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SOMMAIRE

L’assemblage des especes (leurs présences/absence) dans une communauté naturelle est la
conséquence de plusieurs mécanismes de filtrage réalisés par I'environnement. Parmi ces filtres,
le filtre abiotique sélectionne les especes capables de tolérer les conditions environnementales
locales. La variation de la disponibilit¢ de I'eau dans le sol est I'un des principaux gradients
environnementaux selon lesquels les especes végétales sont différemment réparties. Considérant
I’hypothése que les traits fonctionnels et leurs relations sont hiérarchisées, les préférences
d’habitat des espéces le long de gradients environnementaux devraient étre déterminées par une
combinaison de traits physiologiques et morpho-anatomiques hiérarchisés.

Au cours de ce doctorat, mon objectif général est d'identifier les traits fonctionnels
morphologiques, anatomiques et physiologiques de tolérance a la sécheresse qui peuvent prédire
la présence des especes le long d'un gradient d’hydrologie des sols. Plus spécifiquement, nous
cherchons a savoir : (i) Quels sont les traits physiologiques qui reflétent le mieux la tolérance a
la sécheresse ? (i1) Quelles sont les relations entre les traits morpho-anatomiques et les traits
physiologiques de tolérance ? (iii) Quels sont les traits morpho-anatomiques en conditions
optimales permettant de prédire la tolérance des especes herbacées a la sécheresse ? (iv) Quelles
formes ont les relations qui existe entre les traits morpho-anatomiques de tolérance en condition
optimale et la présence des especes en cas de sécheresse ? (v) Peut-on prédire les présences des
especes en cas de sécheresse a partir de leurs traits morpho-anatomiques?

Nos résultats montrent (1) qu’il est possible de prédire la distribution des especes sur un gradient
d’hydrologie des sols a partir de cinq traits physiologiques de tolérance a la sécheresse. Ces cing
traits sont la photosynthése nette maximale, la conductance stomatique maximale, le potentiel
hydrique du sol au point de flétrissement, la conductance stomatique au point de flétrissement
et Iefficacité d’utilisation de ’eau au point de flétrissement. Nous avons montré que (ii) les
traits physiologiques de tolérance a la sécheresse sont prédits par les traits morpho-anatomiques
en conditions optimales (surface spécifique foliaire, teneur en mati¢re séche des feuilles, teneur

en azote foliaire, longueur spécifique racinaire et surface stomatique). (iii) Les traits morpho-



anatomiques seuls ne sont pas de bons prédicteurs de I’hydrologie des especes et (iv) que la
séquence « traits morpho-anatomiques —> traits physiologiques = hydrologie des espéces »
donne les meilleures prédictions. Cependant, (v) le modéle ne donne pas de prédictions fiables
si I’on utilise des traits morpho-anatomiques mesurés en conditions naturelles. Ces résultats
confirment, au moins partiellement, I’hypothese que la distribution des especes sur un gradient
hydrologiques peut étre prédite a partir de leurs traits de tolérance a la sécheresse eux-mémes
prédits par leurs traits morpho-anatomiques.

En résumé, nous avons utilisé une approche fonctionnelle en construisant un modele causal
prédictif qui nous a permis de nous intéresser aux mécanismes de filtrage environnementaux et
plus précisément au rdole de la niche hydrologique des espéces dans 1’assemblage des

communautés végétales.

Mots clés : Préférence d’habitat, affinité hydrologiques, distribution des espéces, disponibilité
en eau, seécheresse, stress hydrique, dicotylédones herbacées, tolérance, évitement,
photosynthése nette, potentiel hydrique du sol, conductance stomatique, efficacité d’utilisation
de I’eau, point de flétrissement, surface spécifique foliaire, teneur en maticre séche des feuilles,
teneur en azote foliaire, longueur spécifique racinaire, surface stomatique, niche hydrologique,

niche fondamentale, niche réalisée, analyses de piste, cumulative link model.
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ABSTRACT

Species assembly (their presence/absence) in a natural community is the consequence of several
filtering mechanisms made by the environment. Among these filters, the abiotic filter selects
species able to tolerate local environmental conditions. Variation in water availability in the soil
is one of the main environmental gradients according to which plant species are differently
distributed. Considering the hypothesis that functional traits and their relationships are
hierarchical, habitat preferences of species along environmental gradients should be determined
by a combination of hierarchical physiological and morpho-anatomical traits.

