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Résumé

Dans les modeles globaux de la biosphére continentale, toute la végétation mondiale est
généralement représentée par une dizaine de grand groupes fonctionnels (PFT-Plant Functional
Type), dont les caractéristiques (traits) sont fixes. Cette rigidité ne permet pas de représenter
correctement |'évolution de la végétation face aux pressions environnementales et anthropiques
grandissantes, et est a I'origine de nombreuses incertitudes pour I'estimation des cycles bio-

géochimiques associés.

Trois approches complémentaires axées sur l'utilisation des traits fonctionnels ont été ex-
plorées a I'aide du modéle dynamique global de végétation ORCHIDEE afin d’améliorer la re-
présentation des PFTs forestiers. La premiére approche consiste a augmenter le nombre de PFTs
a partir d'une classification hiérarchique des espéces. La seconde approche permet d’extrapoler
les traits observés pour chaque PFT existant grace a des relations empiriques calibrées a partir
de plusieurs variables environnementales. La derniere approche utilise la théorie de la coordi-
nation de la photosynthese afin d’estimer des distributions continues de traits en conditions
optimales de photosynthése. En parallele, cette étude s’interroge sur les capacité d'un modéle
global a représenter correctement les traits fonctionnels lorsqu’il est optimisé pour un flux de

carbone

L'augmentation du nombre de PFTs permet d’améliorer significativement les caractéris-
tiques et la représentativité spatiale des peuplements simulés de plus de 50%. Les deux autres
approches permettent d’estimer des distributions de traits réalistes et mettent en évidence
un rodle “tampon” important de la plasticité des traits sur les flux de carbone futurs. Les trois
approches abordées ont mis en évidence certaines faiblesses du modele liées a la représen-
tation de la phénologie, de 'allocation de la biomasse ou encore du stress hydrique pour les
coniferes. Ces résultats ont menés a la mise en place d’'une représentation explicite des proces-
sus phénologiques pour les coniféres sempervirents dans ORCHIDEE, qui a présent reproduit
les dynamiques de LAI observées par télédétection. Enfin, le modele ORCHIDEE ne peux pas
étre paramétré avec des observations directes de traits, privilégiant 'approche théorique pour
simuler les distributions de traits. Cependant, I’assimilation de données d’observations de flux
de carbone permet de faire le lien entre les traits mesurés a I'échelle foliaire et leur intégration
a I’échelle de la canopée. Elle permet de retrouver des distributions de traits cohérentes avec
les observations, ainsi que des relations trait-trait et trait-environnement qui sont observées a

I’échelle foliaire.



Mots-clé : modele global de végétation, ORCHIDEE, changements climatiques, traits fonc-

tionnels, carbone, gestion forestiére, phénologie, coniferes
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Abstract

Earth system models currently use a discretized representation of vegetation, grouping together
the whole world species into a dozen of Plant Functional Types (PFT), whose characteristics
(traits) are fixed. This rigidity does not allow to accurately represent the evolution of ecosystems
and their associated bio-geochemical cycles, while vegetation is facing stronger environnemen-
tal and anthropogenic pressures.

Three complementary approaches based on functional traits were tested in order to improve
the representation of forests in the dynamic global vegetation model ORCHIDEE. Based on a
hierarchical classification of species, the first approach is to increase the number of PFTs. The
second approach extrapolates observed traits for each PFT from empirical relationships calibra-
ted against different environmental variables. The last one uses the photosynthesis coordination
theory which allows the estimation of functional traits in optimal photosynthesis conditions. In
addition, this study explores the capacity of a global model to represent functional traits when
optimized against a given carbon flux.

Increasing the number of PFTs significantly improves the estimations of stand characte-
ristics and their spatial distribution by more than 50%. The two other approaches managed to
reproduce realistics traits distributions and higlighted the “buffer” role of traits plasticity on
futur carbon fluxes. Some weaknesses of the model linked to phenological processes, biomass
allocation or hydric stress, emerged for conifers species. This led to the implementation of an
explicit representation of the phenology for evergreen needleleaves PFTs in ORCHIDEE, which
can now reproduce the LAl dynamic observed from remote sensing data. Finally, the ORCHIDEE
model cannot be calibrated with in situ observations, emphasizing the theoretical approach to
simulate continuous traits distributions. However, the assimilation of observed carbon fluxes
allows to bridge the gap between traits measured at the leaf scale and the canopy. It reproduced
consistent trait distributions with observations, and led to trait-trait and trait-environment

relationships similar to those observed at the leaf scale.

Keywords : global vegetation model, ORCHIDEE, climate change, functional traits, carbon,

forest management, phenology, conifers
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CHAPITRE

CONTEXTE GENERAL DEL'ETUDE ET
PROBLEMATIQUE

OMMENT représenter la diversité et la complexité du monde végétal afin d’estimer

au mieux les flux de matiére et d’énergie a I'échelle globale ?

Les écosystémes forestiers absorbent a eux seul 25% des émissions de carbone anthropique
al’échelle mondiale. Outre leur role dans le cycle des éléments, le maintient de ces écosystémes
a de nombreux intéréts sociétaux comme la protection des sols ou encore leur impact sur le
cycle de I'eau.

Cependant, les foréts sont soumises a de plus en plus de pressions naturelles et anthropiques
fortes. Les changements environnementaux augmentent les risques de mortalité et les politiques
actuelles promeuvent des prélevement accrus en biomasse afin de substituer aux matiéres fos-
siles. Ainsi de nombreuses incertitudes pesent sur 'évolution de nos foréts et leur capacité

d’adaptation face a ces pressions sur le long terme.

Ce chapitre d’introduction illustre la nécessité d’améliorer notre compréhension des inter-
actions entre les écosystemes forestiers et leur environnement afin de lever ces incertitudes.
Parmi d’autres méthodes, les modeles de végétation permettent d’intégrer les connaissances
éco-physiologiques nécessaires afin d’évaluer différentes hypotheses sur le fonctionnement de
la biospheére continentale.

Nos connaissances actuelles ne permettent pas de représenter dans un modele toute la diversité
du monde végétal, qui se retrouve ainsi catégorisée en grand groupes fonctionnels. Cependant,

cette diversité est une des clés de 'adaptation de la biosphére aux changements globaux.

Ainsi, cette theése propose d’évaluer trois approches complémentaires afin de représenter

une certaine plasticité de la végétation au sein d'un modele biosphérique global, ORCHIDEE.
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1.1. La forét et son impact sur le climat

1.1 Laforétetsonimpact sur le climat

1.1.1 Linfluence biophysique et biochimique des foréts

La forét influence le climat via différents processus : d’'une part de maniere locale par la ré-
flexion du rayonnement solaire (albedo), et d’autre part de maniere locale et régionale par son
action sur le cycle de I'’eau (évapotranspiration) et le cycle du carbone. La forét est aussi émet-
trice de méthane et de composés organiques volatiles, eux aussi pouvant impacter sur l'effet de
serre (Fig.1.1).

L'albedo résulte du type de couvert, de I'humidité du sol, de la couverture neigeuse et de I'in-
cidence et du type des rayonnement recus. Il s’agit donc d’'un processus sensible a I'usage des
sols et au type de couvert. Les milieux forestiers possedent généralement un albedo plus faible
que les autres milieux et par conséquent absorbent plus de rayonnement (Anderson et al., 2010),
ce qui se traduit par un réchauffement local plus fort que dans les autres écosystemes.

En région tempérée, I'impact de I'albedo sur le climat reste incertain comparé aux milieux bo-
réaux et enneigés (Bonan, 2008). Bright et al. (2012) ainsi que (Haberl et al., 2013) soulignent
que le bénéfice lié au stockage de carbone dans les foréts boréales pour de nouvelles plantations
peut étre contre-balancé par un effet de réchauffement local lié a 'absorption des rayonnement
par la canopée qui est plus sombre que la neige. Ce constat se fait aussi pour les zones mon-
tagneuses ou Schwaab et al. (2015) montrent que 'effet de séquestration de carbone en haute
altitude dans les Alpes Suisses et dans des zones longuement enneigées est contrebalancé par
I'albedo. Ainsi Sjolie et al. (2013) concluent que la prise en compte des effets d’albedo, sensible
au choix des especes et de I'intensité de gestion (Anderson et al., 2010; Otto et al., 2014), modi-
fie significativement I'impact de la gestion, mettant alors en évidence I'impossibilité d’'instaurer

des politiques optimales si cet aspect n’est pas pris en compte.

biophysical effects +
+ |eaf areaindex, root evapotranspiration
depth and surface
MU + cloud cover
biogeochemical l
effects :
Gl . +forestation - +CO, . glc;:)rlﬁe

+

+
organic
vapours

+ reflection of
sunlight

surface
absorption
of sunlight

+ cloud droplet
number and cloud
albedo

FIGURE 1.1 - Figure issue de Spracklen et al. 2008 résumant 'impact des différents processus bio-
physiques et bio-chimiques liés aux milieux forestiers.
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Les foréts jouent un role central dans le cycle du carbone. En effet, elles absorbent du CO,
par le processus de photosynthese et permettent la séquestration de carbone dans la biomasse
et dans les sols ce qui aura un effet refroidissant sur le climat. Cependant elle relarguent aussi
du CO; par les processus de respiration, ce qui augmente 'effet de serre.

Ainsi, une forét peux absorber plus de carbone qu’elle n’en relache. On parle alors de “puits”
de carbone. Dans le cas contraire, certaines foréts périssantes vont relarguer plus de carbone
qu’elles n'en absorbent, on parle alors de “source” de carbone. Ces différents processus sont
dépendant des conditions environnementales et de la santé des peuplements. Le role des foréts

dans le cycle du carbone est détaillé dans la section suivante (1.1.2).

D’autres facteurs biophysiques tels que I'évapotranspiration et la formation d’aérosols
peuvent contre-balancer les effets de I'albedo et de la séquestration de carbone. L'évaporation
ainsi que la formation d’aérosols jouent un réle dans la formation des nuages et par conséquent
posseédent un effet refroidissant local (Spracklen et al., 2008; Anderson et al., 2010). Leffet refroi-
dissant exercé par 'évaporation est surtout perceptible en milieu tropical (Bonan, 2008). Une
réduction des ressources en eau, liée par exemple a une hausse des événements de sécheresse
dans le futur, se traduit donc par une réduction de I'évapotranspiration et par un réchauffement

local.

1.1.2 Lerdle des foréts dans le cycle du carbone.

Selon Pan et al. (2011) les stocks de carbone des foréts a I'’échelle mondiale sont estimés a
hauteur de 861(+x66) GtC en 2010, dont 363(+28)GtC concernent la biomasse aérienne (42%),
73(x6)GtC le bois mort (8%), 383(x30)GtC pour le carbone du sol jusqu’a un metre de profon-
deur (44%) et 43(+3)GtC pour la litiére (5%). Les foréts tempérées stockent moins de carbone
(119+6GtC, 14%) que les foréts tropicales (471+93 GtC) et les foréts boréales (272+23 GtC)
(Fig.1.2). La répartition des stocks est différente selon le biome considéré : en milieu tropical
la majorité du carbone provient de la biomasse aérienne (56%) tandis qu’en milieu boréal le
carbone se trouve principalement dans les sols (60%). Rapporté a la surface de foréts, cela re-
présente en moyenne respectivement 242 et 239 tC ha™!pour les milieux tropicaux et boréaux et

seulement 155 tC ha~!pour les milieux tempérés.

Toujours d’apres Pan et al. (2011), une augmentation globale des stocks de carbone fores-
tiers (tous compartiments compris) de 1.11(+0.82) GtC an~!est notable de 1990 4 2007. Dans les
foréts établies ce puits s’éléve a 2.4 +0.4 GtC an~!ce qui représente environ 25% des émissions
fossiles. En milieu tempéré (767Mha) le puits de carbone des foréts est estimé 4 0.72 GtC an™'sur
cette méme période. En Europe le puits est estimé 4 0.23GtC an™~! (Table 1.1).

Ce puits s’explique principalement par une politique d’afforestation importante couplée a des
prélevements en dessous de 'accroissement annuel dans de nombreux pays d’Europe, ce qui
se traduit par des foréts jeunes et un puits de carbone important. Selon Nabuurs et al. (2013)
l'incrément des foréts en Europe excede les prélevements d’environ 260 Mm3 an~!. Cependant

l'auteur souligne que le puits de carbone européen montre ses premiers signes de saturation.
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1.1. La forét et son impact sur le climat

Cette saturation est essentiellement due a un vieillissement des foréts, a une augmentation des

perturbations naturelles mais aussi a une intensification récente de la gestion forestiére.
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FIGURE 1.2 - Figure issue de Pan et al. (2011). Représentation des flux de carbone pour différents biomes
et différentes régions pour les périodes 1990-1999 et 2000-2007.

TABLE 1.1 - Liste des stocks et flux de carbone a différentes échelles spatiales selon Loustau et al. (2004),
Marland et al.(2008) et Pan et al.(2011).

Emissions de C fossile Aire forestiere

Echelle (2000-2007)! (2007)2 Stocks de C forestier? Flux de C forestier?
861GtC (363GtC aérien, 73GtC bois
Monde 7.6:0.7 GtC an™ 3851.3 Mha mort 43 fiiere, SBIGIC sob +1.1GtCan"!
-1
118.6+6.3 GtC (46.6 aérien, 3.3 bois
tf:,?;fzs R 766.7 Mha mort, 12.1 llitsi:r;:,t?:(ik.;_si)ls) en 2007 +0.72 GtC an-1
24+3 GtC (10. aérien, 0.3 bois mort, 2
Europe 0.72+0.02 GtC an~! 144.5 Mha Hﬁéreiég'ftsgl;)a?? 2007 +0.23 GtCan™!
France an”! ((1)9131;2%0263 g[ttccarr1 ) 16 Mha 71 tclgi?lh?:w% +187 MtCan™!

Selon la FAO (2010), la France fait partie des sept contributeurs principaux du stock Euro-
péen avec I'Allemagne, la Suede, la Finlande, la Roumanie, I'Italie et la Pologne qui regroupent
70% des stocks de carbone de 'Europe. La forét francaise est actuellement une forét jeune et
sous-exploitée en métropole. La surface actuelle afforestée (représentant environ 16 Mha soit
2400 Mm3) croit annuellement de 40 000 ha ce qui se traduit par une augmentation du stock en
forét de 103 Mm? par an. Actuellement le puits de carbone en France métropolitaine (18.7 MtC

an™1) représente environ 18% des émissions de carbone fossile du pays (estimés a 103.8MtC

1. Emissions calculées via les données de Marland et al. (2008) : Global, Regional, and National fossil fuel CO2
emissions. In Trends : A compendium of data on global change. Carbon dioxide information analysis center, Oak
Ridge National Laboratory, U.S. Department of Energy, Oak Ridge, Tenn., U.S.A.

2. Pan et al. (2011) pour «Monde», «Tempéré» et «<Europe», Loustau et al. (2004) pour «France»
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an lsurla période 2000-2007).

A maturité, une forét tempérée (sol et biomasse) peut stocker entre 150 et 327 tC ha~! (Luyssaert
et al., 2007). Actuellement le stock en France est évalué entre 50 et 71 tCha len moyenne pour la
biomasse aérienne et souterraine (Loustau et al., 2004; Lecocq et al., 2008) et 35-80 tC ha™'pour
les sols (Lecocq et al., 2008), ce qui est inférieur a la moyenne fournie par Pan et al. (2011). Le

potentiel de séquestration en forét est donc important en France.

Nous venons de voir qu’a une échelle globale, la forét a une action forte et indéniable sur le
cycle du carbone et les concentrations de CO, atmosphérique. En milieu boréal, 'albedo aura un
effet souvent plus important que la séquestration de carbone et I’évapotranspiration sur le cli-
mat local, de méme qu’en milieu tropical I'effet refroidissant local de I’évapotranspiration prime
sur ’albedo ou encore sur la séquestration du carbone. En revanche, I'impact local de ces diffé-
rents processus en milieu tempéré est incertain (Bonan, 2008), malgré deux récentes études qui
tendent a confirmer le réle important des interactions biophysiques de ces foréts avec le climat
(Naudts et al., 2016; Alkama and Cescatti, 2016).

1.2 Des pressions environnementales et anthropiques de plus en

plus fortes

1.2.1 Laforétface aux changements globaux

Par son impact sur le climat et sur le cycle du carbone, les foréts ont un pouvoir d’atténua-
tion important sur les changements climatiques actuels. Cependant elles sont aussi de plus en
plus soumises a des pressions anthropiques et naturelles qui rendent incertaine leur évolution

face aux changements environnementaux.

Les modeles climatiques récents anticipent une augmentation globale des températures
ainsi qu'une augmentation de la variabilité des précipitations a 1'échelle régionale. Ainsi en
Europe, la hausse des températures devrait atteindre 2 a 4°C en été pour les différents scénarios
RCP4.5 (modérés) avec des vagues de chaleur de plus en plus fréquentes et longues (Jacob et al.,
2014). De plus, les différentes projections montrent une diminution moyenne des précipitations
en été avec une hausse de fréquence des fortes précipitations. A I'inverse, une hausse des préci-
pitations sur toute 'Europe est prévue lors des périodes hivernales, couplée a une hausse de la
fréquence des tempétes.

Les foréts vont donc faire face a des modifications environnementales graduelles sur le court-

moyen terme mais aussi a une augmentation de la fréquence des événements extrémes.

Plusieurs études font état a la fois d’effets positifs et négatifs des changements globaux
sur la productivité forestiére. Par exemple pour I'Europe, les différents modeles estiment que
I'augmentation des concentrations en CO; et des températures aura un effet bénéfique sur la

croissance des arbres sur le court et moyen terme (Bonan, 2008; Pefiuelas and Filella, 2009).
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1.2. Des pressions environnementales et anthropiques de plus en plus fortes

En revanche cet effet bénéfique sera vite contre-balancé par une augmentation des tempétes,
des sécheresses et des dommages causés par les ravageurs (Allen et al., 2010; Seidl et al., 2014;
Bussotti et al., 2015). Dans des écosystémes déja soumis a des conditions hydriques particu-
lieres, tels que dans le bassin Méditerranéen, une baisse de productivité et une hausse des
mortalités importantes sont prévues (Lindner et al., 2010). Ainsi, on observe déja une hausse de
la mortalité dans les peuplement forestiers a des échelles régionales comme par exemple dans
I'ouest des Etats-Unis ol1 Van Mantgem et al. (2009) ont mis en évidence un doublement du taux
de mortalité naturelle dans les foréts non gérées, accompagné d’une baisse de la densité et de
la surface terriere des peuplements. De méme Nabuurs et al. (2013) ont mis en évidence une

saturation du puits de carbone en Europe liée au viellissement des foréts et aux perturbations.

Iy a de nombreux intéréts sociétaux a maintenir les écosystemes forestiers : séquestration
de carbone et atténuation du climat, protection des sols, purification de '’eau, controle des
ravageurs, etc... (Millennium Ecosystem Assessment, 2005). Le maintient des foréts passe essen-
tiellement par leur capacité d’adaptation aux changements.

Lacclimatation des arbres est principalement liée aux différents ajustements génétiques, de
composition et de structure des populations. Par exemple, plusieurs études ont montré qu’'une
biodiversité élevée a un effet tampon sur I'impact des changements climatiques et des évene-
ments extrémes (Thompson et al., 2009; Isbell et al., 2015) du fait d’'une meilleure exploitation
des ressources écologiques (Bussotti et al., 2015).

