supposer qu’elles investissent
d’avantages de N dans des composés de défense, ce qui confirmerait hypotheése qu’un fort
LMA contribue a augmenter la résistance aux herbivores (Walters and Reich 1999, Rijkers et

al. 2000).

Parallélement aux mesures de capacités photosynthétiques, la composition isotopique du C
foliaire (8"°C, %o) a également été mesurée. Une différence de Pordre de 6 %o est observée
entre les valeurs extrémes mesurées a t,,, indiquant que Iefficience intrinseque d’utilisation de
Ieau (WUE,) varie fortement entre les especes étudiées (Figure 32). Cette tendance est
confirmée par la forte variation (de lordre du simple au double) de WUE, calculée
directement a partir des échanges gazeux (A,,./g). La diversité observée est cohérente avec les
observations réalisées par Bonal et al. (2007) sur des semis d’especes tropicales élevés sous
25% du plein éclairement. De plus, il semblerait que cette diversité se maintienne au cours de
Pontogénie, comme le montre la corrélation entre les valeurs de 8°C des jeunes plants et des
adultes de la méme espece (Bonal et al. 2000, Bonal et al. 2007). Il n’existe a ce jour que tres
peu de données sur lefficience de la transpiration a I’échelle de la plante entiere pour les
arbres tropicaux, mais Cernusak et al. (2007) ont montré récemment qu’elle pouvait varier de
lordre d’un facteur 2 parmi un groupe d’espéces. Dans notre étude, 8°C et A, /g ne sont pas

corrélés, ce qui peut probablement s’expliquer par la méthode de mesure : A, et g ont été

sat
estimés a partir de mesures réalisées sous éclairement saturant, ce qui n’est pas nécessairement
représentatif des conditions environnementales dans lesquelles la photosynthese et les
stomates fonctionnent habituellement. L’absence de cortrélation entre 8"°C et les autres traits
¢tudiés (physiologiques comme structuraux, Figure 33) illustre bien que, pour ces especes

tropicales tout du moins, la diversité de "°C observée ne s’explique pas par des différences de

capacités photosynthétiques mais sans doute de réponse stomatique.

Comportement des espéces pionnieres

Comme il est fréquemment admis (Reich and Walters 1994, Reich et al. 1994, Ellsworth and
Reich 1996, Niinemets et al. 1998), les especes pionnicres, B. guianensis et C. obtusa, se
distinguent tres nettement des autres par leurs fortes capacités photosynthétiques, leurs N, et

PNUE ¢élevés et leurs faibles I.M.A (i.e. acquisition rapide des ressources), tandis que les 11
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autres especes se distribuent essentiellement le long de I'axe opposant épaisseur et LDMC
(Figure 33). Cette discrimination limitée entre les especes sur la base des traits étudiés,
confirme que la plasticité phénotypique de ces mémes traits en réponse a I’éclairement relatif,
pourrait constituer un indice dans la différenciation des especes et probablement des types

fonctionnels.

I11.1.3 Bilan de C a ’échelle de la feuille

La diversité interspécifique des bilans de C a I’échelle foliaire a été étudiée a I'aide d’une
approche corrélative entre les principaux traits foliaires participant a ce bilan : I'assimilation
photosynthétique foliaire journalicre, les cotts de construction et de maintenance des feuilles
et de leurs structures de supportt, le temps de retour sur investissement et la durée de vie des

feuilles.

Estimation du temps de retour sur investissement (« payback time »)

Le temps nécessaire pour assimiler une quantité de C équivalente a celle utilisée pour la
construction de la feuille (Williams et al. 1989, Poorter 1994, Poorter et al. 2006a), appelé
temps de retour sur investissement ou « payback time » (PBT; jours), a été estimé pour les 13
especes ¢tudiées. En tenant non seulement compte du cott de production de la feuille mais
également de celui des pétioles et des tiges, nous avons aussi calculé le PBT du métamere
(PBT,.). Ces deux estimations du temps de retour sur investissement sont tres fortement

corrélées (Figure 34) et PBT correspond en moyenne a 51% (£3 IC) du PBT,..