During this PhD, my overall goal is to identify morphological, anatomical and physiological
drought tolerance functional traits that can predict the presence of species along a soil hydrology
gradient. More specifically : (i) What are the physiological traits that best reflect drought
tolerance? (i1)) What are the relationships between morpho-anatomical traits and physiological
traits of tolerance? (iii) What are the optimal morpho-anatomical traits for predicting tolerance
of herbaceous species to drought? (iv) What forms of relationships exist between optimal
morpho-anatomical traits of tolerance and the presence of species in drought condition? (v) Can
the presence of species in drought condition be predicted from their morpho-anatomical
features?

Our results show (1) that it is possible to predict the distribution of species on a soil hydrology
gradient from five physiological traits of drought tolerance. These five traits are maximum net
photosynthesis, maximum stomatal conductance, water potential of the soil at the wilting point,
stomatal conductance at the wilting point, and efficiency of water use at the wilting point. We
have shown that (ii) the physiological traits of drought tolerance are predicted by optimal
morpho-anatomical traits (leaf area, leaf dry matter content, leaf nitrogen content, root length
and stomatal surface). (iii) Morpho-anatomical features alone are not good predictors of species
hydrology and (iv) the sequence “morpho-anatomical traits = physiological traits = species
hydrology” gives the best predictions. However (v) the model does not provide reliable

predictions using morpho-anatomical traits measured under natural conditions. These results
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confirm, at least partially, the hypothesis that the distribution of species on a hydrological
gradient can be predicted from their drought tolerance traits themselves predicted by their
morpho-anatomical features.

In summary, we used a functional approach by constructing a predictive causal model that
allowed us to focus on environmental filtering mechanisms and more specifically on the role of

the species hydrological niche in assembling plant communities.

Key words: Habitat preferences, hydrological affinity, species distribution, water availability,
drought, water stress, herbaceous dicotyledons, tolerance, avoidance, net photosynthesis, soil
water potential, stomatal conductance, water use efficiency, leaf wilting point, leaf area, leaf dry
matter content, leaf nitrogen content, root length, stomatal area, hydrological niche, fondamental

niche, realized niche, path analyzes, cumulative link model
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Chapitre 1

INTRODUCTION GENERALE

Approche fonctionnelle en écologie

Depuis toujours, les étres humains cherchent a comprendre et a classer les étres vivants.
Théophraste (Ile siecle av. J.-C.) fut I'un des premiers a classer les végétaux en "arbres",
"arbrisseaux", "sous-arbrisseaux" et "plantes herbacées". Depuis, la botanique et 1'écologie n'ont
cess¢ de se développer et de chercher a mieux décrire le monde qui nous entoure.

Entre le XIXe et le XXe siecle, avant le développement de la phylogénétique moléculaire, de
nombreux botanistes et écologues ont mis en place des systémes de classification des végétaux,
certains encore couramment utilisés. Les types biologiques développés par Raunkiaer et al.
(1934) sont basés sur la position des bourgeons latents de survie. Une autre classification, mise
en place par Hallé et Oldeman (1970), se base sur l'architecture des plantes, c'est-a-dire leurs
modes de croissance et de ramification. Cependant, la classification la plus connue a l'heure
actuelle est celle développée par Grime (1977). Celle-ci se fonde sur 1'étude des caractéristiques
morphologiques, physiologiques et phénologiques pour classer les plantes en trois catégories le
long de gradients environnementaux : les plantes compétitrices, les plantes rudérales et les
plantes tolérantes au stress. Chacune de ces catégories présente des caractéristiques bien
distinctes.

Ces caractéristiques, appelées "traits" sont défini par Shipley (2010) comme "n'importe quelle
propriété mesurable d'une chose ou une propriété moyenne d'un ensemble de choses et qui soit
reliée a sa valeur sélective. Violle ef al. (2007) définit un trait comme "toute caractéristique
morphologique, physiologique ou phénologique mesurable au niveau d'un individu, de la cellule
a l'organisme entier, sans qu'il soit fait référence a aucun niveau d'organisation ni a aucun facteur
du milieu". Cette caractérisation est centrale dans "l'approche fonctionnelle" de la diversité. En

effet, ces traits sont dits fonctionnels lorsqu'ils sont reliés a des fonctions de 'organisme et



influent sur leur valeur sélective. Par exemple, l'acquisition de ressources, la capacité a tolérer
des conditions environnementales extrémes ou la capacité a rivaliser avec ses voisins sont des
fonctions qui déterminent la performance d'un individu dans son milieu (Fig. 1.1). L'approche
par les traits fonctionnels constitue un outil puissant pour appréhender les interactions entre les
organismes et les composantes de leur environnement. L'écologie fonctionnelle s'intéresse aux
traits des espéces et non pas a leurs identités taxonomiques. Cette approche permet de
"s'affranchir" de considérations taxonomiques et de regrouper les espéces en types fonctionnels.