Ainsi on peut distinguer plusieurs réponses adaptatives des foréts face aux changements clima-
tiques (Bussotti et al., 2015) :

— laplasticité phénotypique, inter et intra-spécifique des traits fonctionnels qui permet un

ajustement rapide des processus face aux changements environnementaux

— Tl'adaptation locale qui permet un ajustement sur le long terme des populations

— la migration des essences

— lextinction

Les aspects que je vais développer dans cette thése sont plus particulierement la plasticité phé-
notypique et 'adaptation locale des essences forestieres. Nous n’aborderons donc pas la migra-
tion et I'extinction.
La plasticité phénotypique peut étre décrite par un ensemble de différentes caractéristiques
fonctionnelles de I'arbre, aussi appelés traits fonctionnels (section 1.4). Ils peuvent étre tres va-
riables au sein d’'une population soumise a des conditions climatiques différentes. Cette variabi-
lité représente la diversité génétique et la capacité d’adaptation d’'une espece a des changements
environnementaux rapides et a son adaptation sur le long terme (Wright et al., 2005b; Reich et al.,
2007; Bussotti et al., 2015).

1.2.2 Une demande accrue en biomasse

En plus des pressions environnementales, les foréts doivent faire face a des pressions anthro-
piques de plus en plus importantes. Lors de la conférence de Kyoto en 1997, la Convention-cadre

des Nations Unies sur les changements climatiques a mis en avant la "neutralité carbone" de la
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biomasse végétale, concept qui vient du choix initial de séparer les comptabilités entre émis-
sions de carbone fossile et séquestration.

Pour la forét, le carbone est comptabilisé sur la base de la variation annuelle des stocks aériens
et souterrains. Pour éviter un "double compte", le carbone relaché ensuite par les produits
bois n'est pas comptabilisé (émissions issues de la combustion de bois, par exemple). Dans
le méme esprit de simplification, cette comptabilité réglementaire est associée a un principe
de "neutralité" pour I'atmosphére : la molécule de CO, relachée avait été initialement captée
par photosynthese, donc le bilan est considéré comme neutre (du moins dans le cadre d'une
gestion forestiere durable qui assure le renouvellement du potentiel photosynthétique). Ce prin-

cipe est al’origine du fort développement du bois énergie comme levier majeur de I'atténuation.

Une polémique autour de la neutralité carbone de la biomasse forestiere a émergé en 2010
lorsque deux lettres de la communauté scientifique furent envoyées aux politiques afin de les
alerter sur le danger de la notion de “carbone neutre” (Sedjo, 2011). Le bilan carbone des foréts
doit tenir compte du «cott carbone» de I'exploitation de la biomasse, tandis qu’a énergie com-
parable, les énergies fossiles sont souvent moins émettrices de carbone que le bois, avec des
différences toutefois faibles (Agostini et al., 2013). Le concept de neutralité carbone a fortement
été remis en cause par la prise en compte de la temporalité des processus, de la spatialisation

des émissions et de I'efficacité énergétique du bois par rapport aux énergies fossiles.

En France métropolitaine, la forét est actuellement jeune et sous-exploitée. La surface ac-
tuelle afforestée (représentant environ 16 Mha soit 2400 Mm?®) croit annuellement de 40 000
ha ce qui se traduit par une augmentation du stock en forét de 103 Mm? par an. Selon Deheza
and Bellassen (2010), les foréts absorbent 72.3MtCO, par an (sur un total d’émisssions fossiles
de 531 MtCO,, en 2007). Actuellement environ 50% de I'incrément en biomasse est prélevé en
France, soit environ 70 Mm?, dont 37.7 Mm® (55%) est commercialisé, 22 Mm3 (32%) est auto-
consommé (bois de chauffe, usage privé) et le reste correspond au bois mort et aux pertes (13%).
Le bois d’ceuvre représente la majeure partie du bois commercialisé en France, soit environ 60%.
Cependant la fraction utilisée dans les constructions reste faible (4%) par rapport a d’autres pays
tels que '’Allemagne (10%), le Royaume-Uni (20%) ou encore les pays nordiques (>80% ; Lippke

etal. 2011). Le potentiel de substitution des matériaux énergivores est important en France.

Plusieurs études montrent que la prise en compte de la multifonctionnalité des foréts dans
leur gestion (état des sols, de I'eau, de la biodiversité, des risques naturels, de 'économie ainsi
que 'usage récréatif) diminue fortement la quantité de biomasse prélevable. Ainsi Verkerk et al.
(2011) confirment que la France a I'un des plus grands potentiels d’approvisionnement en bois
en Europe grace a sa grande superficie de foréts. Cependant son potentiel a 'hectare reste faible
dans les conditions actuelles. La prise en compte des objectifs techniques, socio-économiques
et environnementales réduisent de 58% le potentiel de prélevement (1,5-2 m3 ha~tan lsur un
potentiel de 3 m® ha~'an™!). Méme un scénario de prélévement supplémentaire “faible” impli-

querait une intensification de la gestion. Ajouté a cela, la diversité des propriétaires forestiers (75



1.3. Répondre aux enjeux actuels par la modélisation

% de la superficie forestiére francaise est privée) et de 'usage des foréts induit une pression de

prélevement d’autant plus importante sur des zones géographiques restreintes.

1.3 Répondre aux enjeux actuels par la modélisation

Nous avons vu en section 1.1.1 que les foréts ont différentes rétro-actions sur le climat selon
le milieu et les échelles spatiales considérées, de méme qu’elles sont soumises a des pressions
de plus en plus importantes (section 1.2).

Parmi d’autres méthodes, la modélisation mécaniste de la biosphere est un outil permettant
d’intégrer nos connaissances éco-physiologiques des foréts et de tester différentes hypotheses a
des échelles de temps et d’espace variables. Depuis quelques années, I’augmentation des capa-
cités en calcul informatique ont permis la complexification des modeles globaux (Friedlingstein
et al., 2006), accompagnée de difficultés croissantes a identifier les sources d’incertitudes.

La représentation de la végétation terrestre est parmi 'une des plus grandes sources actuelle
d’incertitudes des modéles climatiques (Friedlingstein et al., 2006; Moorcroft, 2006; Bloom et al.,
2016).

Afin d’analyser le devenir des foréts face aux différentes pressions qu’elles subissent, il est néces-
saire d’améliorer la représentation des écosystemes forestiers, et plus particulierement I'impact

de la gestion ainsi que I'impact du changement climatique et des événements extrémes.

1.3.1 Lareprésentation de la végétation dans les modeles globaux : les PFTs

Afin de faire des prédictions a des échelles globales ou régionales, les modélisateurs ont
besoin de représenter de maniere simplifiée et gérable les quelques 300 000 espéces végétales
actuellement connues dans le monde. La méthode la plus souvent employée est d’aggréger les
espéces en un nombre réduit de groupes ce qui permet de réduire les connaissances nécessaires

alareprésentation de chaque espeéce.

Dans les modeles biosphériques globaux, la classification des plantes est majoritairement
basée sur la fonctionnalité des groupes formés (Prentice et al., 2007). On parle alors de types
fonctionnels de plantes (PFT pour Plant Functional Type; Lavorel et al. 2007). Malgré différents
concepts de PFT (Wullschleger et al., 2014), la plupart des classifications sont définies sur la
forme, la phénologie et le type de photosyntheése des végétaux qui indirectement refletent leur
capacité d’adaptation a leur environnement. Nous allons donc retrouver des classifications liées
a la forme (herbacées versus ligneux), a la structure foliaire (feuilles versus aiguilles) ou encore
a la phénologie (décidus versus sempervirents). De plus, certaines caractéristiques environne-
mentales peuvent aussi étre prises en compte dans la classification. Ainsi on distinguera les

especes de milieux tempérés, tropicaux ou encore boréaux.

Lidée sous-jacente a cette méthode de classification en groupe fonctionnels se traduit par le
fait que chaque groupe de plantes possédant les mémes caractéristiques auront la méme straté-

gie de réponse et d’adaptation aux modifications de leur environnement.
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1.3.2 Les limites d’'une représentation par PFTs

Dans la majorité des modéles, on retrouve une certaine généricité des processus implé-
mentés pour tout les PFTs, dont seule la paramétrisation, fixe pour chaque PFT, change. Cette
représentation a permis de représenter de nombreux processus comme par exemple la dyna-
mique global de la végétation (Quillet et al., 2010), la reconstruction de la paléo-végétation
(Prentice and Webb, 1998), ou encore a montré sont utilité dans I’étude des changements cli-
matiques (Sitch et al., 2008). Par exemple Alton (2011) montre en optimisant le modele global
de végétation JULES sur différentes observations, que la classification en PFT avec des para-
metres fixes est suffisante afin de simuler 1’albedo, les radiations nettes et les ruissellements des
écosystemes. Cependant il montre aussi que la variabilité des parameétres optimisés du modele
est importante et que leur distribution se chevauche d'un PFT sur 'autre. Cette variabilité est a

I'origine d’'une grande incertitude sur la représentation des échanges de carbone dans son étude.

La classification discrete de la végétation utilisée dans les modeles globaux est donc de plus
en plus remise en question. En effet, une représentation discrete de la végétation implique que
les différences entre individus d'un méme groupe sont moins importantes d'un point de vue
fonctionnel que les différences entre groupes. Or plusieurs études mettent en évidence une
variabilité importante des parametres au sein des PFTs, dont la valeur est fixe dans les différents
modeles (Wright et al., 2005a; Kattge et al., 2011). Ainsi, tandis que certains parametres varient
peu entre les PFTs, les parametres liés au cycle du carbone, des nutriments et de ’eau varient
beaucoup a I'échelle globale (Van Bodegom et al., 2012). D’apres I'étude de Reich et al. (2007),
une paramétrisation fixe des PFTs ne permet d’expliquer qu'un tiers de la variation des traits

foliaires.

Par ailleurs, les PFTs sont paramétrés sur des données d’observation récentes. Or, on s’attend
aune modification des niches écologiques due aux changements environnementaux futurs, qui
se traduira par une évolution des PFTs dont la paramétrisation actuelle sera insuffisante afin de
les représenter (Van Bodegom et al., 2012). La rigidité de la représentation de la végétation est
donc une limite importante pour simuler I'évolution des écosystemes. Peu de modéles integrent
a ce jour des processus d’acclimatation de la végétation aux conditions environnementales
changeantes (Smith and Dukes, 2013). Par exemple, cette absence de représentation explicite
de la diversité et de 'adaptation de la végétation au climat a mené Cox et al. (2004) a prédire la

disparition de la majorité de la forét Amazonienne d’ici a 2080.

Afin de palier a ces différentes limites, plusieurs auteurs ont analysé les mérites de I'utilisa-
tion des traits fonctionnels pour représenter de maniere continue la végétation (Reu et al., 2011;
Pavlick et al., 2012; Verheijen et al., 2012), aspects que nous allons analyser dans la section sui-

vante.
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1.4 Vers une représentation de la végétation axée sur les traits

fonctionnels

1.4.1 Les traits fonctionnels

Un trait fonctionnel désigne tout caractére d'un individu pouvant donner une indication sur
ses performances. Ces traits peuvent étre des caractéristiques morphologiques, biochimiques
ou physiologiques et ont la particularité d’étre mesurables.

On distingue deux types de traits :

— les “traits de réponses” qui correspondent aux indicateurs de la réponse d'un individu

aux variations de son environnement

— les “traits d’effets” qui donnent des indications sur I'effet d’'un individu sur son environ-
nement.

On observe depuis une dizaine d’années un effort important de création de bases de traits

globales couvrant de larges gradients environnementaux (Ahas et al., 2002; Wright et al., 2004;
Kattge et al., 2011). La disponibilité de ces bases globales a permis I'émergence de plusieurs
théories sur 'adaptation des végétaux a leur environnement, comme le Leaf Economic Spectrum
(LES; Wright et al. 2004) qui caractérise le retour sur investiment des nutriments, indépendam-
ment du type de plante ou du biome considéré.
La quantification de ces traits par rapport aux conditions environnementales, et leur couplage
aux théories émergentes, semble donc une méthode prometteuse afin de modéliser la biodiver-
sité des différents écosystemes (Yang et al., 2015). Afin de comprendre I'intérét des traits fonc-
tionnels pour modéliser la végétation mondiale, il est nécessaire d’appréhender le réle de la bio-
diversité pour les cycles biogéochimiques.

Le terme biodiversité peut avoir différentes significations. Il peut représenter la diversité des
écosystemes, la diversité spécifique ou encore la diversité fonctionnelle d'un systéme. La biodi-
versité qui nous intéresse pour cette étude correspond principalement a la diversité fonction-
nelle. Plusieurs mécanismes expliquent certains effets positifs de la diversité sur le fonctionne-
ment des écosystemes végétaux (Diaz and Cabido, 2001) :

— Cette diversité permet d’assurer les fonctions de I'écosysteme par des effets de com-

plémentarité de niche (meilleur utilisation des ressources), de facilitation fonctionnelles
(une espéce a un effet positif sur une autre), d’effet d’échantillonnage (les espéces avec
un role fonctionnel important vont augmenter) et d’effet de dilution (réduction des effets
de pathogenes).

— Cette diversité permet aussi d’assurer la stabilité des fonctions ecosystémiques grace a
la redondance des fonctions (effet d’assurance), une résilience accrue (effet portfolio) et
des effets de compensation.

Dans notre contexte, qu’est la modélisation a large échelle, il apparait donc nécessaire de repré-
senter précisément ces différents effets pour modéliser correctement la réponse de la végétation
aux changements environnementaux actuels et futurs. Comme nous ’avons vu en section 1.3.1,

la végétation dans les modeles globaux actuels est le plus souvent représentée par des groupes
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fonctionnels de plantes aux caractéristiques fixes (section 1.3.1). L'utilisation des traits fonction-
nels afin d’apporter de la variabilité au sein des différents PFT semble donc étre une piste pro-

metteuse (Yang et al., 2015).

1.4.2 Lutilisation actuelle des traits fonctionnels dans les modeles globaux

Parmi les récentes études ayant utilisé une représentation de la végétation dans les modéles

globaux axée sur les traits fonctionnels, ont peux repertorier différentes approches.

La premiere méthode consiste a paramétrer les PFTs existants et a augmenter leur nombre a
partir des observations de traits. Cette méthode est intéressante pour représenter des processus
dépendants des especes considérées comme par exemple la gestion forestiere. Cependant, elle
ne peut pas étre mise en place a I'échelle globale. En effet plus le nombre de PFTs augmente,
plus ils se ressemblent et plus la quantité d'information nécessaire a leur paramétrisation de-
vient importante (Yang et al., 2015). A 'inverse pour des écosystemes avec une faible variabilité
spécifique il est possible d’augmenter le nombre de PFTs, jusqu’a attribuer un PFT par espece
(Naudts et al., 2014).

Par ailleurs, certains auteurs ont tenté de redéfinir les PFTs sur de nouveaux critéres, comme par
exemple les réponses bio-climatiques des traits (Diaz and Cabido, 1997; Harrison et al., 2010;
Chaturvedi et al., 2011).

La seconde approche consiste a implémenter de la plasticité au sein des PFTs existants.
Plusieurs études ont utilisé des relations empiriques observées entre traits (“trade-off”), ou avec
des variables environnementales, afin de prédire des distributions continues des parametres.
Pour plusieurs traits, des relations avec le climat ont été identifiées (Wright et al., 2005b; Ordofiez
et al., 2009; van Ommen Kloeke et al., 2012a) et peuvent étre incluses dans les modeles globaux.
Ainsi, a partir de relations entre trois traits photosynthétiques majeurs et plusieurs variables
environnementales, Verheijen et al. (2015) montrent 'importance de la prise en compte de
la variabilité spatiale et temporelle des traits sur ’assimilation du carbone par la biosphére
terrestre. De méme, plusieurs auteurs ont montré que 'utilisation de trade-off avait un réle
important afin de prédire 'assemblage des communautés et leur biodiversité (Reu et al., 2011;
Andersen et al., 2012; Verheijen et al., 2016).

Enfin la derniére approche se veut de supprimer I'information PFT et d’estimer la valeur
des traits fonctionnels a partir de principes d’optimalité. Plusieurs auteurs ont montré qu’'en
optimisant les parameétres de végétation pour des conditions environnementales données, on
obtient une distribution continue des traits indépendante des PFTs qui permet de reproduire les
différents flux biogéochimiques observés. Ainsi, Schymanski et al. (2009) présentent un nouveau
modele suivant I'hypothése que la végétation maximise son profit carbone par rapport a des
conditions environnementales données, et montrent que cette approche permet de s’affranchir
d’une calibration PFT-dépendante du modéle.

Sur ce méme principe d’optimalité, Pavlick et al. (2012) arrivent a reproduire les patterns glo-
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baux des flux biogéochimiques sur la base de plusieurs trade-off qui déterminent la capacité de
survie de la végétation simulée.

De méme, Maire et al. (2012) mettent en avant la théorie de la coordination de la photosynthese
selon laquelle il existe un point de co-limitation de la carboxylation de la RUBISCO et de la ré-

génération de la RuBP définis par la teneur en azote foliaire et les conditions environnementales.

Dans cette these j’aborderai ces trois différents aspects d’utilisation des traits a 'aide du mo-
dele dynamique global de végétation (DGVM) ORCHIDEE.

1.5 Le modéele biosphérique ORCHIDEE

Tout au long de ma these j'ai utilisé le modele global de végétation ORCHIDEE-FM (OR-
ganising Carbon and Hydrology In Dynamic Ecosystems - Forest Management). ORCHIDEE a
été développé afin de simuler la dynamique de la biosphére continentale terrestre et les dyna-
miques spatiales et temporelles des stocks et des flux de matiére et d’énergie associés (Krinner
et al., 2005). Pour les écosystemes forestiers, ORCHIDEE couplé au module de gestion forestiere
(FM, Bellassen et al. 2010) permet de représenter explicitement les distributions en taille et en

age des peuplements.

1.5.1 Structure du modele

ORCHIDEE est un modele dit “big leaf”, i.e. qui représente toutes les propriétés et les pro-
cessus de la canopée en une seule feuille représentative, pouvant fonctionner a I’échelle locale
(site) ou globale. ORCHIDEE-FM est composé de quatre modules, SECHIBA, STOMATE, FM et

LPJ (Fig.1.3) représentant des processus a des échelles temporelles différentes.

Le module SECHIBA calcule les échanges de carbone, d’eau et d’énergie a un pas de temps
de 30 minutes. Le module STOMATE calcule les processus liés a I’allocation du carbone, la res-
piration, la décomposition de la matiére ou encore la phénologie a un pas de temps journalier.
Enfin, FM et LP] fonctionnent a un pas de temps annuel. FM calcule I'évolution des peuple-
ments forestiers, leur structure, les processus de compétition entre les arbres, les perturbations
naturelles et anthropiques ou encore la limitation de la production primaire nette (NPP) liée a
I'age des arbres. Le module LPJ sert quant a lui a calculer la dynamique de la végétation. Tout au
long de cette these la distribution de la végétation a été imposée, le module LP] n’a donc pas été
utilisé.

Dans cette these je me suis particulierement intéressé aux processus photosynthétiques et
phénologiques des écosystemes forestiers. Les sections 1.5.2 et 1.5.3 détaillent uniquement les
équations et les parametres d'ORCHIDEE qui ont été étudiés dans les différents chapitres de
cette thése. Pour une description compléte du modele, se référer a Krinner et al. (2005). A 1'ex-
ception des processus phénologiques, les équations sont génériques pour tous les PFTs et seule

leur paramétrisation differe.
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FIGURE 1.3 - Structure du modele ORCHIDEE

1.5.2 Photosynthese et conductance

ORCHIDEE permet de simuler les flux de matiéres et d’énergie entre la biosphére et I'at-

mosphere. Il permet ainsi d’estimer les différentes composantes des flux d’assimilation et de

respiration de CO, des écosystemes, soit I’échange net de CO, de I’écosysteme (NEE pour Net

Ecosystem Exchange) :

— Le flux brut de carbone vers la plante est appelé la productivité primaire brut (GPP pour

gross primary production) et correspond au carbone nécessaire pour synthétiser les dif-

férents éléments de la plante.

— Une partie de ce carbone sera utilisée afin d’entretenir les processus métaboliques et les

tissus existants (respiration de maintenance, MR) ainsi que pour assurer la syntheése de

nouveaux tissus (respiration de croissance, GR).

— Enfin ORCHIDEE simule les flux de carbone émit par la décomposition de la matiere

organique de la litiere et des sols (respiration hétérotrophe HR).