Un certain nombre d’hypothéses et d’approximations ont du étre réalisées pour estimer le
temps de retour sur investissement, et les valeurs obtenues sont tres probablement inférieures
a la réalité. En I’absence de données, le colut de maintenance et ’assimilation de C des
structures de support ont été négligés. Le calcul de PBT, ., dépend des estimations des cotts
de construction des métameres (CC, . m) et de P'assimilation photosynthétique journaliere
(A, umolCO, g' j"). Lestimation de CC, .m a déja été discutée précédemment (§IIL1.1).
A

« dépend de I’éclairement journalier (), de I’assimilation nette en lumiére saturante (A,,), de
la respiration (R,) et des courbes de réponse de 'assimilation a Iéclairement (courbes A-
PAR). Le calcul de A, repose sur différentes hypothéses et approximations. Premic¢rement,
nous avons considéré que les valeurs de I étaient homogenes au sein d’un méme traitement,
sans tenir compte d’éventuels phénomenes d’auto-ombrage ou d’ombrage par les voisins,
est

pouvant étre a 'origine d’une surestimation de A, pour certains individus (ou espéeces les
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plus petites). Deuxiémement, nous avons utilisé des valeurs fixes pour le rendement

quantique apparent (@) et l'indice de coutbure de I'’hyperbole non rectangulaire (6). Ces
valeurs correspondent aux moyennes mesurées sur 106 courbes 4-PAR effectuées sur des
feuilles d’ages et d’especes différents et sous différents éclairements relatifs. Les valeurs ainsi
obtenues sont extrémement proches de celles utilisées par Poorter et al. (2006a), ce qui
confirme la validité de cette estimation. Troisiémement, nous avons utilisé une valeur de

respiration constante, et égale a 7% des A, mesurés. Cette valeur, également estimée par

sat
Givnish (1988) et Poorter et al. (2006a) correspond a la valeur médiane des rapports que nous
avions obtenue a partir de nos données, ce qui nous a permis de valider notre choix. Cette
approximation ne tient pas compte d’une variabilité interspécifique potentielle de la
respiration, ce qui peut biaiser A,,. Pour finir, nous noterons également que considérer que
'assimilation nette est identique chaque jour n’est pas réaliste. En effet, nous avons constaté
(sans le quantifier) qu’a certaines périodes de la journée, et parfois certaines journées, il était
tres difficile d’effectuer des mesures d’échanges gazeux en raison de la fermeture systématique

des stomates. Par conséquent, considérer que .4, ne varie quavec [ au cours d’une journée,

et que A, ne varie pas d’un jour a lautre, entraine trés certainement une surestimation de

PBT.

Le temps de retour sur investissement

Les temps de retour sur investissement estimés (PBT) varient de 11 (B. guianensis) a 34 jours
(Ponteria sp.). En toute logique, lorsque les CC des structures de support sont pris en compte
(PBT,.), le temps de remboursement augmente significativement pour toutes les especes (il
ne dépasse cependant pas les 82 jours en moyenne, Pradosia cochlearia, Figure 35) et le
classement des espéces n’est pas modifié (Figure 34). Les deux espéces pionnieres sont celles
qui remboursent leur CC,_ . m le plus rapidement (en moins de 30 jours a t,)). PBT (et PBT,,
dans une moindre mesure) est négativement corrélé a A,m (#=0,76 et #= 0,58
respectivement) tandis qu’aucune relation n’a pu étre mise en évidence entre ces derniers et

les CC (Tableau VII). Une décomposition de la variance de PBT et PBT,

met>

a confirmé que

c’était LMA, plutét que A, ou les CC des limbes et des métameres, qui constituait la
principale source de variation (Tableau VIII). La covariation positive de LLM.A et de PBT, ,
est tres certainement liée a la forte corrélation négative classiquement observée entre .4, m et

LMA (Tableau VII, Wright et al. 2004).
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Tableau VII: Coefficients de cortélation de Pearson entre les capacités photosynthétiques (A, m, nmol g' s7), la
durée de vie (LLS, jours), le temps de retour sur investissement (PBT, ., jours), la durée de vie optimale (Lopt,,..,
jours) et d’autres traits étudiés a t,,. Des régressions linéaires simples ont été appliquées sur les moyennes des
variables par espece pour les trois traitements (ts, t;, et t,,). Pour LLS, les régressions n’ont été appliquées que pour
les 10 especes pour lesquelles cette variable a été estimée précisément. Degré de significativité: ns, P>0,05; *, P<0,05
et ¥*, P<0,01. Données issues du projet de publication 2.