De cette fagon, les interprétations des études sont plus facilement généralisables.

g Vitesse de photosynthése
o Surface foliaire Croissance
- Durée de vie des feuilles Reproduction

Masse de graine Survie

Etc.

Figure 1.1 : Relations entre les traits fonctionnels, les fonctions associées et la valeur
sélective (Fitness) qui en découle. Les traits peuvent étre corrélés entre eux et étre liés a

plusieurs fonctions (d'aprés Garnier et Navas, 2013).

Cette approche fonctionnelle s'inscrit alors de fagon naturelle dans le cadre de 1'écologie
comparative. L'écologie comparative consiste a synthétiser les informations concernant un trait
ou un groupe de trait pour un grand nombre d'espéces. Cette approche est orthogonale a
l'autoécologie qui étudie un grand nombre de traits mais pour une espéce donnée dans un

contexte biotique ou abiotique donné (Fig. 1.2) (Keddy, 1992).
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Figure 1.2 : Représentation schématique selon Keddy (1992) d'une matrice especes / traits pour

tu trais et s especes (d'apres Garnier et Navas, 2013)

L'écologie végétale comparative est 1'étude des relations interspécifiques entre les traits des
organismes et les gradients environnementaux. Une approche comparative en écologie
fonctionnelle se base sur la comparaison de ces traits entre de nombreuses espéces le long de
gradients environnementaux (Shipley et al., 2006). Duarte et al. (1995) souligne le besoin de
faire des recherches centrées sur les fonctions des organismes et sur un grand nombre d'espéces

pour s'affranchir de certaines considérations environnementales et d'autoécologie.

Traits et syndrome de traits

Pour qu'un trait soit pertinent en €cologie fonctionnelle comparative, celui-ci doit remplir
certains criteres. Par définition, ce trait doit étre relié¢ a une fonction de la plante. Deuxiémement,
il doit étre mesurable selon un protocole standardisé et répétable sur une gamme d'espéces.
Depuis la création de bases des données de traits a 1'échelle mondiale portant sur de tres larges
gammes d'especes, le besoin de répétabilité et de standardisation des protocoles est devenu
encore plus important (TRY, Kattge et al., 2011 ; LEDA, Kleyer et al., 2008 ; GLOBNET,

Reich et al, 2007). Pour que les informations des bases de données soient les plus fiables



possible, la facon dont les traits sont mesurés doit €tre la plus semblable possible, quelle que
soit la personne faisant la mesure. Certains considérent qu'un trait pertinent doit également étre
relativement facile a observer ou a mesurer. Cependant, nous préférons suivre la conception de
Violle et al. (2007) qui définit un trait comme "toute caractéristique mesurable".

Dans la mesure ou les traits nous renseignent sur I'identité fonctionnelle des especes, il faut que
le trait mesuré présente des variations entre especes plus fortes qu'a l'intérieur d'une méme
espece (McGill et al., 2006). Certains auteurs (Cornelissen et al., 2003 ; Kazakou et al., 2014)
considérent que les traits fonctionnels doivent en plus nous permettre de hiérarchiser les espéces
entre elles. Cependant, nous jugeons ce critere trop restrictif pour étre pris en compte dans le
choix d'un trait.

Suite a ’accumulation de campagnes de mesures de traits fonctionnels depuis les années 70, il
est apparu que ceux-ci sont rarement indépendants les uns des autres. Plusieurs auteurs majeurs
(Chapin III et al., 2002 ; Grime, 1977) ont mis en évidence des patrons de covariations
fréquentes entre paires ou groupes de traits. Ces patrons de covariations sont également appelés
syndrome de traits. L'étude de ces patrons de covariations et leur récurrence a montré 'existence
de grands axes de variations correspondant a des stratégies d'existence des végétaux.

Dans le but de classer et de comprendre les relations entre les propriétés des plantes et leurs
roles dans les écosystemes, Grime (1977) développe une théorie expliquant la distribution des
especes en se basant sur la compétition et deux gradients environnementaux, le stress et la
perturbation. Grime pense que ces gradients limitent la présence des individus, et que seules des
combinaisons d’intensités faibles a modérées de ces facteurs permettent 1’établissement de la
végétation.