NEE=TER-GPP

=MR+GR+HR-A

avec TER la respiration totale de I’écosystéme et A1’assimilation de I'écosysteme (=GPP).
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1.5. Le modele biosphérique ORCHIDEE

L'assimilation du carbone dans ORCHIDEE est régie par deux facteurs clés, que sont la ciné-
tique chimique d’assimilation (A) et la conductance stomatique (gs).

Lassimilation pour les especes en C3, est estimée a partir du modele de Farquhar et al. (1980) :

*

r
A—W.(I—E)—Rd (1.2)

1
avec
W = min(Wc,Wj)
Vemax x C;
W, =
C;i+K.(1+0;/Ky,)

_ VjmaxxC;
/7 45C; +10.5T*

R;=0.011 x Vcmax

ou W correspond au taux de carboxylation effectif limité soit par la lumiére W; qui traduit la
capacité de régénération de la RuBP soit par les concentrations en CO, chloroplastique W,
traduisant |'activité enzymatique de la RUBISCO. Jmax et Vcmax correspondent respectivement
au taux maximal de régénération de la RuBP et de carboxylation de la RUBISCO, IT'* correspond
au point de compensation en CO; de la photosynthese, C; a la concentration intercellulaire en
CO», O; a la concentration intercellulaire en O,, K, et K, aux constantes de Michaelis-Menten
de la spécificité de la RUBISCO pour respectivement le CO, et 'O, et enfin R; correspond au

terme de respiration sombre de la photosynthese.

Dans ORCHIDEE, le taux de carboxylation est dépendant du stress hydrique (f,4z0r) de la

plante, de la température (f;opp) et de I'age des feuilles (f;, fage) tel que :

Vemax = Vemaxop: % fwater X fremp % fleafage (1.3)

avec Vemax,p, le taux de carboxylation optimal (PFT spécifique).

Le stress hydrique est fonction de 'humidité et de la capacité au champs du sol tel que :

humgyi — wlimpyin

_ 1.4
fuwaer wlimpax — wlimpin (14

avec wlimpy,y la capacité au champs, wlim,;, le seuil minimal d’humidité nécessaire a la
plante et humg,;; 'humidité du sol. humy,;; décroit exponentiellement avec la profondeur de la

couche de sol de surface seche et le profil racinaire d’apres De Rosnay and Polcher (1998).

Leffet de la température sur la photosynthése est décrit par une fonction hyperbolique telle

que:
(Tair - Tmin)(Tair - Tmax)

= (1.5)
ftemp (Tair = Tmin)(Tair — Tmax) — (Tair — Topt)

avec Tiin, Topt €t Tyax les températures minimales, optimales et maximales du fonctionne-

ment de la photosynthése.
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Enfin la photosyntheése est fonction de 1'age relatif des feuilles (a,.;) d’aprés le modele d’
Ishida et al. (1999).

Lage

Arol = (1.6)

Lage,crit
avec Lgge et Lage cri¢ respectivement I’age et 'age maximal des feuilles.
Dans ORCHIDEE Vcmax est maximal (fieqfqge=1) tant que day,; est inférieur a 0.5 et diminue

linéairement jusqu’a atteindre fj¢4 rqge=0.3 lorsque Lgg, atteind Lage crir-

La capacité de régénération maximale de la RuBP est fixée pour tous les PFTs telle que :
Vimaxep: =Vemaxops x 2 1.7)

L'évapo-transpiration est liée a I’assimilation par le modele empirique de Ball et al. (1987) :

Ax hy
8S=8offset T 8slope—~— (1.8)

a

avec gof fser €t gsiope des constantes, h, 'humidité relative de I'air et C, la concentration en CO»

atmosphérique.

1.5.3 Couvert végétal, phénologie et sols

Toute la végétation mondiale est représentée en 12 PFTs dans ORCHIDEE (section 1.3.1). Les
différents PFTs sont listés en table 1.2. Chaque région modélisée est donc représentée par un
mélange de ces 12 PFTs. Comme indiqué en section 1.5.1, la distribution des PFTs a été imposée
pour toutes les simulations effectuées dans cette thése. Seuls les PFTs forestiers (2 a 9) ont été
utilisés pour cette thése. Certains aspects spécifiques des herbacées en C3 (PFT10) ont étés

abordés dans les chapitres 5 et 6.

TABLE 1.2 - Liste des PFTs définis dans la version standard d ORCHIDEE

PFT description
1 sol nu
2 sempervirens tropicaux feuillus
3 décidus tropicaux feuillus
4 sempervirens temperés coniferes
5 sempervirens temperés feuillus
6 décidus tempérés feuillus
7 sempervirens boréaux coniferes
8 décidus boréaux feuillus
9 décidus boréaux coniféres
10 herbacées C3
11 herbacées C4
12 cultures C3
13 cultures C4
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La biomasse végétale est représentée par différents réservoirs dans lesquels le carbone as-
similé va étre distribué. Ainsi, on compte huit réservoirs représentant les feuilles, les fruits, les
branches, le tronc, les réserves de carbohydrates, les racines et la distinction pour chaque ré-
servoir entre le duramen et 'aubier. Les exsudats et les mycorhizes ne sont pas explicitement
représentés. La distinction de ces différents réservoirs permet une représentation explicite de
la partition des différents stocks de carbone et des processus de translocation lors des phéno-
menes phénologiques, comme par exemple la consommation des réserves glucidiques lors du
débourrement des feuilles.

Aux différents pools de biomasse végétale s’ajoutent quatre réservoirs pour la litiere et trois ré-
servoirs pour le sol permettant de représenter les processus de décomposition de la biomasse
cellulosique et ligneuse, de respiration hétérotrophe et de minéralisation du carbone. La texture
du sol est représentée par les différentes fractions de sable, d’argile et de limon qui vont influen-
cer les processus de respiration hétérotrophe.

Les processus hydrologiques du sol sont basés sur le modéle a 2 couches de Choisnel (1977),
avec un réservoir de surface et un réservoir profond pour une épaisseur de sol totale fixée a 2
metres. Le stress hydrique représenté dans ORCHIDEE est donc estimé a partir de I'’eau dispo-
nible dans ces deux réservoirs et du profil racinaire. Le profil racinaire est décrit par une fonction

exponentielle décroissante sur la profondeur totale du sol (Eq.1.9).

1
rpc= ————— (1.9)
S T
1
e — 1.10
rprof humcg, ( )

avec rcp le profil racinaire, zg,;; I'épaisseur des différentes couches de sol, rprof la profondeur
totale des racines et humc.s; (0-1) une constante PFT spécifique déterminant la profondeur

totale des racines.

Dans ORCHIDEE, la biomasse foliaire By est utilisée afin de déterminer 'indice de surface

foliaire (LAI) a partir de la surface foliaire spécifique (SLA) :
LAI=ByxSLA (1.1

avec LAI en m~*feuille par m~2de sol, By en gC m™?et SLAen m2 gC™".

LAI a une fonction centrale dans ORCHIDEE car il est directement couplé a I'assimilation en
modulant la photosynthese et la transpiration. Pour chaque PFT, un seuil maximal de LAI est
prescrit (lai_max).

LAI est influencé par les processus phénologiques. Actuellement, seuls les processus phénolo-
giques des PFTs décidus et des herbacées sont explicitement représentés d’apres les modeles
paramétrés par Botta et al. (2000).

Pour les PFTs décidus, I’émergence des feuilles au printemps est définie a partir du modele de
Murray et al. (1989). Ce modele somme les températures journialieres (GDD) supérieures a un
seuil spécifique (5 et 0°C respectivement pour les PFTs 6 et 8) a partir du 1°” Janvier. Lorsque

GDD atteint un seuil critique GDD,;i;, I'émergence des feuilles est initiée. Par ailleurs, GDD;;
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est modulé par la durée de “repos” percue par la plante qui correspond a la somme des tempé-
ratures inférieures a 0°C du 1°" Novembre a la date de débourrement. A l'initiation du débour-
rement, une fraction des réserves de carbohydrates est utilisée pour développer les nouvelles

feuilles jusqu’a I'atteinte d'un seuil de LAI (LAlpqppy) :
LAIpappy = Klai x lai_max (1.12)

avec Klai une fraction du lai_max (0-1).
Lutilisation des réserves de carbohydrates est distribuée uniformément entre les différents
pools de carbone durant une période limitée par le parametre taujeqfinis, par défaut prescrit a

10 jours pour tous les PFTs.

Trois types de sénescences sont appliquées sur la biomasse foliaire d’ORCHIDEE : une sé-
nescence de fond, constante, appliquée a tout les PFTs, une sénescence naturelle liée a 1'age des
feuilles (Lage,crit) €t appliquée a tout les PFTs, et enfin une sénescence climatique liée aux tem-
pératures et aux disponibilités en eau qui n’est appliquée qu’aux PFTs décidus et aux herbacées.
Les PFTs décidus ne sont sensibles qu’aux différences de températures. Ainsi lorsque la moyenne
mensuelle des températures descend en dessous de la température critique T¢,;, la sénescence
climatique est initiée :

Terie = asenes-le + Dsenes-T1 + Csenes (1.13)
avec T; la température mensuelle, asenes, Dsenes €t Csenes des constantes PFT spécifiques.
Une fois la sénescence climatique démarrée, les feuilles et les racines fines sont perdues a la

méme vitesse. Une fois que la LAI atteint 0.3, le reste de la biomasse foliaire passe directement

dans la litiere.
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1.6 Obijectifs et étapes de cette étude

1.6.1 Les enjeux scientifiques

Nous avons pu voir que I'utilisation des traits fonctionnels semble étre prometteuse afin de
répondre aux enjeux de cette theése : comment améliorer la représentation de la végétation et de
la diversité dans ORCHIDEE ?

Cette introduction a permis de définir trois pistes exploratoires que sont : 1) 'augmentation du
nombre de PFTs et leur paramétrisation a partir des données de traits fonctionnels disponibles,
2) I'introduction d’une variabilité au sein des PFTs par l'utilisation de relations empiriques, 3)

I'estimation d'une distribution continue de traits a partir de théories écologiques.

Je vais donc analyser les mérites de ces trois approches, dont découlent deux enjeux scienti-
fiques:

e Les capacités d'un modele global a utiliser directement des observations de traits fonction-
nels. Les modeles globaux de végétation ont été construits et paramétrés pour fonction-
ner avec des PFTs. L'ajout de relations empiriques établies sur des observations n’est peut
étre pas adapté a l'usage que I'on fait actuellement de ces modeles.

o Intégrer a l'échelle de I'écosysteme des traits mesurés a l'échelle de l'organe ou de l'individu.
La majorité des traits fonctionnels représentent des processus a I’échelle de la feuille ou
de l'arbre, tandis que les modeles globaux simulent des processus a 1’échelle d'un peu-
plement et d'un écosysteme. Il est donc encore incertain que les relations et les valeurs

des traits observées a une échelle fine soient retrouvées a I’échelle de la canopée.

1.6.2 Déroulement de cette étude et plan du manuscrit

Cette these fait suite aux travaux de Valentin Bellassen (Bellassen et al., 2011) qui a mis en
avant deux perspectives d’amélioration de la modélisation des écosystemes forestiers dans OR-
CHIDEE:

— la mise en place d'une procédure d’assimilation plus fine des caractéristiques des peu-
plements forestiers (hauteur, etc...) afin d’améliorer la représentation des volumes et des
incréments en volumes simulés par ORCHIDEE

— une approche plus modulaire de la paramétrisation d’ORCHIDEE afin d’améliorer la

variabilité spatiale et temporelle des flux et des stocks de carbones.

Ces deux aspects auraient pu étre abordés. Cependant, mes premiers résultats (sections 2
et 3) ont mis en lumiére certaines limites liées a la représentation insuffisantes des processus
phénologiques et d’allocation de la biomasse chez certain PFTs. Par ailleurs, la premiére partie
de cette these, destinée a affiner la représentation des coniféres tempérés dans le modele, a
confirmé la nécessité d’améliorer la représentation de la plasticité des traits fonctionnels au sein
d’ORCHIDEE. Par conséquent, j'ai axé cette thése sur I'analyse de trois approches potentielles

d’amélioration de la représentation des traits fonctionnels dans ORCHIDEE et des processus
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phénologiques pour les coniferes sempervirents, ces étapes étant nécessaires afin de donner

tout son sens a une procédure d’assimilation de données allométriques.

La premiere section de cette thése (chap.2) met en avant une nouvelle méthode permettant
d’affiner la représentation des PFTs existant dans ORCHIDEE. Appliquée au PFT “coniferes
tempérés”, une classification hiérarchique des especes dominantes de ce PFT a été réalisée sur
la base de 12 parameétres clés liés aux processus de photosynthese, de phénologie, d’allométrie
et de gestion. Elle a permis de scinder de maniere objective ce PFT en deux nouveaux groupes
homogeénes.

Cette nouvelle classification pour les coniféres tempérés est validée au chapitre 3 ot je montre
qu’elle permet d’améliorer les caractéristiques allométriques des peuplements ainsi que leur va-
riabilité spatiale. En revanche cette premieére application a mis en évidence certaines faiblesses
du modele ORCHIDEE, liées a la représentation des processus phénologiques et de I'allocation
de la biomasse pour ce PFT.

Alasuite de ces premiers résultats j’ai donc entrepris d’améliorer la représentation dans ORCHI-
DEE des processus de débourrement et de senescence des aiguilles pour les coniferes. En me
basant sur le réseau d’observation francais RENECOFOR, je présente au chapitre 4 la paramétri-
sation et la comparaison de plusieurs modeles phénologiques, ainsi que les projections futures

de I’évolution des dates d’émergence des aiguilles jusqu’a 2100 pour chacun de ces modeles.

Au chapitre 5, je compare deux approches différentes visant a introduire de la plasticité
des traits au sein des PFTs. Lune de ces méthodes est basée sur 'utilisation de relations em-
piriques afin de prédire la valeurs des traits photosynthétiques a partir de plusieurs variables
environnementales. La deuxieme méthode consiste a prédire la valeur des traits a partir d'un
modele théorique qui permet d’estimer les concentrations optimales en azote foliaire pour des

conditions climatiques données.

Dans les deux premieres parties de cette these, j’ai utilisé des parametres et des relations
issues d’observations directes de traits fonctionnels afin d’estimer leur impact sur les flux de
carbone simulés par ORCHIDEE. Dans la derniere partie (chapitre 6), j’'utilise une méthode in-
verse consistant a estimer la valeur des traits ' ORCHIDEE a partir de ’optimisation du modele
contre des mesures de flux carbone sur site. Je montre par cette méthode qu’il est possible de
retrouver a I’échelle de la canopée, des relations trait-trait et trait-environnement observées sur

le terrain a I’échelle foliaire.
Le chapitre 7 conclue cette these et reprend les différents résultats que j’ai obtenu durant ces

trois années et résume les avantages et les inconvénients des différentes approches qui ont été

abordées dans ce manuscrit.
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CHAPITRE

APPROCHE 1 : DISCRETISATION OPTIMALE EN
PLUSIEURS PFTS

ES modeles globaux utilisent une représentation discréte de la végétation, basée sur
une douzaine de types fonctionnels de plantes (PFTs) dont les parameétres sont fixes
et principalement définis sur quelques observations a 1’échelle du site. Méme si

cette représentation permet de simuler de maniére satisfaisante les différents flux de matiére
et d’énergie a larche échelle, on observe de nombreux biais spatiaux lorsqu’on descend a une

échelle régionale.

Dans ce chapitre nous présentons une nouvelle approche permettant d’améliorer la repré-
sentation de la végétation par une classification hiérarchique des espéces a partir des similitudes
de leurs parametres. Cette classification est basée sur différents parameétres clés qui gouvernent
les processus photosynthétiques, phénologiques, allométriques, et de gestion, dont les valeurs
proviennent d'une revue de la littérature ainsi que des données de la base de traits TRY (Kattge
etal., 2011).

Cette nouvelle approche a été testée sur les foréts de coniferes tempérés telles que définies
dans le modele ORCHIDEE, et a été plus spécifiquement appliquée aux cing essences majeures

Francaises, Abies alba, Picea abies, Pinus sylvestris, Pinus pinaster et Pseudotsuga mensiezii.

Nous montrons dans ce chapitre que le PFT représentant tous les coniferes tempérés dans
ORCHIDEE peut étre objectivement separé en deux catégories distinctes regroupant d’'un coté
Abies alba, Picea abies et Pseudotsuga mensiezii, et de 'autre coté Pinus sylvestris et Pinus
pinaster, sans avoir besoin de paramétrer chaque espece indépendamment. Cette méthode
d’amélioration de la discrétisation de la végétation sans passer par une description explicite des
parametres de chaque espece semble prometteuse afin d’améliorer la représentation des PFTs

dans les modéles globaux tout en gardant un nombre de PFTs raisonnable.
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g% Résumé des résultats principaux

Résultats :
e Le PFT “coniferes tempérés” défini dans ORCHIDEE peut-étre objectivement
séparé en deux sous catégories homogeénes a partir d'une classification hiérar-
chique d'une dizaines de parametres clés liés aux processus photosynthétiques,

phénologiques, allométriques et de gestions qui le caractérisent.

o Les valeurs observées des parameétres différent des valeurs obtenues par optimisa-
tion du modele ORCHIDEE vis-a-vis des données de flux de carbone et de chaleur

latente mesurées par eddy-covariance.

Conclusions :

o Lareprésentation actuelle des PFTs dans les modeles globaux peut étre facilement
améliorée par la méthode de classification présentée dans ce chapitre. Cependant
cette méthode ne peut s’appliquer qu’aux PFTs représentant des écosystémes avec
une diversité faible a moyenne (foréts boréales et tempérées par exemple) a cause

du nombre important d’observations nécessaire pour la paramétrisation.

o Les valeurs des parametres issues de la litérature sont différentes des valeurs utili-

sées dans ORCHIDEE, suggérant I'incapacité du modele a intégrer directement des

données d’observations. )
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2. APPROCHE 1 : DISCRETISATION OPTIMALE EN PLUSIEURS PFTS

2.1 Introduction

Dynamic Global Vegetation Models (DGVMs) simulate biogeochemical and hydrological
processes involved in ecosystem functioning, which control ecosystem state variables such as
the fluxes of carbon, energy and water from local up to global scale. DGVMs also simulate the
response of processes and state variables to environmental drivers. These models currently use
a discretized representation of vegetation using Plant Functional Types (PFT), with generally a
dozen of different PFTs representing the world vegetation. Each PFT is supposed to represent
a «mean» type of vegetation defined by a set of traits (translated to model parameters), some
of them being fixed to a constant value for all the PFTs. While the use of a limited number of
PFTs is practical to investigate global biogeochemical cycles at a large scale, this rather rigid
representation of the vegetation does not allow a robust analyzes of future vegetation dynamic

and is source of large uncertainties in model predictions (Alton, 2011).

The research question of uncertainties related to the discrete and rigid representation of
PFTs in DGVMs has been addressed using different approaches (Kleidon and Mooney, 2000; Reu
et al., 2011; Van Bodegom et al., 2012; Wullschleger et al., 2014; Verheijen et al., 2015). All these
studies point out to the necessity to have a more flexible approach to represent the diversity of
species and management types in DGVMs rather than a small number of PFTs attached to the
same parameter values.

One approach is to define more PFTs, or a continuous parameterization using a trait-based
approach, to reproduce the continuous spatial variability of parameters within a given PFT
(Van Bodegom et al., 2012; Pavlick et al., 2012; Verheijen et al., 2012). A continuous parame-
terization of parameters seems a promising approach and should improve the representation
of some processes like photosynthesis. However this method need a lot of data for model ca-
libration. Although plant trait databases collect an increasingly large number of relevant data,
the quality and the spatial representativeness of these data might not yet be sufficient to derive
robust relationships at the global scale, and even less so at regional scale, such as in our case for
temperate conifer forests in Europe.