Agm LLS (n=10) PBT e LOPtey
LMA (g m™) -0.62* 0.55ns 0.63* 0.59*
épaisseur (um) -0.17ns -0.03ns 0.28ns 0.09ns
densité (g cm™) -0.36ns 0.52ns 0.29ns 0.47ns
MMA (g m?) -0.35ns 0.48ns 0.73%* 0.40ns
CCum (g gh -0.14ns 0.30ns -0.18ns 0.30ns
CCpm (g g") -0.40ns 0.82%* 0.18ns 0.64*
CCsm (g g -0.42ns 0.81%* 0.18ns 0.62*
CCrem (2 27 -0.32ns 0.58ns -0.07ns -0.06ns
CCped (g m?) B 0.61ns 0.90%** 0.60*
Agm (nmol g'l s'l) B -0.65* -0.76%* -0.89%**
Ny (mg g™ 0.65* -0.78%* -0.76** -0.76%*
Aga (nmol m?s™) 3 -0.24ns -0.31ns -0.44ns
PBT (jours) -0.87##* 0.67* 0.70%* 0.87%%*
PBT, (jours) -0.76** 0.61ns _ 0.78%***
b (jours) -0.54% 0.83%* 0.13ns 0.717%*
Lopt (jours) -0.80%** 0.85% 0.44ns B
Lopty (jours) -0.89%** 0.87%* 0.74%* B
RGR (cmcm™ an™) 0.46 ns -0.61ns -0.23ns -0.59%

Tableau VIII: Pourcentage de la variance totale du temps de retour sur investissement (PBT et PBT, ) et de la durée
de vie optimale (Lopt et Lopt,,.,) expliqué par chacune de leurs composantes: les couts de construction (CCm et
CC,,.m), Passimilation journali¢re (A, a, mol m?2 i) et le temps au bout duquel assimilation des feuilles devient

nulle (4, jours). Les contributions des variances intra- et interspécifiques a la vatiance totale sont présentées

est’

séparément. La décomposition de la variance a été réalisée sur les valeurs des traits dans le traitement ty,. Données
issues du projet de publication 2.

% de la variance totale

PBT Lopt

CCim  Aqa LMA CCim  Agqa LMA b
Interspécifique 3.23 0.60 792 1.34 025 327 587
Intraspécifique 1.36 0.62 150 0.56 026  6.20 B
total 4.59 122 942 1.90 051 389 58.7

PBT et Loptye

CChem  Aeqa  LMA CChem  Aeqa  LMA b
Interspécifique 3.59 0.61 794 1.48 025 328 588
Intraspécifique 0.71 0.62 15.1 0.29 026 621

total 4.30 1.24 945 1.77 0.51 39 58.8




Résultats-Discussion

La durée de vie optimale des feuilles (Kikuzawa 1991, Kikuzawa 1995)

Kikuzawa (1991, 1995) a proposé un mode¢le dans lequel le gain de C des arbres est maximisé.
Ainsi, la durée de vie optimale des feuilles (Lopt) correspond a la durée pour laquelle le gain
marginal de la feuille est maximum (§I1.6.3). Ce modé¢le est basé sur le postulat quun arbre ne
peut retenir quun nombre défini de feuilles. Lopt est calculé a partir du temps de
remboursement des CC des limbes mais également du temps nécessaire pour que
'assimilation photosynthétique devienne nulle (). Kikuzawa et Ackerly (1999) ont proposé
une extension de ce modele, dans laquelle les couts de construction et de maintenance des
structures de support des feuilles sont également pris en compte. En I'absence d’informations
sur I'assimilation et la respiration des tiges et des pétioles, seuls les cotts de construction de
ces structures ont pu étre rajoutés au calcul initial de Lopt. Nous pouvons cependant estimer
que Lopt

constitue une approche imparfaite du modéle de Kikuzawa et Ackerly (1999).

met

Les deux variables, Lopt et Lopt,., sont tres fortement corrélées, et en moyenne Lopt

metd

représente 70% (£2, IC) de Lopt,,., (Figure 34). Bien évidemment, les critiques relatives aux
estimations de PBT et PBT,,
celles de Lopt et Lopt

évoquées précédemment, sont également a considérer pour

Le modele de Kikuzawa, de par sa relative simplicité, a été tres

met*

largement cité bien qu’il possede un certain nombre d’imperfections, comme le souligne
Givnish (2002). Le modele ighore notamment I’effet de la vitesse de production des nouvelles
feuilles, source d’auto-ombrage (Williams et al. 1989, Reich et al. 1992, Foster and Brooks

2005), sur les connections entre A, et la vitesse a laquelle la photosynthése diminue avec

'age.