Ces trois facteurs, le stress, la compétition et la perturbation permettent de tracer un triangle
dont deux des cotés représentent les gradients de stress et de perturbation. La compétition
désigne la capacité des plantes a utiliser et entrer en concurrence pour les ressources ou pour
I’espace. Le stress correspond a tout facteur abiotique entrainant une limitation de la croissance
des végétaux comme le manque de lumiére, de nutriments, d'eau ou encore des conditions
extrémes de température. La perturbation est définie comme tout facteur susceptible d’entrainer

une destruction partielle ou totale de biomasse, par exemple le feu ou le paturage (Grime 1977).



Les pointes du triangle correspondent a un type de stratégie développée par les plantes (Fig.
1.3).

Les espeéces compétitrices (C) sont des especes a forte stature, a croissance rapide, produisant
peu de graines. Leurs capacités d'acquisition de ressources et leurs fortes aptitudes a la
compétition leur permettent d'étre dominantes dans les milieux productifs et peu perturbés. Les
espéces tolérantes au stress (S) ont une croissance lente et une faible allocation a la reproduction.
Elles dominent les milieux peu perturbés et peu productifs. Enfin, les espéces rudérales (R) ont
une durée de vie courte, une croissance rapide, une forte allocation vers la reproduction et une
forte aptitude a la colonisation. Elles dominent les milieux perturbés et potentiellement
productifs. I1 existe toutefois des stratégies intermédiaires entre C, S et R (par exemple CS, CR,

CSR...).
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Figure 1.3 : Représentation des stratégies dans le modele CSR de Grime (1977). C, stratégie
compétitrice ; S, stratégie stress tolérante ; R, Stratégie Rudérale (d'aprés Garnier

et Navas, 2013).



Une des limites du triangle CSR défini par Grime vient du fait qu'il n'y a pas de méthodologie
simple pour positionner les especes sur le triangle. L'autre limitation, largement critiquée, vient
du fait que ce triangle est basé sur des especes du Royaume-Uni et ne peut pas, par conséquent,
s'appliquer a tous les biomes. Des auteurs ont depuis tenté de rendre cette théorie applicable a
d'autres flores (Hodgson et al., 1999 ; Pierce et al., 2013) et de permettre le positionnement des
espéces dans le triangle, par des mesures précises de traits des plantes associés a chaque face du
triangle (Pierce et al., 2013).

Westoby (1998) développe une autre approche des stratégies des plantes, appelé "LHS" (pour
"Leaf-Height-Seed"), présentant trois axes de variations des espéces végétales, chacun associé
a des traits précis. Ces trois axes sont liés a des fonctions de la plante : 1a gestion des ressources,
l'aptitude a la compétition et la capacité de régénération. Westoby relie ces fonctions a des traits
mesurables sur les espeéces. La gestion des ressources est mesurée par la surface spécifique
foliaire (un indice de densité de la feuille), I'aptitude a la compétition est estimée par la hauteur
de la plante et la capacité de régénération par la masse des graines. Ce systéme de stratégie se
veut une amélioration du systéme triangulaire CSR de Grime (1977) par l'utilisation d'un
minimum de traits permettant de décrire la variabilité fonctionnelle. Ces deux systémes de
stratégie sont largement critiqués et discutés dans la communauté scientifique (Garnier et Navas,
2013 ; Grime, 2002 ; McGill ef al., 2006). Cependant, le systéme de stratégie le plus utilisé est

celui de Grime et fait méme l'objet d'améliorations et de mises a jour (Pierce et al., 2013).

Un autre patron de covariation (ou "syndrome") particulierement intéressant est le "Spectre
Economique Foliaire" (SEF ou LES pour "Leaf Economic Spectrum"). Le SEF repose sur un
compromis entre les fonctions d'acquisition des ressources et de conservation de celles-ci. Ce
syndrome de traits a été mis en évidence de fagon conjointe par plusieurs auteurs entre les années
1990 et 2000 (Cornelissen et al., 1996 ; Shipley et al., 2006 ; Reich, 2014 ; Wright et al., 2004
et 2005 ; Wright et Westoby, 1999). Des campagnes d'acquisition de données en grande
quantité, a grande échelle et sur un grand nombre d'espéces et de conditions environnementales
(par exemple : TRY, Kattge et al., 2011, LEDA, Kleyer et al., 2008 ; GLOBNET, Reich et al.,
2007), ont permis de révéler des corrélations fortes et stables entre divers traits fonctionnels de

la feuille, et ce, indépendamment de I'espece et du climat.