Another approach is to define one PFT for each species of interest. This strategy could be
conceivable for example for forests in Europe where few dominant tree species prevail, but it is

impractical in higher biodiversity systems such as grasslands, Mediterranean or Tropical forests.

This study is an attempt to address the above formulated research question through the
case study of improving the representation of spatial variability of the ORCHIDEE-FM parame-
ters for the PFT temperate needleleaved forest (TNF) over France. The ORCHIDEE-FM DGVM
(“ORganising Carbon and Hydrology In Dynamic Ecosystems — Forest Management” ; Krinner
et al. 2005; Bellassen et al. 2010) simulates the growth, and the competition between individuals
leading to mortality within a forest stand, and optionally an idealized management practice
of even-aged forests. This idealized stand-level management trajectory is typical of intensively

managed European forests in the context of maximizing wood production. This version of the
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DGVM was validated for temperate broadleaves and needleleaves forest of France and Europe
against, among other data sources, biometric data obtained from numerous plots from national
forest inventories (Bellassen et al., 2011).

Although simulations of biomass and volume increment were satisfactory for broadleaf forests,
for temperate needleleaved forests, the model was not able to reproduce stand characteristics
as a function of age, such as standing volume and volume increment. For needleleaved forests,
they found regional biases in stand representations which could not be corrected by simply op-
timizing parameters compared to broadleaved forests. Bellassen et al. (2011) concluded that the
main reason for this model systematic error is related to using a unique conifer PFT associated
with a single set of parameters. This rigidity in the representation of temperate conifer forests
assumes more weaknesses of the model due to the discretization of vegetation, rather than on

its internal structure.

More specifically, we seek to know in this study if an objective distinction of TNF species
for their inclusion in the DGVM can be made based on eco-physiological attributes related to
photosynthesis, phenology, allometry and differences in management practices. Hence, we put
forward a new approach for improving the representation of PFTs based on literature review and

field data analysis, which proceeds in three steps :

1. We first selected 12 key eco-physiological parameters related to photosynthesis capa-
city, phenological processes, allometric and management parameters for TNF forests
in France, based on a sensitivity study and on a previous study that optimized some of
the ORCHIDEE parameters against net ecosystem exchange (NEE) and latent heat eddy

covariance flux measurements from TNF sites;

2. Next, we retrieved a range of values for each parameter based on a literature review, and
the TRY global trait database (Kattge et al., 2011) which contains three million trait entries
for 69 000 out of 300 000 plant species. This search was restricted to the five most abun-
dant commercial TNF species present in France (Vallet et al., 2006) : Silver fir (Abies alba),
Norway Spruce (Picea abies), Maritime pine (Pinus pinaster), Scot pine (Pinus sylvestris)

and Douglas fir (Pseudotsuga mensiezii) ;

3. Based on the results of 1) and 2), we show that TNF species can be objectively regrouped
into two homogeneous clusters that have parameter similarities, using a hierarchical clas-
sification. The consistency between PFTs based on parameter values from the literature
and PFTs used by ORCHIDEE was assessed by comparing the parameter values of each
cluster defined with independent photosynthesis and phenological data from the litera-
ture to the values obtained from the calibration of ORCHIDEE using eddy covariance (EC)
latent heat and NEE measurements (Santaren et al., 2007; Kuppel et al., 2014)

The second part of this work is a proof of concept showing that the approach presented in this
study can eliminate most of the systematic bias between ORCHIDEE-FM simulations and spa-

tially explicit estimates based on national forest inventory data for TNF forests (section 3).
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2.2 Method

2.2.1 Descrition of the ORCHIDEE-FM model

ORCHIDEE is a process-oriented vegetation model designed to be run from local to global
scales (Krinner et al. 2005). In the standard version of ORCHIDEE (v.1.9.6), an average forest is
simulated as a mature stand in near steady-state equilibrium between growth and mortality. For
given vegetation, soil type and climate condition, ORCHIDEE simulates the carbon, water and

energy budget on a half-hourly time step (fig.2.1).
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{prescribed or simulated)
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FIGURE 2.1 - Representation of the ORCHIDEE-FM model and related processes.

ORCHIDEE computes gross primary productivity (GPP) and photosynthates are then allo-
cated to the different biomass compartments. Carbon is cycled through ecosystems and back to
the atmosphere via biomass mortality, litter and soil organic matter decomposition. The version
used here (v.1.9.6) currently does not simulate the nitrogen cycle, which is part of a separate
branch of the model (Zaehle and Friend, 2010).

ORCHIDEE (v.1.9.6) does not represent important processes driving the evolution of stand
structure such as competition, forest management or age-limitation of net primary production
(NPP) and is therefore not suited to simulate managed forests, or forests recovering from dis-

turbance. As such, the standard version is not appropriate to simulate forest carbon stocks in
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Europe where all forests are managed.

In order to simulate forest self-thinning and management, several processes were added to

ORCHIDEE (v.1.9.6) by Bellassen et al. (2010) as a forest management module (FM; fig.2.1). The
FM module shifts from an “average tree” representation to the simulation of the distribution of
individual trees and includes both rules for natural mortality and human interventions. Each
year, the aboveground stand-scale wood increment simulated by ORCHIDEE is distributed
among individual trees belonging to different diameter classes according to the rule of Deleuze
et al. (2004) : the basal area of each individual tree increases proportionally to its circumference
above a certain circumference threshold. The initial number of trees is prescribed. Mortality
due to natural competition relies on the self-thinning rule of Reineke (1933) while another set of
rules drives mortality due to human interventions such as thinning or clear-cuts.
As a result, this new version of the model inclusive of forest management, ORCHIDEE-FM
(v.1.9.6-rev.30), is able to simulate the carbon stocks and detailed stand structure of forests of
varying ages (Bellassen et al., 2011) and its results can be directly compared with forest invento-
ries or long-term ecological site observation. Its equations are fully described in Bellassen et al.
(2010).

2.2.2 Selection of key eco-physiological parameters

The equations of ORCHIDEE contain parameters controlling eco-physiological variables
(fluxes) and phenology. In addition, the ORCHIDEE-FM version has parameters (FM parame-
ters) that control the biomass dynamics, stand density, circumference and height distributions.
Each module, time step of processes and parameters are illustrated in fig.2.1.

The starting point for improving the description of TNF forests consists in the determination of
the variability of influential eco-physiological parameters among species that belong to this PFT.
Among all the parameters used in ORCHIDEE, we defined as influential those controlling the
stand biomass. The selection of influential parameters was carried out by crossing information
from previous sensitivity tests made by Bellassen et al. (2010) (hereafter BE10) and results of
an inversion of ORCHIDEE eco-physiological parameters made by Kuppel (2012) using eddy
covariance measurements (hereafter KU12).

Both methods allow the determination of different sensitive parameters, given different “target”
state variables. BE10 identified “slow” parameters that matter for stand density and biomass dy-
namics on time scales of decades (hereafter B-parameters), while KU12 optimized mainly “fast”
parameters that control physiological processes controlling fluxes (hereafter P-parameters),
mainly on time scales of day to season. Both fast and slow parameters interact with each other
in determining the ecosystem carbon state through the ORCHIDEE-FM equations (Fig.2.1).
This interaction is non-symmetrical. Slow parameters controlling long-term forest growth and
carbon have a small impact on hourly to seasonal fluxes, whereas fast parameters do influence
decadal NPP and thus a change from their default value is expected to modify the decadal

stand-scale demography and long-term carbon dynamics.
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Processes where the different FM and ORCHIDEE parameters identified in this study are in-
volved are illustrated in red (fig.2.1) and listed in Table 2.1.
The default values of these parameters for the TNF PFT in ORCHIDEE are as defined by Krinner
etal. (2005) and by Bellassen et al. (2010), as listed in 2.2. Optimized values obtained from inver-
sion of the fast parameters against EC measurements are from Santaren et al. (2007) and Kuppel
et al. (2014), hereafter KU14.

2.2.2.1 Key parameters of FM

The systematic sensitivity analysis of BE10 was performed for the FM module of ORCHIDEE.
Sixteen parameters controlling forest stand dynamics for a mono-aged TNF stand were varied
one by one by a factor 1.5 and 0.5. These are height/circumference or circumference/biomass
allometric parameters, stand density, wood density, thinning threshold, branch ratio, mortality
and age decline of NPP. The sensitivity of the model was diagnosed for 9 stand level output bio-
metric variables including average tree height, standing volume or mean diameter (Table S2.1;
see BE10 Fig 9 for a summary).

In this study, we select a “key” parameter, or an influential one, if a 50% change applied to its
value causes a change in at least five (over 9) output biometric variables of greater magnitude
than 50%. Only three FM parameters satisfy this condition : the coefficients that govern the tree
biomass-to-circumference allometry (circy,,), the self-thinning slope (selth.,y.) and the thre-

shold of stand density at which forest anthropogenic thinning is set to occur (rdi;grger).

2.2.2.2 Key parameters of ORCHIDEE

The parameter optimization of KU12 focused on fast eco-physiological parameters of the
ORCHIDEE that control hourly fluxes of CO,, heat and water vapor, based on eddy-covariance
data from 20 TNF sites. The list and function of each parameter optimized is given in Table S2.2
(refer to KU12 for more detail about processes).

Our criteria for selecting key parameters from the KU12 results are more qualitative than for the
FM module. The aim of their optimization being to find a parameter set (posterior) which mini-
mizes a quadratic distance (minimum of a cost function) between model outputs and the cor-
responding observations, only parameters showing high inter-site variability in their posterior
values within TNF PFT were selected. The rationale for this criterion is that the cause of varia-
bility may potentially be due to species difference not included in the model structure, which is
precisely what we want to improve in this study. The most sensitive parameters chosen for OR-
CHIDEE differ between sites and depend on the time scale considered (KU12) but in general, the
influential parameters determining NEE at TNF forest sites are : the maximum leaf level limited
carboxylation rate normalized at 25°C (Vcmax,p,), the optimal temperature of photosynthesis
(Topt), the slope of the Ball-Berry linear relationship between conductance (gs;pe) and net assi-
milation rate, the specific leaf area (SLA) and the critical leaf age for leaf senescence (Lgge crit)-

Two other parameters optimized in KU12 and related to heterotrophic respiration were excluded

because they are more related to decomposition than to biomass dynamics and the improve-
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PFTs

ETISATION OPTIMALE EN PLUSIEURS

DiIscr

2. APPROCHE 1

TABLE 2.2 — Median values reviewed for each species, values from previous otpimization of parameters and current values used in ORCHIDEE.

Parameter

Description

Current
value

Santaren et

al. 2007

Kuppel et al.

2014

Median value from literature

Unit

Vemaxys

Topt

&slope

&Smax

SLA

hamm,::

i?a\mmm

Optimal maximum
rate of
carboxylation
Optimal
temperature of
photosynthesis

Slope of stomatal
conductance in the
Ball-Berry model
Maximal stomatal
conductance
Specific length area
Critical leaf age for
leaf senescence
Maximum flux of
electron /
maximum rate of
carboxylation ratio
Coefficient of
biomass-
circumference
allometry
Coefficient of
biomass-
circumference
allometry
Coefficient of self
thinning equation
Coefficient of self
thinning equation
Targeted value or
relative
density index

TNF

35

25

25

7.03bbc-
4.76

2.295

12,2

1.6

0.75

TNF

41.7

8.1

TNF

31.94

17.49

17.49

8.841

A.alb

46

36.81

33.20

2.52

12.548

1.7505

0.59

Pabi

46.77

31.58

21.76

5.94

12.7925

1.664

0.54

Pmen

38.35

29.94

2.4035

12.3165

1.6255

0.63

Psyl

106.61

27.56
19.89

5.59

3.9
4.73

2.2355

12.48097
1.7915

0.44

Ppin

90.3

38.84
36.87

10.05

12.544

1.815

0.59

PFT1

45.5

31.78

27.42

3.89

12.4995

1.664

0.56

PFT2

100.2

33.2

28.38

2.234

12.544

1.815

0.64

TNF

61

32.34

3.89
4.85

2.355

12,5

1.7295

0.56

pmol m~2s~1

Vmax °C

Jmax°C

In(kgDM)
In(m)~!

In(ind ha™! )

In(ind ha™! )
In(m)~!
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2.2. Method

TABLE 2.3 - Total number of values retrieved for each parameter before and after filtering. Total number
of corrected values and total numer of values used by species for the hierarchical classification.

Parameter Number of data from literature / TRY number of data
Abies Picea Pinus Pinus Pseudotsuga Final Corrected Before
alba abies pinaster sylvestris mensiezii Total Filtering
Vemax25 13/0 30/3 13/0 15/2 20/0 93 39 128
Topt 2/0 2/0 2/0 2/0 2/0 10 0 10
gslope 0/0 07/6 2/0 8/0 0/0 23 0 23
gsmax 10/0 20/1 21/0 18/1 15/0 86 21 100
SLA 3/23 13/10 20/3 24/224 10/6 336 0 650
Lagecrit 2/2 712 7/0 17/4 4/2 47 0 49
Jmax/Vcmax 19/0 25/2 7/0 11/1 5/0 70 0 85
bbc 3/0 39/0 3/0 22/0 12/0 79 - -
ast 2/0 6/0 3/0 8/0 4/0 23
Rdi_target 1/0 1/0 1/0 1/0 1/0 5

ment of PFT representations (these two discarded parameters are the factor of the exponential
temperature dependency of the heterotrophic respiration (Q10) and the multiplicative factor of
initial carbon stocks in the soil (Kyi;¢)). The only fast parameter showing variability between
TNF sites and not related to photosynthesis and the surface energy budget is the slope of the
relationship between temperature and maintenance respiration (MR,). Yet, too few data by spe-
cies were available in the literature and we thus decided to exclude this parameters from our

analysis.

2.2.3 Litterature review of key parameters

We gather species-specific data for the values of each parameter listed in Table 2.1. A search
from the literature (up to 2012) was conducted for dominant TNF species of France. In addition
of this literature search, a large number of values were obtained through the TRY database
(Kattge et al., 2011), especially for SLA. The number of values found for each parameter is indi-

cated in Figure 2.2 and Table 2.3, from both the literature search and the TRY database.

The method we followed is first to search for the literature easily accessible for each species
and each parameter. We then restricted the search to temperate regions (Képpen classification;
Peel et al. 2007). We paid special attention to redundancy between TRY and literature values,
the physiological meaning of values found in the TRY database and we used the median value
of reported values at a given site when multiple single measurements were available. The use of
mean values reduced the size of the dataset and sampling bias where a few best-measured sites

dominate the parameter value inferred for a given TNF species.

For all parameters identified as influential in section 2.2.2, we tried to minimize the uncer-
tainty due to different measurement methods by filtering or correcting data when it was possible.
Values were not corrected according to environmental variability nor species provenance or age.
All references searched for each parameter described in section 2.2.3.1 to 2.2.3.7 can be found
in annex and a detailed description of the methodology used to homogenized values in the sup-

plementary material (link to Appendix C).
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2. APPROCHE 1 : DISCRETISATION OPTIMALE EN PLUSIEURS PFTS

2.2.3.1 Rate of carboxylation (P) - Vcmax;s

We report between species differences and similarities for different parameters (Figure 2.2),
starting from leaf-scale Vcmax,s at 25°C, current atmospheric CO» concentration and optimal
light conditions. Only leaf gas exchange measurements of Vcmax performed either on current
year and one-year-old needles were retained in order to improve the comparability of estimates
and to avoid a bias from needle age on the inferred Vcmax for each species (Ishida et al., 1999;
Niinemets, 2002). Jmax values at reference temperature 25°C, were also compiled together with
Vemaxys to calculate the ratio Jmax,s/ Vemaxss.

The ORCHIDEE version used in this study does not simulate the nitrogen cycle. Even if nitrogen
concentration impacts photosynthesis capacity (Evans, 1989; Hughes and Fahey, 1994), too few
data with both Vemax and nitrogen concentration were collected to allow a correction for nitro-
gen leaf status at a species scale. Thus no corrections were applied. No correction was applied
for photorespiration either.

To collect more data we also included all Vemax measured at a temperature within £5°C of 25°C
after a correction according to the temperature function currently used in ORCHIDEE (Krinner
et al., 2005). Two optimal temperature were reviewed, Top;p and Ty respectively for Vemax
and Jmax, the maximum rate of photosynthesis limited by electron transport.

To minimize the effect of needle acclimation to light we took only values of Vemax;s of fully
exposed leaves at the top of the canopy as we seek to represent Vcmax in optimal conditions.
Whenever Vemaxys was expressed on a total needle area basis (St), it was converted to a projec-
ted needle area basis (Sp), using original St/Sp ratio used in publications. When this ratio was
not indicated, we used a ratio of two (Chen and Black, 1992). The implication of using this ratio
is addressed in the discussion. Respectively 2 and 6 values were corrected with the original pu-
blished ratio for Pinus sylvestris and Picea abies species. Eight values were corrected with a ratio

of 2 for Pinus pinaster.

2.2.3.2 Slope of the Ball-Berry relationship for stomatal conductance (P) - gs;p¢

Several DGVM models use the Ball-Berry relationship (or derivatives) (Foley et al., 1996; Ku-
charik et al., 2000; Cai and Dang, 2002; Medlyn, 2004) which is the case of ORCHIDEE :

hr
gs:gmin+gslope'A'_ 2.1)

Ca
where gs is the stomatal conductance (mol m~2s™!), A is the net assimilation of the photo-
synthesis (mol m~2s71), hr is the relative humidity (unitless) and Ca is the boundary layer CO,

concentration (umol mol™b), gslope(unitless) and gmin (mol m~2s™1) are empirical coefficients.

Although little data was available we reviewed values of gs;,pe. The number of data was insuf-
ficient to perform any analysis per species (Table 2.3). We decided to retain another parameter
from the literature, the maximal conductance (gs;,4x — even if not directly used in ORCHIDEE).
We defined gs,,4x as the maximum conductance measured at one site at any measurement per-

iod. The value of gy ,peappears to be a “key” parameter in the parameter optimization using
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2.2. Method

EC flux data but we have no evidence for gs,;4x to be also a key parameter. Then the following
analyses were performed both including or excluding gs,,,4 as “key” parameter. As for Vcmaxss,
ZSmax Was converted on a projected needle area basis when needed (section 2.2.3.1). According

-1

to Korner (1979), when stomatal conductance was published in mmol m=?s~!, we converted

values in mm s~} (assuming constant atmospheric conditions).

2.2.3.3 Specific Leaf area (P) - SLA

Specific leaf area (SLA in mm~2mg™!) is the ratio of projected leaf area to leaf dry mass. In
DGVMs, it influences the efficiency at which the leaf captures light relative to the biomass inves-
ted in the leaf. A lot of data was already available in the TRY database (266 values), and the total
number of data retrieved for this parameter is more than three times higher than for Vemax;s or

&siope (Table 2.3). No correction was applied to SLA values.

2.2.3.4 Critical leaf age for leaf senescence (P) - Lyge cris

Photosynthesis activity is closely related to leaf age (Ishida et al., 1999). In ORCHIDEE, leaf
photosynthesis is function of a key parameter Lyge crit, the critical leaf age for leaf senescence
(Table 1 and Equation A22 in Krinner et al.). This parameter directly governs the value of Vc-
max and then the decline of carbon assimilation with needle age. In the literature reviewed, we

consider as Lage,crit the age of the oldest needle cohort of the tree, i.e. the maximal needle age.

2.2.3.5 Biomass-circumference allometry (B)- a;.and by,

The allometry model used in FM for calculating the biomass of each tree individual (M) given

its diameter (D), takes the form of the power function :

M = ay, - D" 2.2)

where ay. and by, are parameters, M the total aboveground tree dry biomass and D the diameter
at breast height.

ap. and by, have been shown to be strongly correlated with each other (Zianis and Men-
cuccini, 2004) with a,.= 7.03bp.~*78. Because ay,. and by, were found to be correlated, we only
retained by, values for each species from data gathered by Zianis and Mencuccini (2004) in their

meta-analysis of 21 coniferous species from 67 studies.