Comme attendu, Lopt,,., différe fortement et significativement entre les especes, variant de 97

met

(B. guianensis) a 257 jours (P. cochlearia). Une forte corrélation positive a été observée entre

Lopt,

met

et ses deux composantes PBT,

met

et b (Tableau VII). / varie également tres fortement
entre les especes étudiées, soit de 186 (B. guianensis) a 850 jours (17, americana, Figure 36). Ces
valeurs restent des approximations ; nos données ne suivent pas I’évolution de I’assimilation
dans le temps pour chacun des individus étudiés, et & est estimé a partir d’'une courbe
moyenne par espece et par traitement (§11.6.3). La décomposition de la variance, de Lopt et

Lopt,

met>

montre que c’est essentiellement la variation de 4 (et celle de .M.A dans une moindre

mesure) qui est a 'origine des différences observées entre especes (Tableau VIII).
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780 jours. Données issues du projet de publication 2.



Résultats-Discussion

La durée de vie réelle des feuilles

Dans le cadre de notre approche cout-bénéfice des traits foliaires relatifs au gain de C, la
durée de vie des feuilles (ILLS) correspond a la durée sur laquelle les bénéfices de la
photosynthése sont réalisés. Ainsi une longue durée de vie a faible éclairement devient
nécessaire pour amortir les CC des feuilles lorsque seule une faible assimilation
photosynthétique journalicre est possible (Williams et al. 1989, Kikuzawa 1995). Cependant,
LLS n’est pas toujours un trait facilement mesurable, tout particulierement dans le cas des
especes d’arbres tropicaux comme en atteste le peu de données disponibles sur ces derniéres
en comparaison aux herbacées ou aux especes d’arbres tempérés (Diemer 1998, Ryser and
Urbas 2000, Navas et al. 2003). Un des tout premiers constats de ce travail a été que la durée
de vie des feuilles de beaucoup de nos especes dépassait la durée de 'expérimentation, soit 26
mois (et ce, essentiellement aux plus faibles éclairements). Si nous n’avons pas été capables
d’estimer LIS pour toutes nos especes (dont . americana, Protium sp. et C. procera a ty) les
données obtenues nous permettent tout a fait d’illustrer la forte diversité spécifique de cette
variable. La durée de vie des feuilles des deux espéces pionnieres C. obtusa et B. guianensis
n’excede pas 200 jours alors que celles des autres especes varient entre 300 et 600 jours (et >
800 jours pour trois especes, Figure 36). A titre de comparaison, Reich et al. (2004) ont suivi
la démographie foliaire de 23 espéces d’arbres de FTH amazonienne et ont observé des
valeurs médianes de LIS allant de 76 jours (Cecropia ficifolia en milieu ouvert) a 1693 jours
(Protium spp. en sous bois). Une telle diversité interspécifique pourrait étre mise en relation
avec la variabilité des vitesses d’apparition des nouvelles feuilles et donc avec la vitesse de
croissance des plants. L’absence de corrélation entre RGR (croissance relative en hauteur) et
LLS laisse cependant supposer le contraire (Tableau VII). L’effet de I'alternance des saisons
seches et humides du climat guyanais, n’intervient certainement pas ou peu dans la diversité
des LLLS observée et il a déja été montré que dans cet environnement tropical, phénologie et

démographie foliaire ne sont pas saisonnieres (Reich et al. 2004).