Ce spectre est composé de 7 a 10 traits suivant les auteurs (Garnier et Navas, 2013, Wright ef
al., 2004). Les 7 traits concernés sont : la surface spécifique foliaire, la teneur en azote foliaire,
la teneur en phosphore foliaire, la durée de vie des feuilles, le taux de croissance relative, la
vitesse maximale de photosynthése et la vitesse de respiration foliaire. A ceux-la peuvent
s'ajouter la résistance a la fracture et la vitesse de décomposition de la litiere (Freschet ef al.,
2012). Le point important dans ce spectre d'économie foliaire n'est pas la valeur prise par un
trait, mais bien les corrélations existant entre eux. Une analyse en composante principale sur ces
traits permet de représenter le SEF selon un seul axe d’ordination. L'axe principal du SEF est
conserve, quels que soient les formes de croissance, les groupes fonctionnels et les biomes, y
compris sur des gradients de température et de pluviosité (Reich, 2014 ; Wright ef al., 2005).
L'axe principal du spectre s'étend d'especes a retour rapide sur investissement (en termes de
nutriment et de masse séche) dans des milieux riches, a des espéces a lent potentiel de retour
dans des habitats stressés. Les espeéces a retour rapide ont de forts taux de nutriments foliaires
(azote (N) et phosphate (P), de photosynthese et de respiration, des feuilles a durées de vie courte
(quelques semaines) et de faible ratio masse séche par aire de feuille. Les especes a retour lent
sont des espeéces avec des feuilles a fort ratio de masse séche par aire de feuille, de faibles
concentrations en nutriments, a longue durée de vie (allant jusqu'a plusieurs années) et de faible
taux de photosynthese (Fig. 1.4). Plusieurs études de ce compromis au niveau des tiges (Chave
et al., 2009) et des racines (Prieto et al., 2015) des plantes ont été récemment publiées (Diaz et
al., 2016 ; Freschet et al., 2010) ouvrant ainsi des réflexions sur I’existence d’un spectre
économique végétal (un « plant economic spectrum »).

Ceci illustre le fait que dans un environnement donné, chaque espece doit faire a plusieurs
compromis de réponse. La facon dont la plante gére ces compromis entraine une sélection

différentielle en fonction de la variation environnementale subie.
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Figure 1.4 : Relations entre les six traits de feuille en fonction de la masse de feuilles par unité
d'aire (LMA), 1'un des traits essentiels dans le spectre économique foliaire. La

direction du nuage de point dans I'espace a trois dimensions peut étre déterminée

a partir de l'ombre projetée sur le sol et les murs de I'espace a trois dimensions.
(d'apres Wright et al., 2004).

Le filtrage environnemental

Des filtres emboités

La présence ou l'absence d'une espéce dans une communauté naturelle est la conséquence de

plusieurs mécanismes de filtrage réalisés par 1'environnement. Le tout premier niveau de filtrage
est évolutif et biogéographique. Il représente une sélection non directionnelle et



(quasi- ) stochastique, c'est-a-dire qu'elle est liée a des événements touchant les especes a tres
larges échelles spatiales et temporelles. Par exemple, la présence d'une barriere géographique
(montagne, fleuve, mer) peut empécher une espece d'atteindre un milieu. C'est aussi un filtre
historique qui dépend de l'histoire évolutive des espéces, leurs capacités migratoires, des
spéciations ou des extinctions locales. Ce filtrage définit le réservoir régional d'especes ("pool"
régional d'especes), c'est-a-dire, les especes ayant réussi a atteindre 1'environnement régional.
Ce "pool" régional va ensuite subir un filtrage abiotique puis biotique.

Le filtre abiotique est I'ensemble des contraintes environnementales abiotiques locales que vont
subir les especes. Ces contraintes sont par exemple les propriétés physico-chimiques du sol, la
pluviosité, la température, etc. Certaines de ces contraintes sont des filtres directs, comme la
température, alors que d'autres sont complexes et composés d'un ensemble de filtres directs.
L'altitude est un filtre complexe, composé des filtres de température, de disponibilité en eau et
d'ensoleillement. Le filtrage abiotique sélectionne les espéces capables de tolérer les conditions
environnementales locales.

Le troisieme niveau de filtre est le filtre biotique correspondant aux interactions entre les
individus a une échelle locale. Ces interactions sont les interactions plante-plante de compétition
ou de facilitation, le parasitisme ou encore les mutualismes entre plantes et champignons ou
bactéries. Les études d'écologie des communautés s'intéressent particulieérement a ce niveau de
filtrage a cause de son importance dans les processus expliquant la structure des communautés
locales (Lortie et al., 2004 ; McGill et al., 2006) (Fig. 1.4).