In addition we decided to fit parameters of biomass-circumference relationships against
French national forest inventories (NFI) data (2005-2012; IFN 2012) for each conifer species
(nb observations : Abies alba-8149; Picea abies-7828; Pinus pinaster-5008; Pinus sylvestris-
7929; Pseudotsuga mensiezii-4245) to check for the consistency of the values reported by Zianis
and Mencuccini (2004). The raw data are available on the NFI website : http ://inventaire-
forestier.ign.fr/.

Each year 7000 points (determined by photo-interpretation of 50000 points randomly sampled

at a resolution of 10km) over the entire French metropolitan territory are inventoried following
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2. APPROCHE 1 : DISCRETISATION OPTIMALE EN PLUSIEURS PFTS

the NFI protocol (LUIFN, 2006). Measured parameters at each point are the circumference at
breast height for all the trees with diameter higher than 7.5 cm, radial growth of the last five
years and height of each tree which are recorded on a concentric plot with a diameter of 15m.
For even-aged stands, a few trees are cored to the stem center to estimate the stand age. We
pooled together the results of eight measurement campaigns (2005-2012). The sample size co-
vering eight years consists in 33159 observations of evergreen needleleaves trees. For trees with
both observations of height and circumferences we managed to estimate the total aboveground

volume using form equations of Vallet et al. (2006) :

1
Vior = fOrmm <330 Mot
V€130 0
form(ci3o, hior) = (@+ P xy x )A+——) (2.3)
tot 130

where Vtot is the mean volume of the trees, c;3¢ is the mean circumference at 130 cm, h,;
is the height of the tree, and «a, B, y and ¢ species specific empirical coefficients established by
Vallet et al. by fitting French NFI data.

For empirical coefficients by species refers to Table 4 of Vallet et al. (2006). The total aboveground
biomass was calculated for each tree as the product of volume by wood density (kg m~3; FCBA

2014). For the fitting of 2.2 all the trees are used with no differentiation by tree age.

2.2.3.6 Self-thinning coefficients (B)- a; and (;

In FM, Reineke rule 2.4 is used to determine when self-thinning occurs and competition-

induced mortality happens according to (Reineke, 1933).

At
Dgﬁst

denSmax = (2.4)

where dens,,, is the stand maximum density in ind ha~!(individuals per hectare) at which
mortality occurs, a; and B, are species specific parameters, and Dg is the quadratic mean

diameter (meters).

Values currently used are those published by Vacchiano et al. (2008) and fitted on Pinus syl-
vestris stands. An important work has been recently carried out by Charru et al. (2012) who de-
termined the self-thinning coefficients a; and B;; by fits against French forest inventory data
for each major species covering almost all French forests. a; and B being commonly determi-
ned in the literature using logarithmic relationships, we decided to keep In(a;;) and B, for the

following analysis.

2.2.3.7 Targeted Relative Density Index (B)- rdi;,ge;

The relative density index (rdi) in FM is a parameter used to determine in case of intensively
managed forest when foresters may thin a forest for ‘optimizing’ wood harvest. Foresters are as-

sumed in FM to follow an “optimal management strategy” by removing trees when rdi;qrge; is
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2.2. Method

reached, doing it successively during the stand rotation until few large trees remain and are fi-
nally all harvested (clear-cut). The rdi parameter is thus defined by the ratio of stand density over
maximal stand density. According to the Reineke’s relationship, the equation used to determine
rdiis :

N DgPst

rdi = =N- (2.5)
max exp(asy)

where N is the stand density and Dg is the mean quadratic diameter of the stand.

The rdi evolution for each species, as represented in Figure S2.2, was calculated from the
"typical" stand density evolution reported in French sylvicultural manuals for different ferti-
lity classes and management types (representing in average ten curves for each species). Data
sources are listed in Table S2.3. Thus we defined as rdi;qrger the mean values at the end of a
stand rotation (before clear-cutting) regardless of sites fertility and management type even if the

values differ in reality according to these two controlling factors.

2.2.4 Clustering of species based on reviewed parameters

For all parameters excepting rditarger, Topr and gsiope because of insufficient data, the inter-
species and intra-species parameters variability was calculated using Kruskal-Wallis one-way
analysis of variance and the Mahalanobis distance (distance between species taking into ac-

count the parameters variance ; Mahalanobis 1936) :

-1
D(x) = \/ (x—)7 Y (x—p) (2.6)

with x a vector of data (here different parameters) with p columns, p the mean of the distri-
bution of length p, }_ the covariance matrix (p*p) of the distribution. These methods have the
advantage of providing a statistical test of similarity. Their drawback resides in the impossibility

to obtain a unique set of species clusters based on all the parameters.

As all parameters are quantitative, we used a clustering algorithm to objectively define ho-
mogenous groups of species based on Ward’s method (1963). In this method, all parameter me-
dian values are centered and scaled to calculate dissimilarity (distance). Hierarchical cluster
analysis was performed to group species into subgroups within the TNF PFT, based on Ward’s

dissimilarity between parameter median values eq.2.7. This distance minimizes the total within-

nln2
D(C1,C2) =4/ d(ul, u2 2.7
( ) i 2 (ul, u2) 2.7)

where D(C1,C2) is the distance between clusters C1 and C2, n1 and n2 the number of data, and

cluster variance.

d(ul,u2) the distance between their respective centroids.
Pairs of clusters with minimum distance (weighted squared distance between cluster centroids)

are merged. The result comes in the form of a tree representing the distance between species and
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2. APPROCHE 1 : DISCRETISATION OPTIMALE EN PLUSIEURS PFTS

clusters of species from their parameters values. Data treatment was entirely performed with R

software (Team, 2011).

2.3 Results

2.3.1 Synthesis of parameter values

There are large differences in the quantity of data collected for the different parameters. For
instance, 336 values were collected for SLA while only one value per species could be obtained
for Typs and rdi;arger (Table 2.3 ; Fig. 2.2). There are also differences in the number of data avai-
lable per species. The values for Pinus sylvestris and Picea abies are more numerous than for
Abies alba, Pinus pinaster and Pseudotsuga mensiezii in particular for Vemax, SLA and gspax-
The mean coefficient of variation (CV) for parameters Vemax, SLA and gsp, 4 are relatively high
(0.35, 0.43 and 0.71). This spread of parameters distributions can be the result of environmental

conditions, bias in measurement method or representation.

2.3.1.1 Differences between species

Species was found to be a statistically significant explanatory variable for differences in P-
parameters. According to the Kruskal-Wallis one way analysis of variance, the values of Vemaxys,
Jmax/Vemax, Lagecrir and SLA were found to be significantly different between species (p-
value<0.05) while other parameters did not show statistically significant differences between
species. For parameters Vcmaxps, Jmax/Vemax, SLA and Lgge,crir, the Mahalanobis distance
between species is found to be higher than for gs;, 4. (Fig.52.1). However for B-parameters, the
distance between species is relatively lower than for P-parameters. All Pinus species fall in the
same group for P-parameters, which argues grouping these species into one group for modeling

carbon stocks and fluxes.

2.3.1.2 Differences between literature and EC optimization results

Vemaxys median values for pine species (90.31 and 106.61 umol m~2s™!) in the literature
are more than three times higher than those found by the KU14 optimization of ORCHIDEE
parameters using EC measurements from conifer sites (41.7 and 31.94 pmol m~2s~!; Table 2.2).
The median value considering all TNF species is closer from the KU14 optimization results but
still two times higher (61 umol m~2s~1). By contrast, for non-pine species, Vcmax,s estimated
from literature data (at leaf scale) are found to be in the range of the results from KU14. For T,
only values obtained for Pinus sylvestris are close to optimized values by KU14, but the median
value considering all TNF species is twofold higher in our literature search compared to KU14
(32.3°C compared to 17.5°C).

Concerning SLA, literature values are two times smaller than KU14 (10 mm~?mg™!), excepting
for Pseudotsuga mensiezii for which we found a SLA of 7.08 mm_zmg_l. For Lage,crit, only the
literature value for Pinus sylvestris (34 month) is close to KU14 (35.6 month). Too few data were

available to compare gg;,p for all species, however the single literature value reviewed for Pinus
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pinaster (10.05) is in the range of the inversion results of KU14 (8.841) and Santaren et al. (2007)
(8.1). The values of g;0p. Obtained from the literature for Picea abies (5.94) and Pinus sylvestris

(5.59) are smaller than values found by the Bayesian calibration of KU14.

2.3.1.3 Differences between literature and values derived from forest inventory data for

B-parameters

In addition to the literature search, parameters linked to biomass estimates (by., as; and
Bs:) were determined by fit of the French NFI data. Fitted values of by are from this study, while
values of In(as;) and B; are from Charru et al. (2012). For these three B-parameters, most of
the values fitted using the NFI data are out are out of range of the literature values (blue dots
in Figures 2.2 and 2.3). Values for by, and fB;; are larger for Pinus compared to literature values
while it is the opposite for In(a;). For Picea abies, values of by, and f; are smaller than literature
values and larger for In(a ;). Exceptions are Pseudotsuga mensiezii for which In(ay), Bsr and by,

are in the same range between the two approaches, and Abies alba for parameters In(a;) and

Bst-

2.3.2 Species clustering

The first clustering of species, based on all parameters, is called global classification (Figure
2.4a). It results into a first group composed of Abies alba - Picea abies and Pseudotsuga mensiezii
and a second group with Pinus sylvestris and Pinus pinaster.

Two potential biases tested were for : 1) parameter redundancy — the inclusion of many para-
meters related to the same eco-physiological process may give too much weight to this process
in the classification — and 2) the type of parameter used for the classification related to the fact
that P-and B-parameters are related to different processes and may disproportionately weight

the classification. To test for these possible biases, two other classifications were tested.

A classification based on P-parameters only was found to be equivalent to the global classifi-
cation, yet with a reduced distance between groups and a longer distance between Pseudotsuga
mensiezii and Picea abies - Abies alba (Figure 2.4b).Another classification based on B-parameters
resulted into grouping Pseudotsuga mensiezii and Picea abies on one side, Pinus sylvestris with
Abies alba and Pinus pinaster on the other side (Figure 2.4c).

To decrease redundancy, the second classification was based on all parameters excepting In(a;),
Top:j and Jmax/Vemax to minimize redundancy with B, Topry and Vemaxps respectively (Fi-
gures 2.4d and 2.4e). The two main clusters of this second classification are found to be the
same than in the (first) global classification, and appear even more clearly since the distances
between species within each cluster are relatively lower than in the global classification. If we
separate again between the reduced paramater set for the P-and B-parameters (hereafter rP
and rB), classification results with rB-parameters is equivalent to the one with rP-parameters
only. Therefore, from this, we conclude that two new PFTs describing temperate conifers can be

defined, PFT1 with Abies alba/ Picea abies/ Pseudotsuga mensiezii and PFT2 with Pinus pinas-
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FIGURE 2.4 - Clusters obtained a) with all parameters; b) with P-parameters; c) with B-parameters; d)
with rP-parameters and e) with rB-parameters and f) with significantly different parameters between spe-
cies based on Ward’s dissimilarity.

ter/ Pinus sylvestris.

This new classification applied on the results of Bellassen et al. (2011) allow us to explain qua-
litatively the spatial distribution of differences between observed and simulated volumes and
volume increments (Figure 2.5). Pixels which show an overestimation of the volume increment
correspond to a dominance of PFT2 (Figure 2.5a). At the opposite, pixels showing an underes-
timation of the volume increment correspond to a dominance of PFT1. This distinction is also

visible on pixels where the two PFTs are present (Figure 2.5b).

2.4 Discussion

2.4.1 The species clustering method

The main result of this study is that species can be grouped into distinct and homogenous
PFTs from the clustering analysis based on parameters similarity. The use of a smaller set of
parameters, thus preventing redundancy of information, leads in similar grouping of species
for both P- and B-parameters. This suggests that the parameter classification method proposed

here can objectively determine groups of species with minimum information.
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FIGURE 2.5 - Distribution of the mean relative difference between observed and simulated volume incre-
ment in Bellassen et al. (2011) for temperate conifers according to our new PFT classification for a) pixels
where only one PFT is present and b) where both PFTs are present on the same pixel. Blue bars represent
PFT1 (the grouping of Abies alba, Picea abies and Pseudotsuga mensiezii), red ones are for PFT2 (the grou-
ping of Pinus sylvestris and Pinus pinaster). Vertical lines represent the median relative difference for each
PFT. The asterisk indicates a significant difference between the two means at P<0.05.

Variance analysis shows a significant inter-species variability for most of P-parameters,
whereas B-parameters differences are statistically not significant between species. This could
be partly explained by the fact that some parameters used in forestry (allometric parameters
or rdi) are empirically implemented (or for example in a specific economic purpose as wood
production) and does not reflect the behavior of natural stands and species, unlike the methods
used to determine the values of P-parameters. It highlights the need to pay special attention to

the choice or parameters for such classification.

Moreover, all eco-physiological parameters are driven by environment and evolutionary
selection. Thus, the grouping of species in the same cluster may be the result of similar accli-
matization of species sharing the same bio-climatic conditions. Inter-specific variability should
be statistically representative to be distinguishable from environmental induced variability. For
example here, too few data are available to screen environmental effects or to perform robust
statistical tests on all parameters. Thus co-linearity between environment and trait values can
potentially bias the classification. However, all DGVMs are currently parameterized without
screening out possible environmental effects, and their parameterization is usually based on
much fewer references than the 156 data used here. The method used in this study is thus
relevant with the current use of DGVMs other than ORCHIDEE-FM.

In this study we managed to define two different PFTs from TNF : One group is formed by
pines : Pinus pinaster and Pinus sylvestris, and the other by spruces and firs : Abies alba, Pi-
cea abies and Pseudotsuga mensiezii. This proposed classification of TNF in two PFTs seems to
explain the spatial distribution of simulated misfits of the volume and volume increment in Bel-
lassen et al. (2011), even within pixels where the two PFTs are present (Figure 2.5b). This result
tends to confirm our method and that the differences between simulated and observed values

of volume and volume increment are mostly attributable to the PFT representation rather than

41



2. APPROCHE 1 : DISCRETISATION OPTIMALE EN PLUSIEURS PFTS

a potential bias linked to local pedoclimatic conditions.

2.4.2 Inconsistencies between parameter values from eddy covariance data and

literature review

The inconsistency between the literature review and eddy-covariance based optimization
results from KU14 demonstrate that the Bayesian optimization based on variables like fluxes
which depend on many parameters seems insufficient to correctly represent physiological pro-
cesses and may benefit from the literature review, but also that some fundamental processes in
ORCHIDEE are lacking or poorly represented.

We have no information about the correlation of optimized parameter errors related to tem-
perate needleleaves forest in KU14. However, Kuppel (2012) showed strong posterior error
correlations between gsjope and Vemaxop;, Vemaxop, and Lage crit, Vemaxop: and Tope, Lage,crit
and gsioper Lage,crir and Top; errors when considering all multi-site optimizations and all PFTs
(see Fig.S13 of Kuppel 2012 for the correlation matrix of parameters errors). These correlations
occur because of the inability (or equifinality) of EC data to discriminate the value of each
single parameter. Thus, a potential bias in parameters optimized in KU14 due to equifinality
when constrained by EC data and the comparison of reviewed parameters in our study should
be considered with care. Another bias to consider in our interpretation of results is the scaling
difference between measurements performed on top-leaves (this study) and optimizations done

from whole canopy fluxes.

In terms of inter-species differences, our results for Vemax;s, SLA or T,,; are inconsistent
with some of the KU14 optimization results. For Vemax,s, only Pseudotsuga mensiezii has
consistent values between literature and KU14. Vcmaxys of other species is systematically hi-
gher in literature analysis than in KU14. However our meta-analysis of Vcmax from literature
data for Abies alba, Picea abies and Pseudotsuga mensiezii concords with the Santaren et al.
(2007) optimization results against EC NEE data who found an increase of 1.19-1.48 fold of the
prior value. Note that optimizations using EC data were based upon the trunk version 1.9.6 of
ORCHIDEE without explicit representations of stand growth and management.

Concerning the optimal temperature parameter Ty, the current value used in ORCHIDEE is
set to 25°C for all PFTs, and for both Vemax and Jmax. This parameter also appears to take
inconsistent values between EC optimization and literature review, with higher values in the
literature review (T, = 32.34°C for Vemax and 27.8°C for Jmax; Table 2.2). Only Pinus sylvestris
has a value of T, similar between literature analysis and KU14.

Another discrepancy between the two approaches is found for gy;ope. Optimization results, both
from Santaren et al. (2007) and KU14 show similar g,y values (8.1 and 8.8 -unitless- close
to the value of 9 used by default in ORCHIDEE) while literature data clearly show differences
between species, with higher values for Pinus pinaster (10.05) and lower values for Picea abies

and Pinus sylvestris than the prior value (5.5; Table 2.2).

These differences between leaf scale measurements of parameters surveyed from literature
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and the values indirectly inferred from inversion of EC data can be attributed to the lack of
sound physiological information in the mathematical optimization procedure used to derive
parameters from flux data. Despite the constraint imposed by setting a realistic prior error
value for each parameter in the inversion (based on expert judgment), the minimization of a
Bayesian cost function leads to produce a posterior value based on purely mathematical cri-
teria, which may works well locally, but might be disconnected from eco-physiological reality.
This discrepancy can arise from the erroneous representation of eco-physiological processes in
ORCHIDEE, compensations or co-variations of parameters dealing with same eco-physiological
processes that cannot be separated by NEE measurements alone, or from the fixed representa-
tion of the parameters within a given PFT grouping different species but also from uncertainties
linked to measurement methodologies in the different studies which were reviewed even if we
tried to normalized as well as possible the different datasets. Moreover, NEE measurements
at flux tower sites contain GPP and respiration fluxes, and controlling parameters of GPP and
respirations might be poorly constrained in optimizations and consequently may cause error

compensations in the values of optimized P-parameters.

Another point revealed by this study is the potential bias of considering equally all the sites
for optimizations. In our literature review some species are found to have values close to opti-
mizations for some parameters. Most of sites (20 in total) optimized in KU12 were Picea abies
and Pinus sylvestris whereas the only site optimized by Santaren et al. (2007) was Pinus pinaster.
In the end, parameter values of optimizations were allocated to the same PFT, ignoring the
different species. However we show here differences between species for key parameters inside
the same plant functional type. The problem highlighted here is that an over-representation
of one species in the optimization, if this over-representation does not correspond to the real
species distribution on earth, will bias the final value retained for the global PFT. Especially in
the northern hemisphere where we expect an increase in conifers areas due to the objectives in
renewable energy, the non-representation of the different capacity of species will lead to wrong

estimation of carbon stocks and fluxes.

Our results thus highlight the importance of confronting the results of “brute force” parame-
ters calibration methods using mathematics and EC data with a more refined eco-physiological
knowledge before using them for model improvement.

The use of a literature review as performed in this study can provide better optimizations by
applying appropriated ranges of variability for each parameter. On the other hand optimization
results allow us to assess potential bias in modeled processes but also to check for the consis-

tency of the literature review.
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2.4.3 Key eco-physiological parameters selection

2.4.3.1 Limits of the literature search approach

One of the limitations of the literature search approach is the lack of data harmonization
related to differences in environmental conditions and methodologies. We tried to correct for
some effects but too few data were accessible to allow a correction based on biotic and abiotic
environment as well as forester behavior, which leads to large spread in parameters estimates
(Figure 2.2).

The choice of parameters related to the FM module was based on an “one-at-a-time” sensitivity
analysis. Therefore, nonlinearity, threshold effects or interactions between inputs parameters
were not assessed. Thus some important and sensitive parameters may have been hidden. Re-

sults obtained for each parameter are now discussed in the following sections 2.4.3.2 to 2.4.3.7.