La durée de vie des feuilles, connue pour varier tres fortement entre espeéces et biomes
(Chabot and Hicks 1982), fait partie des traits permettant de décrire le compromis universel
entre une acquisition rapide et une conservation efficace des ressource a I’échelle de la feuille
(Wright et al. 2004). Ainsi un fort L.AM.A associé a une longue LIS sont 'expression d’une
longue conservation des nutriments et d’une réponse lente a des conditions favorables de
croissance (Westoby et al. 2002). Comme la probabilité de dégats par les herbivores augmente

avec la durée de vie, les feuilles a fort LIS devraient contenir plus de composés et/ou de
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Figure 37: Analyse en composantes principales pour 10 especes et 5 variables a t,,. Le cercle des corrélations des variables
projetées sur le plan constitué par les axes 1 et 2 est représenté a gauche et la projection des espéces (voir tableau I pour les
abréviations) dans le plan factoriel constitué par ces mémes axes, a droite. Les variables sont le MMA (g m?), la dutée de
vie des feuilles (ILLS, jours), le colt de construction du métamére (CC_ m, g glucose g!), Passimilation nette (A

m, nmol
g-1 s et la concentration totale en N foliaire (IN,,, mg g!). Les variables inactives (*) sont PBT, ., Lopt,,, (en jouts) et le

RGR (cm em™ an™). Les espéces pionniéres sont représentées par des symboles blancs. Données issues du projet de publication 1.
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Résultats-Discussion

structures de défense (Coley 1988, Eamus 1999) et par conséquent présenter des valeurs de
LMA plus fortes (Grime et al. 1996, Hanley and Lamont 2002). La relation prédite entre
ILMA et LS a été observée pour un grand nombre d’espéces et d’habitats (Rice and Bazzaz
1989, Reich et al. 1997, Williams-Linera 2000, Westoby et al. 2002) tandis que dans le cadre
de notre étude, aucune corrélation n’a pu étre mise en évidence entre LIS et LMA ou ses
composantes (épaisseur et densité, Tableau VII). En définitive, aucun élément ne nous
permet d’établir une relation entre les feuilles a fort I.AMLA, un investissement plus important
dans des composés de défense (fortes teneurs en C ou CC élevés) et une durée de vie plus
longue. Cependant, si I.LS et CC;m ne sont pas corrélés, nous avons constaté que les especes
avec les valeurs de LIS les plus élevées étaient également les especes dont les structures de
support étaient les plus onéreuses (i.e. fort CCm et CCym), suggérant que la durée de vie des
feuilles doit non seulement étre longue pour rembourser le cott de la feuille mais aussi et
surtout celui des structures de support. L’absence de corrélation entre LIS et CC  m ne
permet pas, bien au contraire, de valider une telle hypothese. La corrélation négative observée
entre LIS et lassimilation nette en lumiére saturante (A,m, nmol g' s), quoique faible
(#=0,42), supporte I’hypothése de Pexistence d’un compromis entre une forte assimilation et
le maintien de cette assimilation sur une longue période (Chabot and Hicks 1982, Kikuzawa
1991, Reich et al. 1991a). Cependant les especes pour lesquelles LIS n’a pu étre estimé

(LLS>780 jours) n’ont pas systématiquement les plus faibles capacités photosynthétiques.

Une analyse en composantes principales appliquée aux différents traits participant au bilan de
C a Déchelle du métamere illustre leurs principales covariations (Figure 37) : ainsi plus de
60% de la variabilité observée est expliquée par un axe opposant .4, m et N a LLS et
MMA ; CC, . m variant indépendamment. Ainsi, méme si aucune corrélation n’a été observée
entre LIS et MM.A (ou L.M.A), une longue durée de vie ou un fort MM.A n’est généralement
pas associé a de fortes capacités photosynthétiques. RGR (variable inactive dans PACP) se
positionne le long de cet axe, bien que contrairement a ce qu'on pouvait espérer (Reich et al.
1997), aucune relation significative n’ait été observée entre RGR et LLS ou les capacités

photosynthétiques.

Enfin, la longévité des feuilles est fréquemment considérée avoir avant tout une fonction de
« remboursement » des couts de construction des limbes (Chabot and Hicks 1982, Williams et
al. 1989, Sobrado 1991) et des structures de support (Kitajima et al. 1997). Cependant, la
relation entre LIS et PBT est relativement faible (#*=0.56, P = 0.03) et lorsque les cofits des

structures de support sont pris en compte, aucune relation significative n’est observée
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Résultats-Discussion

(Tableau VII). Ces résultats, comme les précédents, montrent que la relation entre durée de
vie et temps de retour sur investissement n’est pas systématique (Navas et al. 2003). Ainsi,
selon les especes, PBT, ., représente entre 4 (C. procera) et 22% (C. obtusa) de LLS. Puisque
LLS comme PBT, ne sont pas proportionnels a CC,

met>

la relation positive entre eux est en
grande partie expliquée par la variabilité des gains de C entre especes (Villar and Merino
2001), comme le confirme I'analyse en composantes principales (Figure 37). Quoiqu'il en
soit, les valeurs de PBT sont systématiquement tres inférieures a celle de LLS, et quelle que
soit I'espece considérée, I'investissement nécessaire pour mettre en place un nouveau

métamere est dans tous les cas tres largement amorti (Figures 35 et 36).