Les filtres abiotiques et biotiques sont communément représentés de fagon superposée ou
emboités. Une raison a cela vient du fait que le filtre abiotique s’applique dés la phase
d’installation des plantes. Ainsi, les conditions locales d’existence déterminent si un individu
est capable, ou non, de s’établir dans la communauté, puis une fois 1’individu installé, celui-ci
fait alors face au filtrage biotique. On pourrait alors penser que le filtre abiotique agit en premier
et le filtre biotique ultérieurement. Toutefois, dés la phase d’établissement passée, les deux
filtres agissent simultanément et devraient donc étre représentés I'un a c6té de 'autre.

Dans ce doctorat, nous allons nous intéresser particuliérement aux filtres abiotiques de 1'eau et
plus précisément a un filtre majeur qu'est la secheresse et la diminution de la disponibilité en

cau.
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Figure 1.4 : Filtres environnementaux emboités. Chaque symbole représente une espéce
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rectangles en pointillés sont les facteurs ou mécanismes impliqués dans chaque niveau de
filtre. Les espéces faisant partie du pool régional doivent passer a travers le filtre abiotique
et biotique pour participer a la composition actuelle de la communauté (d'aprés Garnier

et Navas, 2013 ; Lortie ef al., 2004 ; Woodward et Diament, 1991).

Niches des especes

Le concept de filtrage environnemental a plusieurs niveaux est ¢galement reli¢ a la théorie de la
niche écologique. Hutchinson (1957) définit une niche écologique comme un hypervolume ou
chaque dimension de l'espace représente une ressource (nutriments, lumiére, eau) ou une
condition de l'environnement (température, précipitation, acidité, etc.). Ce volume, propre a

chaque espece représente sa niche écologique. Lorsqu'une espéce n'est soumise a aucune



interaction biotique (ce qui est quasiment impossible en conditions naturelles), le volume défini
par ses besoins en ressources et en conditions environnementales est appelé sa niche potentielle.
Lorsque des espéces différentes ont besoin de la méme ressource, elles rentrent en interaction.
Ces interactions modifient la niche potentielle d'une espéce en une niche réalisée. Il est
communément admis que la niche réalisée est plus réduite que la niche potentielle (méme si
dans des cas de facilitation, la taille de la niche tendrait a augmenter. La modification de la niche
potentielle vers la niche réalisée est dépendante des interactions entre les especes (Araya et al.,
2011 ; Markesteijn et al, 2001 ; McGill et al., 2006). Ces interactions biotiques sont
principalement la compétition et la facilitation. Les modalités de transformation d’une niche
vers 1’autre et la facon dont ces niches réagissent aux changements des conditions
environnementales ou de la richesse en especes sont encore a 1'étude (Hofmann et al., 2013 ; Li

et al., in press ; Maire et al., 2012).

Interactions biotiques

Compétition. Le terme compétition englobe l'ensemble des processus induit par l'interaction
entre les individus pour l'acquisition d'une ressource et ayant un effet négatif sur leurs
performances. Ces effets sont mesurables au niveau de la biomasse, de la reproduction ou de la
survie des individus (Calow, 1999). La compétition peut avoir lieu entre des individus d'especes
différentes (compétition interspécifique) ou entre individus de la méme espéce (compétition
intraspécifique). Chaque espeéce possede des capacités compétitrices propres dépendantes de ses
tolérances. De maniere générale, la compétition (comme les autres interactions biotiques) se fait
de maniére indirecte entre des individus. Par exemple, 'occupation de 1'espace par un individu,
la production de composés chimiques rendant 1'espace impropre a 1'existence des autres especes

ou la consommation plus importante d’une ressource partagée sont des interactions indirectes.

Facilitation. Le terme de facilitation regroupe l'ensemble des processus menant a une
amélioration de la performance d'un individu par la présence d'un autre organisme. A 'opposé
de la compétition, la facilitation regroupe toutes les interactions positives entre les individus ou

les especes (Callaway, 1995). Ces interactions peuvent é&tre obligatoires, facultatives,
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réciproques (mutualisme) ou non (commensalisme). Les exemples classiques sont les
interactions plantes - champignons ou plantes - microorganismes qui sont généralement
réciproques, mais pas nécessairement obligatoires. Une relation réciproque et obligatoire est une
symbiose. On peut ainsi voir la mycorhization ou la fixation d'azote par les nodosités comme
des processus de facilitation entre espéces. La facilitation est, elle aussi, souvent indirecte. Par
exemple, la formation d'ombre par une plante de la canopée peut faciliter I'existence de plante

poussant dans le sous-bois.