2.4.3.2 Rate of carboxylation - Vcmax;s

Our mean Vemaxpsvalue (65.1 + 31 pmol m~2s™1) for temperate conifers concords with the
one found by Bonan et al. (2012) using all values in the TRY database for all temperate conifers
species. Nevertheless, we found a large difference of Vcmax,s estimates between PFT1 and PFT2.
According to the recent work of Rogers (2014), it appears that Vcmax are often poorly represen-
ted in global models and need better consideration. Here we had the opportunity to retrieve
sufficient literature values for the five conifer species to parameterize ORCHIDEE. However, the
parameter needed by ORCHIDEE is Vemax under optimal conditions (Vemax,y, for optimal
light, temperature, nutrient and age). We instead extracted from literature Vcmax values at
25°C because it is the reference temperature at which most measurements are made. Medlyn
et al. (2002) and Kattge and Knorr (2007) showed different responses of Vcmax to temperature
for different tree species. By using Vcmaxs instead of Vemax,y:, we ignored the fact that the
responses curves to temperature can differ between species and cross each other at a given
temperature than T,,,. Thus working directly with Vcmax,,; determined from observations
would have the advantage to avoid biases due to differences in temperature sensitivity and
acclimation. But the use of Vcmax,,; would have required the correction of Vemax values using
kinetic relationships, thus adding additional errors to the analysis instead of counter-balancing
the drawback of Vemaxys.

Difference between temperature sensitivity and acclimation effects on Vemax could also explain
why different pinus species were found in our literature survey to have similar Vcmax,s value,
despite a 10°C difference in their optimal temperatures (Medlyn et al., 2002; Han et al., 2004).
Temperature response of Vcmax is one of the parameterization of ORCHIDEE, which need more
investigation and improvement in future studies, even more if we want to simulate shift in
vegetation behavior following climate changes. Moreover we ignored in this study the nutrient
state of reviewed sites, which may lead to a bias between retrieved and expected real values of

Vemax when applying the model at a specific site.
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During our literature review we also noticed a recurrent problem in papers and in the TRY
database concerning the area based representation of Vcmax. One of the major corrections
added to Vemax in this study is to report values on a projected area basis to allow the direct use
of values in ORCHIDEE. Depending of species and needle shape, the ratio between total and
projected area can vary from 2.30 to 3.50 (Niinemets, 2010). Other authors usually used a ratio
of 2.57 or 2.6 (Oren et al., 1986; Porté et al., 2000; Medlyn et al., 1999; Reiter et al., 2005) which re-
present the ratio for a hemi-cylindrical object. However in several publications the methodology
was too poorly described to check if the Vemaxys value is correct or wrong and several authors
did not give enough consideration to this ratio (which side of the needle received light or which
ratio is used to convert total to projected area). The uncertain conversion between total and
projected area and the interpretation of results according to different methodologies can thus
explains high values of Vcmax;,s for pines compared to other species. In this study we assumed
aratio of 2 based on the paper of Chen and Black (1992) who compared the interception of light
by different object of different forms and with different incidence angles of the light. Even if a
hemi-cylindrical object is closer to the shape of a needle, we concluded that the position of the
needle is also a major factor to be accounted for and that the ratio should then be lower than
2.6. For comparison, if we corrected Vcmaxys with a ratio of 2.6 instead of 2 for Pinus pinaster,

the median value is 111.28(+35.7) instead of 95 (+26.7) umol m2s~ 1.

Concerning the Jmax/ Vemaxratio, which is fixed to 2 for all the PFTs of ORCHIDEE, signifi-
cant differences between species exist but no clear subgroups can be distinguished. Recent stu-
dies suggest strong correlations between Jmaxand Vcmaxat the global scale (Maire et al., 2012;
Walker et al., 2014) independent of leaves characteristics (SLA, N and P) or species. Moreover,
Kattge and Knorr (2007) showed a high dependency of the Jmax/Vcmax ratio to plant growth
temperature. As for Ty, we can hypothesize the influence of tree acclimatization explaining
these differences instead of a difference between species but the data compiled were too scarce

to reach a firm conclusion.

2.4.3.3 Slope of Ball-Berry relationship for conductance - g,

Similarity of the maximal conductance between species concords with previous conclusions
that major differences do exist between agricultural and natural vegetation, but not within natu-
ral vegetation types (Korner, 1994; Schulze et al., 1994; Kelliher et al., 1995). Differences are more
often found on the coefficients of the conductance function than on maximal conductance.
Some authors already showed that the Ball-Berry relationship does not describe conductance
satisfactorily for some species such as Pseudotsuga mensiezii (Wijk et al., 2000). Few data of
gslope were available in literature, however. Differences exist between spruce (gs;0pe=5.94%3.09)
and Pinus pinaster (8s10pe=10.05+1.06) (Table 2.2). Conductance being closely linked to photo-
synthesis, we expected close values between Pinus pinaster and Pinus sylvestris. The difference
between these two species may be, as for optimal temperatures, the result of acclimatization
to environmental conditions but also due to local constraints as the water stress differences

between sites which greatly impact stomatal conductance (Chaves et al., 2002).
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Simple relationships are useful because parameters are readily estimated from data and can
be easily implemented at global scales. However, because the Ball-Berry relationship is empi-
rical, its parameters have no eco-physiological meaning. Consequently, there is little unders-
tanding of how the parameters vary with species or acclimate to changes in climate even if the

model appears sensitive to these parameters.

2.4.3.4 Specific Leaf area and Critical leaf age for leaf senescence - L;g, i and SLA

Statistically significant differences in SLA and longevity appeared between species and form
two subgroups. There is a clear split in two distinct subgroups with longevity, grouping Pinus
pinaster, Pinus sylvestris and Pseudotsuga mensiezii together. As we know that leaf longevity and
SLA are empirically linked (Wright et al., 2004), we expected the same clear separation based on
SLA. However the distance between groups is shorter than with longevity (Fig.S2.1) and the clus-
tering for SLA grouped together Picea abies with pines. This inconsistency could be explained by
the fact that SLA and Lage,cri: are dependent on a lot of factors beyond species, such as growth
stage, crown position, sun exposition, nutrient pools and tree health (Cescatti and Zorer, 2003;
J.D. and R.A., 2003; Niinemets and Lukjanova, 2003a) and it would require concomitant data for

each species to assess the cause of these differences.

2.4.3.5 Biomass-circumference allometry parameters - a;. and by,

We found no significant inter-species differences between by, coefficients. Even if Pilli et al.
(2006) pointed out that the relation between a;. and by, can differ between development stages
of stands, the parameters determined here were fitted on all French NFI stands without distinc-

tion, it can partly explain why fitted values on NFI data are different from reviewed values.

2.4.3.6 Self-thinning coefficients - a;;and S,

In France, almost all pine stands are plantations and too few stands are overstocking to derive
self-thinning coefficients, which explains the discrepancies between literature values and fitted
parameters on French NFI data by Charru et al. (2012). Values from literature review are more
appropriate for modeling “true” self-thinning than values fitted against field data. The intercept
of the self-thinning relationship has been shown to depend on site conditions and fertility (Bi,
2004; Weiskittel et al., 2009) which can explain that no clear differences between other species
are visible here. Moreover, the values collected come from studies at different scales. This dif-
ference in scale could bias the results as the impact of management practices, stand types and
disturbances on stand density will vary with scale. For example, stand-scale study will usually
select undisturbed stands or correct for management practices while these will be averaged out

in regional scale studies.
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2.4.3.7 Target Relative density index triggering thinning operations - rdi;;rges

ORCHIDEE-FM simulates forest management for plantation forests and uses fixed values of
rdizqrger. This representation is relevant for some broadleaves species as oaks (during a rotation
rdiis maintained around 0.55). However this strategy does not reflect real management practices
for conifers as well as Beech plantations. In this case rdi;qrges is not fixed during the rotation
(Fig.52.2). Usually the rdi;qrge, is maximal at the beginning of the rotation and decrease pro-
gressively until the stand regeneration. However stand management can greatly vary between

regions, environmental conditions and wood prices.

2.5 Conclusion

Increasing the number of PFT down to individual species to better represent spatial and tem-
poral variability of C stocks and fluxes in models is only possible when a PFT encompass few
species and if enough data are easily accessible for model parameterization. Grouping species
into coherent groups objectively based upon parameters similarity is therefore an interesting
strategy to improve the representation of PFTs in DGVMs.

Here we describe a method combining literature review and hierarchical classification based
on "key" modeling parameters. This method applied to the five temperate conifers successfully
results in the definition of two homogeneous PFTs and may be applied to other global data-
sets. The revised "key" parameter sets are somewhat contradictory to the posteriors of Bayesian
optimization and highlight the importance of confronting the results of “brute force” parame-
ters calibration methods with a more refined eco-physiological knowledge before using them for
model improvement. We argued that this warrants further research for a better understanding

of such parameters and their characterization.
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2.6 Supplementary material
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Figure S 2.1 - Representation of the Mahalanobis distance between each species for photosynthesis and

biomass parameters.
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Table S 2.1 — Parameters used in the sensitivity analysis of Bellassen et al. (2010)

Parameter

Full name Variable Full name
Probability threshold for truncatin, .
p_max Y thresho’d for trt 8 dens Tree density
exponential distribution
PPN Minimum circumference in initial
min_circ_init L ba Stand basal area
distribution
dens_init Initial density av_height Average height
A ter of initial tial .
lambda parameter of Initia® exponentia stand_vol Standing volume
distribution
Height/circumference allometry. A
. . eight/circumfe enceatio etry. Exported volume/Total volume
height_circ value greater than 1 indicated a greater vol_exp/vol_tot .
. . produce ratio
height for the same circumference.
Circumference/biomass allometry. A
circ_bm value greater than 1 indicated a greater thint Time interval between two thinnings
circumference for the same biomass
wood_density Wood density av_circ Average circumference
branch_turn Branch turnover rate circ_min Minimum circumference
branch_ratio Branch ratio circ_max Maximum circumference

decl_max Maximum age-related decline in NPP
Range betweem maximum and
tau_spread - . .
minimum relative mortality rate
th_strat Thinning strategy

selfth_curve

Self-thinning equation. A value greater
than 1 indicates that a higher density is
tolerated for the same quadratic mean

diameter.
rdi_target Targeted value of relative density index
delta_rdi Bandwidth around rdi target
. Threshold of the biomass distribution
sigma .
equation
I
o
T 8Cop
g 85
0 020s
o | oo
=
= T T T |
0 10 20 30

Ho (m)

Figure S 2.2 — Evolution of the relative density index against the dominant height (Ho) over a rotation for
a stand of Picea abies. Blue points represent upper rdilimit before thinning, red points represent lower rdi

limit after thinning. Lines are the linear regression taking into account all site fertility conditions.
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Table S 2.2 — Optimized parameters in Kuppel 2012

Parameter optimized in L
KU12 Description Processes
Vemax_opt Maximal rate of carboxylation (umol m~2s~1) Photosynthesis
Gs,slope Slope of the Ball-Berry relationship of stomatal Photosynthesis, Energetic balance
conductance
CTmin,opt,max minimal, maximal and optm}’al photosynthesis Photosynthesis
temperature (°C)
LAImax Maximal leaf area index (m? m~2) Photosynthesis, Phenology, Allocation
LAlinit Initial leaf area index (m? m~2) Photosynthesis, Phenology, Allocation
SLA Specific leaf area (mm—2 mg~ L Photosynthesis, Phenology, Allocation
Klaihappy Minimal fraction of the LAImax triggering the Allocation
use of carbon reserve
Lage,crit Critical leaf age for senescence (days) Photosynthesis, Phenology
Kphenocrit Multiplicative theanlc factor triggering the Phenology
growing season
Csenes Offset of the relationship triggering the Phenology
temperature related senescence
Fstressh Hydric stress factor Water stress
Humcste Exponential factor for the root profile (m~h) Water stress
Dpucste Total depth of the water pool in the soil (m) Water stress
MRa Slope of the r.elatlonshlp bere.en teorn[:?rature Autotrophic respiration
and maintenance respiration (°C™")
MRb Offset of the relaFlonshlp betwefen t.emperature Autotrophic respiration
and maintenance respiration
GRfrac Biomass fraction a}loc.atable for growth Autotrophic respiration
respiration
KsoilC Multiplicative factor of m{tlal carbon stocks in Heterotrophic respiration
the soil
Factor of the exponential temperature . o
Q1o dependency of the heterotrophic respiration Heterotrophic respiration
HRa,HRb,HRc,HRmin CoefﬁClent§ Of. th‘? hete“’m"?hfc respiration Heterotrophic respiration
limitation by humidity
Hcrit,litter Litter thickness (m) Heterotrophic respiration
Exponential profile of the temperature and . o
Zdecomp humidity in organic soil matter (m) Heterotrophic respiration
Kalbedo,veg Multiplicative factor for foliar albedo Energetic balance
Z0overheight Vegetation roughness factor Energetic balance

Table S 2.3 — Data sources for French sylvicultural reference systems

Species Reference
Abies alba Sardin 2012
Picea abies Sardin 2012 ; Sardin et al.
2013

Pinus pinaster Sardin and Canteloup 2003 ;
Chabaud and Nicolas 2009

Pinus sylvestris Sardin 2012

Pseudotsuga mensiezii Sardin 2013a
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CHAPITRE

VALIDATION DE APPROCHE 1 : MODELISATION
DES PEUPLEMENTS DE CONIFERES FRANCAIS

’ INCAPACITE d’ORCHIDEE-FM a représenter correctement les volumes et incré-

ments en volume des coniféres tempérés en France métropolitaine avec un seul

PFT (Bellassen et al., 2011) nous a ammené dans le chapitre précédent a définir

une nouvelle classification objective de ces foréts. Nous avons ainsi regroupé les cinq coniferes
principaux de France (Abies alba, Picea abies, Pseudotsuga mensiezii, Pinus pinaster, Pinus
sylvestris) en deux sous-catégories homogenes basées sur les similarités partagées par leur

parametres.

Cette seconde partie de ’étude va chercher a valider les deux nouveaux PFTs via une com-
paraison des simulations d ORCHIDEE-FM dans cette nouvelle configuration avec les données
d’inventaires forestiers. L'utilisation de deux nouveaux PFTs permet d’augmenter la corrélation
spatiale entre les différentes variables observées et simulées. Cependant la surestimation des vo-
lumes et des incréments en volumes observée par Bellassen et al. (2011) n’a pu étre corrigée par
cette nouvelle définition de deux PFTs pour les coniferes tempérés, malgré une nette améliora-

tion de la représentation des caractéristiques allométriques des peuplements.

Ce résultat met en lumiére certaines faiblesses structurelles ' ORCHIDEE-FM. Une partie
de la surestimation de la biomasse a pu étre expliquée par une mauvaise représentation des
processsus phénologiques pour les foréts tempérées. D’autres facteurs potentiels tels que I'allo-
cation des assimilats ou une représentation imparfaite de la gestion peuvent aussi expliquer les

biais observés.
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g% Résumé des résultats principaux

Résultats :

o La division des coniferes tempérés en différents sous groupes améliore la repré-
sentation de la densité des peuplements et de leurs caractéristiques allométriques
(circonférence et hauteur) de plus de 30%.

o Augmenter le nombre de PFTs permet aussi d’améliorer la représentation de la va-
riabilité spatiale des peuplements. Ainsi on améliore les corrélations entre les vo-
lumes, incréments en volumes, circonférences et densités des peuplements simu-
1és et observés de plus de 50%.

o Les parametres photosynthetiques et phénologiques d’ ORCHIDEE ne peuvent pas
étre paramétrés directement avec des valeurs de la littérature ce qui meéne a une
sur-estimation importante des volumes et incréments en volume simulés par le
modele de plus de 50% par rapport aux simulations standards.

» Augmenter le nombre de PFTs a mis en évidence plusieurs faiblesses du modéle
ORCHIDEE, liées a une représentation insuffisante des processus phénologiques

et d’allocation de la biomasse pour les coniféres tempérés.

Conclusions :

En partageant le PFT “coniferes tempérés” en deux sous-catégories homogeénes, nous
avons amélioré 'hétérogénéité spatiale des peuplements sur la France métropolitaine. Ce
résultat illustre la nécessité d’affiner la représentation des PFTs. Cependant nous avons
montré qu’en représentant chaque espece indépendamment nous n’améliorons pas les
résultats obtenus avec seulement deux groupes de PFTs, ce qui valide la classification

effectuée au chapitre 2.

Cette étude a permis de souligner I'incapacité du modele a étre paramétré directement a
partir d’observations. Certains processus comme la phénologie ou encore I’allocation de
la biomasse dans la plante ont besoin d’étre améliorés avant de pouvoir reproduire les

caractéristiques des peuplements de maniere satisfaisante.
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3.1 Introduction

Dynamic Global Vegetation Models (DGVMs) simulate ecophysiological processes of the
biosphere and the associated fluxes of CO,, water or energy. Ecosystems in most DGVMs are
defined through plant functional types (PFT, generally a dozen representing the major plant
biomes). Further, in the case of managed forests, the representation of an average tree in steady
state equilibrium with no management events leads to wrong estimations of biomass and car-
bon fluxes (Ciais et al., 2008; Carvalhais et al., 2010).

To overcome this limitation, a forest management (FM) module allowing the representation of
the distribution of individuals and their allometric characteristics in even-aged forests under
simple management events, representatives of intensive European forestry, has been imple-
mented in the DGVM ORCHIDEE (Bellassen et al., 2010). This ORCHIDEE-FM model was found
to well represent standing biomass and biomass increment for temperate broadleaves species,
but failed for temperate needleleaves forests (TNF) (Bellassen et al., 2011). This shortcoming is
the starting point of this study aiming to improve the TNF forest representation.

A first step was to compile parameters related to biomass and photosynthesis from literature
search and the TRY database (Kattge et al., 2011), that led to the definition of two new PFTs
corresponding to groups of species with similar parameter values (section 2). The first PFT
(APP) contains spruce and fir species Abies alba, Picea abies and Pseudotsuga mensiezii, and the

second (PIN) contains pine species Pinus pinaster and Pinus sylvestris.

The aim of this study is to evaluate the impact of the two new PFTs in modeled biomass and
biomass increment against French national forest inventories (NFI) observations and to investi-
gate if the representation of PFTs based on parameters similarity alone is sufficient to improve
forest stand representation across France. Bellassen et al. (2011) already found difficulties to ge-
neralize measurements that could be heavily influenced by local conditions, and concluded to
the need of disposing of datasets covering different spatial and temporal scales for a proper va-
lidation of the ORCHIDEE-FM model. A validation of ORCHIDEE-FM has already been done by
Bellassen et al. (2011) at continental scale, but was not spatially explicit below the national level.
We mainly focus here on the representation of stand biomass stocks and stand structure for TNF
forests in France, instead of CO, fluxes as many other DGVM do. By doing so we seek to answer
to the specific question : Is the spatially explicit representation of TNF stands at national scale
improved using the two new plant functional types defined in section 2 ?

To address this question, we compare ORCHIDEE-FM simulations outputs against observa-
tions of stand biomass and stand characteristics using three different possibilities to represent
TNF forests :

1. the single TNF forest PFT defined as in the original version of ORCHIDEE-FM
2. the two newly defined PFTs in section 2 based on objective parameters similarity
3. the use of a specific PFT for each of the 5 major conifer species in France parameterized

from compiled data in section 2
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3.2 Method

3.2.1 Description of the ORCHIDEE-FM model

The DGVM used in this study is ORCHIDEE (Krinner et al., 2005) coupled to the forest ma-
nagement module FM (Bellassen et al., 2010). Exchanges of carbon and water as well as energy
balance during the photosynthesis are performed on a half-hourly time step, while processes re-
lated to carbon allocation, respiration, matter decomposition or plant phenology are simulated
on a daily time step. In this study, vegetation, soil type and climate conditions are prescribed.
The modules, processes and parameters of interest are illustrated in Figure 2.1 (chapter 2). N
cycle is not included in this version. The FM module computes the evolution of stand structure,
competition between trees of different diameters, idealized forest management rules and the
age-limitation of the net primary production (NPP) through the representation of the distribu-
tion of stand individuals. FM is called on a yearly time step from ORCHIDEE. In FM, biomass
increment computed by ORCHIDEE is distributed among individual trees according to the rule
of Deleuze et al. (2004) : the basal area of each individual tree grows proportionally to its circum-
ference. The initial number of trees is prescribed and tree mortality is then determined by the
structure of the stand.