Comparaison entre les durées de vie optimales et mesurées des feuilles

Quelle que soit I'espece concernée, la durée de vie réelle des feuilles (ILLS) est toujours tres
nettement supérieure a nos estimations de durée de vie optimale (Lopt et Lopt,,.,). D’apres le
modele de Kikuzawa, la durée de vie des feuilles diminue lorsque (i) I’assimilation
photosynthétique journaliere initiale est forte, (ii) les cotts de construction sont faibles et (iif)
le temps nécessaire pour que I'assimilation nette devienne nulle est court. Ces prédictions sont
en accord avec les données observées dans la littérature (Coley 1988, Kitajima et al. 1997,
Wright et al. 2004). On notera cependant que si la corrélation entre durée de vie des feuilles et
capacité photosynthétique initiale a largement été démontrée (Reich et al. 1991a, Reich et al.
1992, Wright et al. 2004), en comparaison les données sur la relation entre I.ILS et la vitesse

de diminution des capacités photosynthétiques (i.e. A, /b) sont rares (Kitajima et al. 1997,

sat
Kitajima et al. 2002). Pour les especes tropicales étudiées, LIS augmente significativement
lorsque 4 augmente (Tableau VII), confirmant ainsi que le déclin des capacités
photosynthétiques avec I’age des feuilles est plus rapide chez les espéces avec de faibles LIS
(Kitajima et al. 1997, Kitajima et al. 2002). Les relations entre assimilation journaliere (A,,),
couts de construction des métameres et la durée de vie des feuilles ont été discutées dans le
paragraphe précédent et une analyse en composantes principales a confirmé I'existence d’un

compromis entre A, m et N d’'un coté et LLS et MM.A (ou LLMA) de I'autre ; CCm variant

indépendamment de cet axe (Figure 37).

Si les prédictions du modele sont confirmées, et bien que LLS et Lopt,,, soit fortement

met

met

corrélés, les faibles valeurs de Lopt,. que nous avons obtenues, restent tout de méme a
expliquer. Pourquoi un arbre maintiendrait-il ses feuilles apres que le gain marginal foliaire en

C ne soit plus maximal ? Les différences observées entre LS et Lopt,. peuvent étre

met
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expliquées par différentes hypothéses: (1) une mauvaise estimation de Lopt,,, liée
essentiellement a une sous-estimation du parametre 5, (ii) le nombre de feuilles portées par un
arbre n’est pas limité (rejet de hypothése principale de départ), ce qui est certainement le cas
chez nos jeunes plants en croissance, et (iii) les feuilles sont réellement maintenues au-dela de
leur gain marginal maximal et peut étre méme jusqu’a ce que leur assimilation nette en C soit
nulle, comme le suggere les valeurs de LS plus proches de celles de 4 que de celles de
Lopt,,., (Figure 35 et 36). L.a validation de cette derniére hypothese impliquerait que 'arbre

ne maximise pas son gain de C.

Comportement des espéces pionnieres

Les deux espéces pionnicres se distinguent tres nettement des autres sur I'axe révélé par
I’ ACP appliquée aux traits relatifs au bilan de C a I’échelle de la feuille. Ainsi, C. obtusa et B.
guianensis posseédent toutes deux de fortes capacités photosynthétiques et de fortes
concentrations en N foliaire associées a de courtes durées de vie des feuilles (Figure 37). Ce
sont également pour ces deux especes que les PBT, PBT, . (avec ceux de espece H conrbaryl),
Lopt et Lopt,

les plus faibles ont été mesurés. Les autres espcces, elles, se distinguent

met

essentiellement par des différences de CC, .m et de MM.A (Figure 37).