Importance du filtre abiotique de 1'eau

Au cours des derniéres décennies, les scientifiques ont constaté l'apparition d'une crise
¢cologique majeure. Ces derniers ont vu une disparition d'un grand nombre d'especes ainsi
qu'une modification de leurs répartitions et de leurs aires de distributions. Ces "changements
planétaires" affectent 1’état et la dynamique des écosystémes selon quatre composantes (Chapin

III et al., 2000 ; Sala et al., 2000 ; Vitousek et al., 1997) :

e La premicére est la modification de I’utilisation des terres par I'homme. Ceci comprend la
déforestation et les changements de certaines pratiques agricoles.

e La seconde est I'altération des cycles biogéochimiques, c'est-a-dire, la modification du cycle
des éléments entre les différents réservoirs de la plancte. Ceci concerne principalement les
cycles de I’eau, du carbone et de 1’azote. Les perturbations du cycle de 1’eau correspondent
a une augmentation du ruissellement, au détournement des cours d’eau, a I’épuisement des
nappes phréatiques ou encore a une diminution de 1’évapotranspiration. Des modifications
du régime des précipitations dans le temps et 1'espace sont également observées.

e La troisieme composante est la modification directe de la composition biotique. Celle-ci
comprend I’introduction de nouvelles espéces (invasions biologiques), le prélévement
d’especes par la péche, la chasse ou la cueillette pouvant aller jusqu'a leur destruction directe.

e Laderni¢ére composante correspond aussi aux modifications de la moyenne et de la variabilité
des estimateurs du climat. On constate des modifications de la température, de I'humidité et

de la pluviosité de fagon locale comme globale.
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Une question d'échelle

A léchelle globale : Notion d'évapotranspiration potentielle et effective. Les plantes
consomment des quantités d'eau bien supérieures a celles qu'elles fixent dans leurs tissus ; elles
sont constamment traversées par un flux d'eau dont la majeure partie est transpirée et donc
relarguée dans l'atmosphére. On nomme évapotranspiration l'ensemble de I'eau cédée par la
végétation (transpiration) et par le sol (évaporation). Pour étudier les bilans de circulation de
l'eau et notamment pour déterminer les besoins en eau des cultures, Thornthwaite (1948), puis
Penman (1948) créent deux notions : I’évapotranspiration potentielle et 1’évapotranspiration
réelle. Ces deux notions sont couramment mises en opposition.

L'évapotranspiration potentielle est définie comme la quantité maximum d'eau pouvant
s'évaporer et transpirer a partir d'un paysage non limité en eau (Lu et al., 2005). Selon les auteurs
et les méthodes, 1'évapotranspiration potentielle est liée a différents parametres
météorologiques, physiques ou biologiques : par exemple le rayonnement solaire, la
température, 'humidité de l'air, le vent, mais aussi l'espeéce végétale, I'ouverture des stomates...
(Schulze et al, 1994). Le site internet de la FAO fournit des outils pour le calcul des
évapotranspirations  potentielles a  1'échelle de  pays ou de  régions

(http://www.fao.org/nr/water/aquastat/quick WMS/climcropwebx.htm). De méme, des équipes

telles que le « Climate Research Unit » (http://www.cru.uea.ac.uk/) ou le Ministére des

Ressources Naturelles du Canada (https://www.rncan.gc.ca/accueil) peuvent fournir ce type de
données a différentes échelles.

L'évapotranspiration effective désigne la quantité exacte d'eau évapotranspirée par une
couverture végétale réelle. La différence entre les deux évapotranspirations est que
'évapotranspiration effective est limitée par les conditions du milieu. Cette caractéristique
explique le fait que 1'évapotranspiration effective est toujours inférieure a 1'évapotranspiration
potentielle. De nombreux facteurs, biotiques (type de plante, pourcentage de couverture du sol,
taille...) et abiotiques (radiation solaire, humidité, température, disponibilité¢ en eau, type de
sol...), rentrent en compte pour calculer 1'évapotranspiration effective. Ces contraintes rendent
'évapotranspiration effective impossible a mesurer a grande échelle, par exemple, pour une