Tree mortality due to anthropogenic thinning or natural competition relies on computation of
the relative density index (rdi, Reineke 1933) which is the ratio between the current and the
maximal stand density (Eq. 2.5, chap.2). Currently for TNE human intervention is triggered in
FM when rdi reach a constant threshold (rdi;arge;) of 0.8+0.1 (Eq. 2.5 of chap.2). As a result
ORCHIDEE-FM], is able to represent detailed stand structure of forests of varying ages (Bellas-

sen et al., 2011). Its equations are fully described in Bellassen et al. (2010).

3.2.2 Definition of the new plant functional types

In this study we seek to compare three different representations of TNF forests based on
the review of the 12 key parameters in chap.2 for both ecophysiological parameters and ma-
nagement rules. The reference configuration (REF) uses the standard parameter values of a
single PFT that represents all TNF forests, as currently implemented in ORCHIDEE (v.1.9.6)
by default. The first configuration (S1) uses the representation of TNF forest with a single PFT
calibrated with reviewed values in chap.2. The second configuration (S2) uses the representation
of TNF using two PFTs as emerging from the parameter similarity analysis in chap.2, one PFT
regroups Abies alba, Picea abies and Pseudotsuga mensiezii (APP), the other representing Pinus
species (PIN). The third model configuration (S3) is more detailed as it uses one PFT for each
of five main TNF species found in France, with parameters values determined from literature in

chap.2. Values for each parameter and each configuration are summarized in Table 2.2 of chap.2.

In chap.2 we found different optimal temperatures (T,),) for the computation of assimila-
tion rates Vemax and Jmax (respectively the rate of the Rubisco limited carboxylation and the

rate of RuBP regeneration). The values of Vcmax from chap.2 were normalized to a reference
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temperature of 25°C. The use of T, different from 25°C thus implies a correction of Vermax and
carries the risk to add systematic errors, in view of the few T,,; data found in the literature. In
all simulations, T,,; was thus kept to 25°C, to ensure consistency with the other parameters. For
the slope of the stomatal conductance relationship (gs;ope, unitless, Eq. 2.1 in chap.2) only values
for three species were found in the literature, and we decided to keep for all the simulations the
current value of 9 defined for TNF in ORCHIDEE.

In addition to the literature search of TNF parameter values we fitted height-circumference re-
lationships (Eq.3.1; Newton and Amponsah 2007) used in FM against French NFI data (section
3.2.4) for the new PFTs in order to be coherent with the calibration of the biomass-circumference

relationship (Eq.2.2 in chap.2).

100
height; =1.3 x a x ba; x (1—exp(—5xN]Yx 2—D,~)”’) (3.1)
b2
where height; and circ; are the height and circumference of the tree i, N is the density of the

stand j, @, 6, y and vy are constants, M is the biomass, D is the diameter at breath height.

3.2.3 Modifications of ORCHIDEE

We made two major modifications in the model. The first modification concerns needle
lifespan for evergreen coniferous, which used to be prescribed to 910 days in the standard
version of ORCHIDEE, (2.5 years; Krinner et al. 2005). However, depending of TNF species and
environmental factors, the needle lifespan can vary considerably, from 2 years in pine species to
more than 10 years for spruce of silver fir. For example very high needle longevity was found for

species Araucaria araucana with a mean lifespan of 24 years by Lusk (2001).

In ORCHIDEE, the Vcmax parameter (Rate of the RUBISCO carboxylation activity in pmol
m~2s7!) increases with needle age, reaches its maximum value when the relative age of the
needle (the ratio of the age to the parameter Lyge cri¢, the mean lifespan of the leaf) is 0.03 and
then linearly decreases to its minimum value for a relative age of 0.5. For the example of a needle
with a lifespan of 3 years, this model formulation implies that Vcmax reaches its maximum at
day 32 following the needle formation and starts to decrease 1.5 years later. This evolution of
Vemax only represents species with short-lived needles such as pines (Niinemets, 2002). For
needles with a lifespan of 10 years, maximum Vcmax is reached 100 days after formation, and
would starts to decrease 5 years later in ORCHIDEE. By contrast, observations show a decrease
of Vemax after only 1 year (Porté and Loustau, 1998; Niinemets, 2002; Warren, 2006). We thus
adapted the relation between Vcmax and needle age for conifer PFTs in order for Vemax to
reach its maximum 3 months following formation and start to decrease linearly after one year,

independently of the needle lifespan.

The second modification concerns the way thinning is represented in the FM module of Bel-
lassen et al. (2010). As summarized in section 3.2.1, forest stands are assumed to be managed
according to a constant rdi value during their entire rotation, but this model formulation is not

representative of the current practice in France for coniferous forests (Figure 3.1).
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We thus derived linear relationships (without distinction between fertility class and manage-
ment practices) between upper and lower limits of rdi values against stand dominant height
(Figure 3.1) to base the FM model from data found in French sylvicultural manuals (sources for
French sylvicultural guidance are listed in supplementary Table S2.3). Moreover thinning can
happen in FM when the dominant stand height reaches 10 m, whereas in reality this threshold
depends mainly on commercial purposes (wood quality) and consequently on the productivity
of the stand (species and soil fertility). We thus changed the dominant height threshold by using
mean values (without distinction by stand fertility) found in sylvicultural manuals (Table 3.1).
For Pinus pinaster, two different rdi relationships were derived between stands grown on low-
lands and stands grown on dunes (Figure 3.1e). We decided to keep the rdi of stands grown on
lowlands as the other value represents a very particular management practice. This difference in

rdi relationships is discussed in section 3.4.2.3.
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FIGURE 3.1 - Relationship between rdi, the relative density index defined as the ratio between current and
the maximal stand density (i.e. the natural self thinning limit), and the dominant height. This relationship
is derived from French forestry manuals for a)Abies alba; b) Picea abies; c) Pseudotsuga mensiezii; d)
Pinus sylvestris; e) Pinus pinaster. For plots a) to d) the blue dots represent the upper boundary of rdi (just
before thinning) and the red dots represent the lower boundary (just after thinning). Lines represent linear
regression combining all fertility and management conditions. For e) green data represents boundaries
of rdi for stands grown on dunes whereas orange data represents boundaries of rdi for stands grown on
plains.

3.2.4 Dataset for model validation

We used data from French national inventories (NFI, IFN 2012) because this study is focused
on the comparison between field observations and model outputs for models with different PFT
configurations, rather than on the validation of FM for all types of forests. The French NFI data-
set correspond to the merge of eight measurement campaigns from 2005 to 2012 and the sample

size consists in 33159 observations of TNF trees (number of observations : Abies alba-8149 ; Pi-
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TABLE 3.1 - Forcing files and management conditions used for simulations.

0.25° resolution REMO reanalysis covering

Cl(;’;:te the 1861-2007 period
(Kalnay et al., 1996; Vetter et al., 2008)
Soil data Maps of soil depth and texture were derived from FAO
and IGBP products (Vetter et al., 2008)
Initial s.tand De13s1t3.7 after first Ho first thinning
density thinning (trees (m)
(trees ha-1) ha-1)
P.men 1600 700 17
P.abi 1600 970 17
A.alb 3000 1200 17
P.syl 2500 1200 12
P.pin 1250 800 12
APP 1875 970 17
PIN 2050 1000 12
TNF 10000 - 10

cea abies-7828; Pinus pinaster-5008; Pinus sylvestris-7929; Pseudotsuga mensiezii-4245). Data

are available on the NFI website : http://inventaire-forestier.ign.fr/.

For each of the 7000 points observed each year, tree height, radial growth of the last five years
and circumference at breast height are measured on trees with a diameter higher than 7.5cm
within a circular area of 15m diameter. For even-aged stands, a few trees were cored to the stem
center to estimate the stand age. The whole protocol is described in LTFN (2006).

This rather dense sampling scheme of French NFI dataset is suitable to study two relationships
of interest between volume increment and photosynthesis, and between standing volume and
management variables (self thinning or wood removal by thinning or clear-cut). We calculated
volume and volume increment at the stand-level based on tree diameter data for each selected
NFI site, on the radial increment of the five last years and the allometric relationship of Eq.3.2

established for each conifer species by Vallet et al. (2006) :

V€130 o 1 2
Vier=(@+p+7yx 1+ —)——cT.nh 3.2
tor = ( ,B Y Fiot )( 0530)4000077: 1307 tot (3.2)

where V,;,; is the mean volume of the trees, c;3¢ is the mean circumference at 130 cm, h;,; the
measured height, and a, 8, y and 0 species-specific empirical coefficients established by Vallet
et al. (2006).

The volume estimation with Eq.3.2 requires both circumference and height of trees. The
NFI dataset provides the radial increment of the five last years but not the height increment.
To estimate the volume increment (V;,.) for each observation we thus calculated the height
increment of trees using Eq.3.1. The error associated with V;,. is thus linked to the error of
height estimation using Eq.3.1. We evaluated the potential bias in volume increment caused by

height estimation and we also calculated the potential volume increment error when no height
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increment is considered.

We determined the volume and volume increment of each plot (1335 plots in total) separately
for each conifer species and for two age-classes (40-60 y and 80-100 y, hereafter referred to as 50
and 90 years), in order to produce 5 species-specific continuous maps covering France which are
then used to evaluate the ORCHIDEE-FM model. This dataset represents 8412 and 2737 obser-
vations for the two age classes (respectively 414 and 132 pixels at a 0.5° resolution). Continuous
maps were also generated for the two PFTs corresponding to the groups of species with simi-

lar parameters in chap.2, and for a single PFT with all TNF species used by default in ORCHIDEE.

The data were interpolated with a minimum of 10 plots in a radius of 0.5° and no distance
weighting (Bellassen et al., 2011). Areas where this condition is not met are excluded for the com-
parison. The same maps were generated for different validation variables, the dominant and ave-
rage height, the average circumference, and the tree density of stands. In summary, the proces-
sed and interpolated French NFI data used for evaluation of the 3 simulations of ORCHIDEE-FM
are 0.5° resolution maps for 2 stand age classes, for which each pixel represents the average of

the variable of interest of all the plots within a 0.5° radius of the center of each pixel (Figure 3.2).

3.2.5 Simulations

Four sets of simulations were performed to assess the gain (or loss) of information obtained
by different parameters definition of TNF species.
The first set (REF) uses the default parameter values and processes of ORCHIDEE-FM as des-
cribed by Bellassen et al. (2011). The second configuration (S1) use one PFT to represent TNF
forest but this PFT is parameterized according to results of chap.2. The third set (S2) was per-
formed using the two new PFTs corresponding to species groups obtained from the hierarchical
clustering of parameters (main result of chap.2). The fourth simulation (S3) was performed with
the parameters of each TNF species (5 in total), each species being modeled as a separate PFT.
All the simulations are evaluated against the NFI interpolated data (section 3.2.4). To minimize
bias between simulations and NFI data, we averaged the simulations output over the same per-
iod over which each NFI age-classes were defined (50 years and 90 years) and only trees with a
diameter higher than 7.5 cm were used. For both S2 and S3 we performed two other simulations
with the new parameterization applied only to “photosynthesis” (P-)parameters (S2-P and S3-P
respectively; see definition of P-parameters listed in the upper section of Table 2.2 of chap.2)
or to “biomass” (B-)parameters (52-B and S3-B; see definition of B-parameters lower section of
Table 2.2 of chap.2).

In the simulations we also checked for the effect of initial stand density (originally set to
10000 seedlings ha~lin FM) by testing smaller values found in French forestry manuals (around
1200 to 3000 seedlings ha™!, including diameters < 1cm ; Table 3.1). A higher initial stand density,
by causing self-thinning to occur early and be intense, can potentially lead to smaller trees and to
a higher competition between trees at the beginning of the rotation cycle. It appears reasonable

to select initial stand densities close to “real” field values.
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3.3. Results

The current practice for wood production forest in France is to set the stand density to a
specific value at the first thinning. Some species like silver fir are not planted but naturally
regenerated. Thus the initial density can be highly variable. To avoid any bias due to the initial
stand density we also fix the stand density at the first thinning and use relationships between
rdi and the dominant height as a rule to trigger successive thinnings during the stand rotation
(Table 3.1; Figure 3.1).

The same pedo-climatic inputs as in Bellassen et al. (2011) were used for all the simulations
(the description of simulation conditions are listed in Table 3.1). To assess the global gain of
information by using several PFTs we need to weight each variable by the representativeness of
each PFT. Because we interpolated data we used a land cover map including the five conifers
species repartition data from the European mapping of tree species (Brus et al., 2012) instead of
the fraction of species found in the NFI dataset. No historical change in species distribution or
forest area was taken into account in the simulations. The performance of each simulation was
assessed by using relative difference (RD) which bring out the systematic bias and the root mean
square error (RMSE) metrics which give the total error, but also by visually comparing modeled

and interpolated maps (section 3.2.4) to study the spatial structure of model biases.

3.3 Results

3.3.1 Volume increment error resulting from height increment computation

We evaluated the tree height estimation error with eq.3.1 by comparing the relative diffe-
rence between observed and estimated height for each species. Errors for each TNF species are
listed in supplementary Table S3.1. The mean relative error in height computation using eq.3.1
is 0of 0.11% (-0.02m) for all species. However, its standard deviation is large, varying from 14%
(3.29m) for Pseudotsuga mensiezii to 27% (4.15m) for Pinus sylvestris, with an average value of
18.95% (3.58m) across all TNF species. For all species, the height of trees is on average underes-
timated in the model. Over a five years period we estimated the mean height growth of conifers
t00.17my" L.

If we compute the mean stand volume increment over this period without considering any
height growth, the volume increment associated would be on average underestimated of 14.9%,
ranging from 8 and 8.5% for Pinus pinaster and Pinus sylvestris, and to 22.02% for Picea abies. In
contrast if we include height growth over the five years period, the mean bias 0f 0.11% (+18.95%)
in height estimates translates into a mean volume increment relative bias of 0.016% (+1.36%).
This systematic error in volume increment is not linearly correlated to the error in height esti-
mates. For example, a relative height error estimate of 27% for Pinus sylvestris leads to a stand
volume increment error of 1.1% while a height error of 14% for Pseudotsuga mensieziileads to a

volume error of 1.4%.

61



3. VALIDATION DE I’APPROCHE 1 : MODELISATION DES PEUPLEMENTS DE CONIFERES FRANCAIS

We conclude from these results that it is necessary to correct for height growth when com-
puting volume increment and that the systematic error of volume increment estimates resulting
from height increment error is low enough to allow a comparison of model outputs with different

configurations.

3.3.2 Model evaluation

For each simulation and variable, RD and RMSE values are given in supplementary tables
§3.2,S3.3.

3.3.2.1 Modification of Vcmax;s values for pines

Based on the grouping of species according to their parameters similarity, we expect S2 to
surpass S1 when compared to the NFI data. A first test highlights an overestimation of volume
and volume increment estimates for PIN (RD=147.8% and 442.7%; Table S3.2). An analysis of
simulated GPP suggests a problem with a too high estimation of the Vcmaxys parameter in
chap.2. We tested the implications of the high Vcmaxys values used for pines for their effect
on GPP against the eddy co-variance GPP measurements of “Le Bray” site (Pinus pinaster) in
South-western France (Loustau et al., 1998; DAAC, 2013). The Vcmax,s values searched from
literature in chap.2 (Table 2.2) of around 100 umol m~2s~! for pine trees, are those generally

attributed to grass and crops in ORCHIDEE and appear to be over-estimated for pines.

We indeed found an overestimation of modeled GPP which is two times higher than mea-

sured (Le Bray stand age= 26y; GPPpps=3.04 + 0.77 gC m~2d~!; GPPorcHIpEr=6.92 + 2.6 gC
m~2d™!). With Vemax,s values found in literature in chap.2, all model outputs for pines thus
appear to be largely overestimated and cannot be used for comparison with NFI data. For the
following simulations and to allow a reasonable comparison with NFI data we decided to correct
the Vemaxys value of pines to the value obtained in Santaren et al. (2007), i.e. 41.7 umol m 257!,
The implications of this assumption are discussed in the section 3.4.2.1.
We checked for potential modifications in the classification of chap.2 resulting from the modi-
fication of Vecmax,s values for pines. We performed the same classification than in chap.2 but
removing the parameter Vcmaxps. Without taking into account Vemax, the global classification
was not modified compared to previous results (Figure S3.1). However if the classification is
performed using only the photosynthesis parameters (refer to the upper section of Table 2.2 of
chap.2 for the list of parameters), Pseudotsuga mensiezii and Pinus sylvestris would tend to pool
together whereas Picea abies and Abies alba are forming a distinct group (Figure S3.1b). Pinus
pinaster is clustered with Picea abies and Abies alba but with a larger dissimilarity. As the classi-
fication based on biomass parameters is more discriminant than for photosynthesis parameters
we thus decided to keep APP and PIN as defined in the classification of chap.2.
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3.3.2.2 Simulation S1 with one temperate conifers PFT

S1 uses the same parameter values for all temperate conifers (Table 2.2 of chap.2). Even if
there are no differences in parameters values, for comparison with S2 and S3, we compared
results for both APP (Abies, Picea and Pseudotsuga) and PIN (Pinus) in the corresponding NFI
data.

For APP stands of 50y old, stand volume is represented correctly by the S1 parameters (RD
= -16.5%) but is less efficient than the REF simulation (Figure 3.3). Stand volume increment
remains equivalent to REE However allometric variables like stand density, mean circumference
and height are better represented by S1 than REF (Figure 3.3) even if stand density remains
largely overestimated with an RMSE of 2186 trees ha™!(RD=508.9%). We also diagnose a large
underestimation of height (RD=-71.5%), circumferences (RD=-76.9%) and consequently of
the harvestable volume and increment (RD=-78.4 and -84.9%). In contrast, stand volume and
volume increment are more overestimated for PIN in S1 (RD=102% and 79.7%) than in REF
(Fig. 3.3). As for APP, the stand density is also highly overestimated (RMSE=2442 trees ha™!/
RD=1085.4%) and allometric parameters are underestimated (RD=-64; -76.3; -31.2 and -35.5
respectively for mean height, mean circumference, harvestable volume and increment).

The same tendencies appear for 90 y simulations (Fig.3.3). At the species scale, not enough
observations were available for Pseudotsuga mensiezii and Pinus pinaster for 90 y old stands

interpolations. Thus the PIN for 90y old stand mostly represent Pinus sylvestris.

Looking at the spatial structure of the systematic error in S1 (Figure 3.4), two areas of large
negative model bias in S1 stand-out for volume of PIN, one in the east of the Mediterranean
region, and the other near the Biscay bay (Les Landes forest, pine dominated). This result is
also found by looking at correlations between mean observed and mean modeled volume and
volume increment (Table 3.2). Using only one PFT in S1 leads to worse correlations than in the
REF simulation. The correlations for volume and volume increment are reduced respectively
from 0.27 to 0.06 and from 0.44 to 0.13.
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FIGURE 3.3 - Synthesis of simulations with 1, 2 or 5 PFTs for 50y (upper) and 90y (lower) old stands. Mean RD results are synthetized for all species (ALL), for the APP
group(Abies alba, Picea abies and Pseudotsuga mensiezii) and the PIN group (Pinus pinaster and Pinus sylvestris). For all plots the best mean RD for each or the five
variables (vol-stand volume; vol_inc-volume increment; dens-stand density ; hmean-mean height; circ-mean circumference) are in the center of the chart, whereas worst
models are on the periphery. The upper part of the figure compares results for simulations REE S1, S2 and S3. The lower part compares results for the model S3, S3B and
S3P.

T HHD04ddV,/149d NOILVAITVA ‘¢

SIVONVYA SHYTAINOD 4d SINTFNATdNAd SHA NOILVSITIAON :



3.3. Results

TABLE 3.2 - Spearman’s rank-order correlations between observed and modeled stand variables conside-
ring all species for 50y old stands. Non-significant values are in italic. (p-value<0.05).