Une trés forte diversité interspécifique a été observée pour ensemble des traits étudiés, et les
espéces se répartissent le long d’un axe opposant les capacités photosynthétiques, les teneurs
en N et les PNUE, aux durées de vie et LMA (MMA). Les coiits de construction des
métameéres varient indépendamment de cet axe. A tz, toutes les espéces remboursent trés
largement Pénergie investie dans le déploiement de Ia surface assimilatrice et aucune
corrélation n’a été observée entre PBT,.. et LLS. Les différences observées entre les durées de
vie optimales estimées et les durées de vie réelles mesurées, suggérent que les feuilles
peuvent étre maintenues méme lorsque leur gain marginal n’est plus maximal, ne permettant

alors plus a Parbre d’optimiser son gain de C.

III.2 Plasticité phénotypique en réponse a la disponibilité en lumiére

I11.2.1 Les couts de construction des métameéres

Comparativement aux connaissances sur la plasticité phénotypique des traits comme les
capacités photosynthétiques ou la structure des feuilles, les effets de la lumiére sur les couts de

construction sont relativement peu connus. Dans notre étude, un effet significatif de
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Tableau IX: Résultats d’une Anova factorielle, pour les effets espéce (13 especes) et éclairement relatif (3 traitements, ts, t
et ty) et leur interaction, sur les traits foliaires. #=8 a 10 individus par espece x traitement. Les valeurs de F et de P sont
indiquées. A Pexception de CC;m, CCpm, CCym, L. MA, épaisseur, Chl, et les teneurs en C et en cendres des tiges, toutes les
variables ont été transformées (log,,). Les moyennes (+ intervalles de confiance au seuil de 95%) sont indiquées pour
chacun des deux éclairements relatifs. Pour chaque trait, le coefficient de rang de Spearman, entre les valeurs moyennes par
especes pour les deux éclairements, est indiqué. Degré de significativité: ns, P>0,05; *, P <0,05; **, P <0,01 et ***, P
<0,001. Données issues du projet de publication 2.

r de Spearman

Espéces  Eclairement  Esp. x Ec. ts tio tho (t V5. 15)
CCm (g g'l) 98.6%*%*  16.5%** 3.42%%% 1.47+0.02a  1.502£0.02b  1.46+0.02a 0.83%**
CCpm (g g™ [73%%% - 25.2%** 4.01%** 1.3120.02a  1.34+0.02b  1.34+0.02b 0.90%**
CCsm (g g™) 37.6%%%  4.48%** 1.56 ns 1.2940.02a 1.2940.02a  1.31£0.02b 0.81%**
CChpem (g g'l) [11*%% 5 57%** 2.98*** 1.39+0.02ab  1.4840.036a  1.38+0.02b 0.91%**
LMA (g m?) 86.6%** 27 *** 6.61%** 45.842.3a 56.443.2b 73+4.2¢ 0.95%**
PMA (g m?) 206%*%%  168*** 3.08%** 13.241.1a 17.3+1.5b 22.6£2.4¢c 0.96%**
SMA (g m?) 20.3%k% T4 5%k 4.52%%* 23.74£5.4a 39.0+9.4b 75.5¢15¢ 0.82%**
MMA (g m™) 38.7¥¥k  150%** 4.23%*% 80.0+8.0a 108+12b 166£18¢ 0.76%**
CCra (g m?) 03.0%**  231%** 3.51%* 67.143.2a 84.344.7b 106+6.2¢ 0.82%**
CChrea (g m'z) 50.4%%%  162%** 4.07*** 107+9.8a 143+£15b 210+22¢ 0.86%**
surface (cmz) 354%%% 6. 70%** 2.35%%* 432+80a 468+87a 412481b 0.98***
¢épaisseur (Lm) 140%**  69.8*** 3. 15%x* 167<11a 182+11b 206+13c 0.90%**
densité (g cm’) 148%** 90 4*** 3.20%** 0.29+0.02a  0.33+0.02b  0.38+0.02¢ 0.87%**
Chl, (umol m?) 57.9%%%  1Q7*** 1.07 ns 598+28a 658+32b 469+32¢ 0.96%**
Limbe
Ni (%) 160%**  2)8*** 2.34%%% 1.88+0.13a  1.74+0.11b  1.2740.10c 0.98***
Cn (%) [14%%% 9 44%*x* 3.79%%* 46.0£0.4a 46.6+0.5b 46.4+0.4b 0.83%*x*
Cendres (%) T82¥¥* 6. 11%* 3.66%** 7.34+0.4a 7.85+0.4b 7.77+0.4ab 0.80%**
Pé