parcelle ou une région.
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La différence entre I'évapotranspiration potentielle et la pluviosité constitue une mesure de
l'aridité d'une région ou d'une parcelle. Cet indice d'aridité est trés faible pour des régions
humides (Sheffield, Royaume-Uni, IA=0.706 ; Amsterdam, Pays-Bas, IA=0.756) et trés fort
pour des régions seéches (Montpellier, France, IA=1.416; Cordoba, Espagne, [A=2.490,
Bouarfa, Maroc (proche du Sahara), [A=14.651) (Frenette-Dussault et al., 2012). Pour la région
de Sherbrooke, la pluviosité annuelle est en moyenne de 1000 mm et I'évapotranspiration est de
720. Pour cette région, l'indice d'aridité annuel moyen est de 0.69. Cet indice est différent si I'on
s’intéresse seulement aux mois d'été. De mai a juin, l'indice d'aridité est de 2.09, ce qui
correspond a des sécheresses proches de celles observées dans le sud de I'Europe (France,
Espagne). Cependant, en Estrie, les épisodes de pluie sont répartis relativement équitablement

au cours de I’été et ne générent pas de fortes sécheresses estivales.

A l'échelle régionale : les facteurs influencant la disponibilité en eau et comment la mesurer. A
I’échelle locale ou régionale, la disponibilité en eau représente la principale limitation a la
productivité primaire, cette limitation étant dominante pour la majorité des biomes (Chapin I11
et al., 2002 ; Churkina et Running, 1998).

La disponibilité en eau a I'échelle locale ou régionale est dépendante de plusieurs facteurs
comme le climat local ou les reliefs. Le volume de précipitations et la température sont les
premiers facteurs affectant la disponibilité en eau, mais celle-ci est également modulée par
'évaporation de I'eau, le type de sol, la présence de nappes phréatiques, le drainage et la
transpiration par les plantes. Cependant, la quantité d'eau retenue par le sol est fonction de sa
texture, sa composition, sa granulométrie, sa profondeur : un sol sableux retient moins d'eau
qu'un sol glaiseux ou argileux (0.12 g g! de sol contre 0.25 g g™ de sol et 0.40 g g de sol)
(Poorter et al., 2012) ; la présence de roche ou de composés inertes diminue également la
capacité de rétention d’un sol.

La caractérisation du statut hydrique du sol notamment la disponibilité en eau d'un sol est
capitale en biologie végétale et se mesure généralement sur la base du potentiel hydrique du sol.
Le potentiel hydrique du sol permet de déterminer le sens des échanges hydriques entre le sol et
la plante. En effet, I'eau circule toujours des potentiels hydriques les plus élevés vers les

potentiels hydriques les plus bas. La relation entre le contenu en eau et le potentiel hydrique est
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une caractéristique constante pour chaque type de sol (McDowell et al., 2008 ; Poorter et al.,
2012).

La quantité d'eau disponible dans le sol peut également étre mesurée par la teneur en eau
volumétrique et la teneur en eau relative (teneur gravitaire). Les relations entre la teneur
volumétrique (volume d'eau rapporté¢ a un volume de terre), la teneur relative (masse d'eau
rapportée a une masse de terre) et le potentiel hydrique du sol sont liées au type de sol, a sa
densité ou a sa compaction. Les relations entre ces trois mesures et le passage de I'une a 'autre
sont faciles a estimer de fagon empirique (Ting et Chen, 2012 ; Topp et al., 1984 ; Varble et
Chéavez, 2011) (voir Appendix BA, Annexes B).

La prépondérance des études sur les arbres et herbacées cultivées

En anglais, le terme "forbs" décrit les plantes herbacées a feuilles larges qui poussent dans un
champ ou prairie, en opposition aux mousses, fougeres et graminées. Ce terme n'existe
cependant pas en frangais. Nous utiliserons le terme "plantes herbacées" comme synonyme de
"plantes herbacées non cultivées, hors mousse, fougeres et graminées".

La trés grande majorité des études en écologie fonctionnelle et en écophysiologie portent sur
des especes d'arbres, de buissons ou d'espéces herbacées cultivées ayant des applications pour
I'homme (mais, riz, blé...). Tres peu d'études portent sur des especes herbacées qui ne sont pas
des graminées (Poaceae). Ce déséquilibre s'accentue encore plus lorsque l'on s'intéresse aux
études sur la gestion de I'eau dans la plante.

Concernant la conductance stomatique, la plupart des études portent sur les arbres (Augé et
Moore, 2002 ; Bartlett et al,, 2012a ; Brodribb et Holbrook, 2003 ; Mitchell e al., 2008a ;
Tardieu et al., 1996 : Sack and Holbrook, 2006) ou des especes d'intérét économique (Galmés
et al., 2013). On peut cependant noter les travaux de Schulze et al. (1994) sur des especes
graminées et de Galmés et al. (2007a ; 2007b) sur des plantes herbacées.

La photosynthése chez les angiospermes a été largement étudiée chez les arbres (Abrams ef al.,