REF S1 S2 S3
vol 0.27 0.06 0.73 0.64
vol_inc 0.44 0.13 0.56 0.70
dens -0.16  -0.16 0.61 0.33
hmean 0.18 -0.06 -0.34  -0.09
circ -0.02 -0.04 0.31 0.00
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-50%--20%
-20%-+20%
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FIGURE 3.4 - Stand volume model fit (simulated-NFI)/NFI for S1 (50y stands). A warm color indicates an
overestimation from the model. White areas represent less than 10 data plots within a 55km radius of the
center of each 0.5° model grid cell.

3.3.2.3 Simulation S2 with calibrated parameters for two groups of species

The S2 simulation using corrected values of Vemaxys for pines leads to a better estimation
of the mean RD for PIN (Table S3.2) compared to S1 in both 50y and 90y old stands for the fol-
lowing variables : stand density, average circumference and height. Even if volume (RD=63.9%)
and volume increment (RD=12.8%) remains overestimated, the use of two PFTs in S2 leads to
better correlations between observed and simulated values compared to REE The correlation for
volume increases from 0.27 to 0.73 and the correlation for volume increment increases from 0.44
to 0.56 (Table 3.2). In addition to this improvement of the correlation for volume and volume
increment we can observe that the shape of the distribution of simulated values approximates
the shape of observed values suggesting an improvement of the spatial distribution of volume,
stand density, stand circumference and stand height (Figure 3.5).

Compared to S1, mean RD obtained for APP are worse for volume and volume increment. Ho-

wever for PIN, volume and stand density are better represented (Figure 3.3) than S1.
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FIGURE 3.5 - Distribution of a) Volume (m® ha™!), b) Volume increment (m3 ha~'an™!), ¢) Stand density
(trees ha™!), d) Stand mean circumference (cm) and e) Stand mean height (m) for S2. Blue bars correspond
to observed values, green bars to REF simulated values and red bars to S2 simulated values.

For 90y old stands, the use of two PFT leads to worse relative differences considering all spe-
cies together. While stand density, circumference and height are well represented in APP, only
stand density and stand volume are well represented in PIN compared to other simulations (Fi-

gure 3.3).

3.3.2.4 Simulation S3 with calibrated parameters for each species

In this simulation the use of different parameters for each conifer species (5 PFTs) globally
leads to similar results than S2 (Figure 3.3). For APP, volume and volume increment are degraded
compared to S2 and S1. However the performances for stand density, stand mean height and
stand mean circumference remains similar. For PIN we obtain the best estimates for volume

and volume increment with S3 compared to S1 and S2, but RD remains higher than REE

When looking at the spatial distribution of differences, we can observe improvement of vo-
lume increment estimates in the east and central region of France (Figure 3.6). As for S2, even if
the mean relative difference for volume and volume increment are degraded compared to REE
the correlation between observed and simulated values are improved (Table 3.2) respectively
from 0.27 to 0.64 and from 0.44 to 0.70. However, even if we notice a net gain in the represen-
tation of stand mean height and stand mean circumferences all over France (Figure 3.6), the

correlation is near zero for the two variables.

66



L9

, Relative difference
(Simuled-Observed)

5 iqwd : <-100%
’:J\Nx vol_inc  § * -100%--50%
: ,!g g -50%--20%
Lo g ] -20%-+20%
+20%-+50%
+50%-+100%

>+100%

Intiude )

EE000B M

Intitud {*)
L |
.
. 1
".‘;'\-1 »

N g | vol § s
o gt |
i¢¢¢!é

dens

Intiude {*)

/ﬂz
il K
ol
(e,

hmean

ﬁ“”g?
{,\,_W,‘f“:
VS

£
¥

£
¥

longitude (*) longitude ()

REF S3

FIGURE 3.6 — Left panel : Model fit (simulated-NFI)/NFI for REF and S3 simulations (vol-stand volume; vol_inc-volume increment; dens-stand density; hmean-mean
height). A warm color indicates an overestimation from the model. White areas represent less than 10 data plots within a 55km radius of the center of each 0.5° model grid

cell.

Right panel : Information gain-loss between REF and S3 simulations. Gain-loss corresponds to |RDggr|-|RDs3|. A warm color indicates a improvement of the representation

of the variable with S3 compared to REE

Intiude {*)

Intiude {*)

Intiude {*)

Intiude {*)

longitude (*)

|REF|-|S3]

Information gain-loss
(|Rdref|-|Rdsim]|)

<-100%
-100%--50%
-50%--20%
-20%--10%
-10%-0%
0%-+10%
+10%-+20%
+20%-+50%
+50%-+100%
>+100%

BERENROOCODOEEN

SINSaY “¢'¢



3. VALIDATION DE I’APPROCHE 1 : MODELISATION DES PEUPLEMENTS DE CONIFERES FRANCAIS

3.4 Discussion

3.4.1 Limits of evaluation data

For both S2 and S3 we found a significant improvement of height, circumference and stand
density for 50 years old stands compared to S1, with a reduction of the relative difference against
NFI observations of more than 50% for both APP and PIN compared to S1. However, circumfe-
rence and height are on average underestimated due to the overestimation in all simulations of
the stand density, thus leading to over-estimated competition among trees. Despite the better
representation of tree shape, we still observe an overestimation of mean stand volume and

volume increment in all simulations for both APP and PIN, compared to the reference case.

Volume increment is related to stand carbon assimilation capacity and thus indirectly to
the representation of photosynthetic activity, whereas standing volume is related to both pho-
tosynthesis and management. The distinction between the calibration of photosynthesis-only
or biomass-only parameters highlight difficulties to represent stand behavior. In S3 (Fig.3.7) we
observe with APP that a calibration of the P-parameters only leads indirectly to a better repre-
sentation of tree shapes and consequently of management operations than with a calibration of

the B-parameters only.
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i
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FIGURE 3.7 - Synthesis of S3 simulations with 1, 2 or 5 PFTs for 50y old stands. Mean RD results are syn-
thetized for all species (ALL), for the APP group(Abies alba,Picea abies and Pseudotsuga mensiezii) and
the PIN group (Pinus pinaster and Pinus sylvestris). For all plots the best RD for each or the five variables
(vol-stand volume; vol_inc-volume increment; dens-stand density ; hmean-mean height; circ-mean cir-
cumference) are in the center of the chart, whereas worst models are on the periphery.

On the opposite, a calibration of B-parameters only leads to a better representation of car-
bon stocks than P-parameters with PIN (Fig.3.7). Yet, the calibration of both photosynthesis
and biomass parameters still does not allow to represent accurately stand volumes, irrespective
of stand age. The overestimation of stand density and stand volumes suggest weaknesses in
modeling management operations or other missing processes, for instance N-limitation and

deposition, or past S deposition effects leading to soil acidification.
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Not enough data are available for 90 y old stands with Pinus pinaster or Pseudotsuga men-
siezii to accurately evaluate the model results. This is mostly due to management practices in
France where stand regeneration is triggered when trees reach a diameter of 55-65cm (Sardin
and Canteloup, 2003; Sardin, 2013b; Chabaud and Nicolas, 2009). Thus there is not enough pines
stands older than 70-80y in the NFI dataset to allow reasonable interpolations. The regeneration
of pines stands before 90 years explains the high error estimation of all variables for PIN in S2
and S3.

Even if the spatial bias is reduced by using more PFTs (higher correlation), some biases remains
between the different simulations especially for pines. The volume overestimation in the Medi-

terranean is linked to an incorrect representation of summer water stress (Krinner et al., 2005).

Regionally, most of the spatial distribution in model systematic errors did not change across
the different simulations between S1, S2 and S3, i.e. where NFI variables were already overes-
timated in S1 remained overestimated even with parameter calibration. Those patterns can re-
sults from the species distribution, specific processes linked to species and not represented in
ORCHIDEE, specific environmental conditions and management practices, or site fertility.

It is particularly the case for pines in the Mediterranean region where trees characteristics
and stand volumes are always overestimated. We can also notice this overestimation for spruces
and firs in mountainous regions. We can hypothesize an influence of stressing environmental
conditions in these regions, leading to smaller trees than usual. Moreover, processes like drought
or frostimpact are poorly modeled in ORCHIDEE (Krinner et al., 2005). Even with an appropriate
parameterization, estimations in these regions would not reflect field observations until those
processes are better represented in the model. Our study thus allows to highlight some limitation
of the model itself.

3.4.2 Volume and increment overestimation

3.4.2.1 Vcmax,s uncertainties

For PIN, the Vemax values from the literature search in chap.2 are found to be too high and
lead to an overestimation of GPP at one eddy-covariance measurement sites with Pinus pinaster
species. This difference in GPP could also be partially explained by differences in the modeled
and real light attenuation in the canopy (Binkley et al., 2013) but also by differences between
modeled and real-world Vemax vertical distribution in the canopy.

Needles of pines, fir and spruces have different shapes and different orientations which impact
light harvesting at the tree scale (Niinemets, 2010). Fir and spruce needles are essentially hori-
zontal, whereas pine needles are pointing up (Carter and Smith, 1985) which implies a limitation
of the light interception and consequently of the photosynthetic activity. We can also observe
differences in total LAI and LAI distribution due to different crown morphology between pines
and spruces or firs. Niinemets (2010) reviewed LAI values of around 3.1 for Pinus sylvestris, 7.7
for Pseudotsuga mensiezii and 9-10 for Abies alba and Picea abies. Thus the lower LAI for pines

counterbalances their high Vcmax value, which is not the case in ORCHIDEE. The light inter-
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ception depends of the distribution of the needles along the stand canopy. Coupled to needle
orientation, different crown shapes will lead to different light interceptions between species.
Different light interceptions were identified for sun exposed needle between pines and firs (Car-
ter and Smith, 1985; Niinemets, 2010). Smolander et al. (1994) and Niinemets (2010) also high-
light differences in light interception depending on tree age. Stenberg (1996) and Stenberg et al.
(2001) also demonstrated that pine species have a lower light interception capacity than spruces
or firs, and an increase of the light interception capacity in shaded needles compared to sun
exposed needles. In ORCHIDEE the light interception (and the subsequent scaling of photosyn-
thesis though the canopy profile), is modeled to follow a Lambert-Beer equation (Monsi and
Saeki, 1953, 2005) :

f=1-e kAl (3.3)

with f the fraction of absorbed photosynthetically active radiation, k a light extinction coeffi-

cient and LAI the leaf area index.

Binkley et al. (2013) demonstrated that the Beer’s law can be applied at the tree crown scale
but is less valid to represent light absorption at the stand scale. The current value of the light
extinction coefficient k used in ORCHIDEE is 0.5. In the literature, values for k at the tree crown
scale for pines (0.2-0.3 for Scot pine, Lintunen et al. 2013) are generally lower than for spruce
or fir (0.35 for Silver fir and 0.42 for Norway spruce, Forrester et al. 2014). However Binkley
et al. (2013) showed that k can vary from 0.3 to 0.7 at the stand scale for Lodgepole pine. We
made a simple test by setting k to 1.0 for PIN in the S2 simulation. This modification of the light
interception in ORCHIDEE-FM did not change results compared to S2.

Values of Vemax for pines are consistent between them across different studies. Niinemets
(2010) pointed out the importance of the total-to-projected surface area ratio in needleleaved
species with complex foliage cross-section. A major source of uncertainties on Vemax values
from literature and trait databases come from total-to-projected area ratio which can vary bet-
ween 2 to 4 (Niinemets, 2010) depending on the needle shape. If we assume that the Vemax
values for pines compiled in chap.2 are exact, another source of structural model error can
potentially explains discrepancies between observed Vcmax values and the values needed by
the model for reasonable GPP simulation. One possible hypothesis is a wrong representation of
phenological processes in ORCHIDEE for temperate conifers. For example, processes like bud-
burst and senescence are not represented in ORCHIDEE for temperate needleleaves. A larger
needle turnover can lead to a lower needle biomass and then potentially counterbalance the
strong carbon assimilation linked to high Vemax values. Indeed by looking at leaf area index
(LAI) values from the Bray site, observed LAI varies around 2.3 m2m~2(Porté et al., 2000), whe-

reas we simulate high values of around 4.3 m?m~2in ORCHIDEE-FM.

This result suggests that ORCHIDEE cannot be calibrated with direct observations, which
confirm the conclusions of Bonan et al. (2012) about this problematic. Values measured at the

leaf scale need to be integrated/corrected to be used at the canopy scale (Musavi et al., 2015).
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3.4.2.2 Therole of phenological processes

ORCHIDEE does not use explicit phenological processes for evergreen PFTs (Krinner et al.,

2005). To assess the potential role of phenological processes in the overestimation of annual GPB,
we compared seasonal cycles of GPP from 8-day MODIS products (MOD17A2, 1km resolution,
Running et al. 2004) and simulated by ORCHIDEE. Large uncertainties remain concerning the
accuracy of GPP estimations using remote sensing data (Verma et al., 2013), however a recent
study by Tang et al. (2015) highlighted that MOD17A2 observations show highest performances
in reproducing GPP at the seasonal time scale with evergreen needleleaves forests compared to
FLUXNET estimations.
For our comparison, we selected grid cells over France covered with at least 80% of conifers from
the 1km European mapping of tree species (Brus et al., 2012) and surrounded by pixels with the
same characteristics. We compared two variables corresponding respectively to the start and the
end of the annual GPP cycle over the period 2000-2007. We defined the start of the cycle as the
first date when the GPP exceeds 20% of the annual GPP range. The end of the cycle corresponds
to the last date when the GPP exceeds 20% of the annual GPP range.

For all species, we observe in average longer growing seasons simulated by ORCHIDEE com-
pared to MODIS observations (Table 3.3, Figure S3.2). We can notice a constant variability across
species in the starting and ending dates simulated by ORCHIDEE, reflecting the absence of phe-
nological processes. The larger discrepancies are observed for Abies alba and Picea abies with
a mean difference of 49.4 and 28.3 days respectively. Differences for pines are lower but still
significant with 14.7 days for Pinus pinaster and 8.1 days for Pinus sylvestris. The error in estima-
ting phenological processes can lead in average in errors of 335gC m~2y~ for evergreen forests
(Richardson et al., 2012). Thus, even if uncertainties about remote sensing observations are si-
gnificant, we are able to confirm that a part of the overestimation of stand volumes and volume
increments by ORCHIDEE-FM can be explained by longer modelled growing seasons due to the
lack of explicit representation of phenological processes in the model for evergreen needleleaves

species.

TABLE 3.3 - Comparison between MODIS and ORCHIDEE GPP cycles over the period 2000-2007. Values
for start and end dates represent the day of the year (DoY). Standard deviation are in parenthesis.

start GPP start GPP end GPP end GPP Mean nb
Species MODIS ORC. MODIS ORC. difference data
(DoY) (DoY) (DoY) (DoY) (days)
, 107.11 74.85 310.22 327.35
Abies alba (18.49) (12.56) (8.63) (6.56) 494 384
. , 88.26 74.99 312.37 327.40
Picea abies (8.54) (12.53) (5.72) (6.54) 28.3 391
Pinus 79.60 73.48 318.28 326.90 a7 aus
pinaster (12.39) (12.18) (6.71) (6.57)
Pinus 79.52 75.61 323.99 327.21 o1 7o
sylvestris (10.80) (12.61) (7.18) (6.59) :
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3.4.2.3 Management parameters uncertainties

The identification and selection of sensitive parameters related to forest management in
chap.2 (section 2.2.2) were based on an “one-at-a-time” sensitivity analysis. Therefore, non-
linearity, threshold effects or interactions between inputs parameters were not assessed. Thus
some important and sensitive parameters may have been hidden and could potentially explain

the difficulties in our study to represent management and standing above-ground volumes.

For regions with no specific environmental stresses, discrepancies between simulations
and observations probably come from the non-modeled diversity of forest owners in France
(Héagglund, 2008) and thus different objectives and management practices. In France 75% of the
forest belongs to small private owners and data used in this study to represent forest manage-
ment practice come from the public sector which may lead to discrepancies in some regions
as we could see in Hengeveld et al. (2012). If we look at management types between Maritime
pines grown on lowlands or on dunes (specific to the “Lande” region), rdilinearly decrease with
dominant height in the first case, but linearly increase with dominant height in the other case
(Fig. 3.1e).

The tree shape representation is important in FM to determine when thinning occurs
and when stands are regenerated. Even with a specific parameterization of TNF allometry for
French forests, we did not manage to reproduce the NFI observed stand density, which remains
too-high in all simulations compared to field observations. If we assume that allometric relation-
ships fitted on NFI data are accurate, the underestimation of heights and circumferences can
be explained by the too-high stand density, which also leads to over-estimated above-ground
volumes by causing too much competition between trees at a given age. Indeed, management
events are triggered in FM by dominant height and circumferences. Thus, underestimation
of height and circumferences may delay management events and significantly impacts the
carbon cycle. These results highlight a weakness of ORCHIDEE-FM to accurately represent ma-
nagement practices in France although photosynthesis parameters appear to be relatively well
represented (excepting Vemax for pines). The use of high resolution forest management map

(Hengeveld et al., 2012) with ORCHIDEE-FM could help to improve results in future simulations.

Moreover, we used in this study management rules based on recent and ‘optimal’ manage-
ment practices. Uncertainties on historical climate, CO, effect and calibration of rdi evolution
based on recent management practices coupled to uncertainties on the dependencies between
Vemax and the stand age are probably not suitable to represent the evolution of 90 years old
stands and would probably require the representation of an adaptive management through time

in ORCHIDEE if we seek to represent mature stands.

3.4.2.4 Volume and volume increment interpolation

Volume increment was calculated from the NFI observations using allometric equations of

Vallet et al. (2006). In the study of Vallet et al., allometric parameters were obtained by fitting vo-
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lume measurement taken in permanent plots between 1920 and 1955. The percentage of volume
estimation error given by Vallet et al. was -1.9+5.4 for Picea abies (5 sites, 309 obs.), -0.51+5.02
for Abies alba (6 sites, 762 obs.) and -0.66+2.92 for Pinus sylvestris and Pinus pinaster (4 sites,
686 obs.). No volume error estimation was available in the paper for Pseudotsuga mensiezii.
The volume estimation error is low and then does not change the interpretation of our model
comparison.

Volume increment calculation is based on circumference and height of trees. In ORCHIDEE-
FM, height is not calculated independently of tree diameter. Several studies demonstrated the
importance of specifying tree height in allometric relationships to improve the accuracy of
predictions (Joosten et al., 2004; Xiao and Ceulemans, 2004; Vallet et al., 2006; Newton and
Amponsah, 2007). Thus, even if the work of Bellassen et al. (2011) showed only slight differences
for broadleaves between volume increment and model predictions, differences for needleleaves
can be explained by the lack of diameter-independent height representation in ORCHIDEE-FM.
This result is also highlighted by the bad correlation between observed and modelled height in
our study (Table 3.2).

Volume and volume increment are estimated from aboveground biomass. Bellassen et al.
(2011) highlighted the poor representation of biomass allocation in ORCHIDEE for evergreen
conifers. Currently, 30% of the assimilates are allocated to the bellowground biomass, 30% to
the aboveground woody biomass, and 40% to leaves and fruits. However, Enquist and Niklas
(2002); Wirth et al. (2004); Litton et al. (2007) showed that up to 63% of the GPP can be allocated
to roots and exudates. Thus, higher allocation to the bellowground biomass should correct the

aboveground volume and volume increment overestimation.

The use of 8 successive NFI campaigns provides a large dataset but creates a discrepancy in
time coverage : the 2005 campaign provides data on the average 2001-2005 volume increment
while the 2012 campaign provides data on the average 2008-2012 volume increment.

Because radial increment is based on measurements of the five last rings of each tree, the use
of a tree ring dataset collocated with NFI covering 2005 to 2012 covers 12 years of forest growth
(vear 2005 reflect the mean increment from 2001 to 2005, year 2006 from 2002 to 2006...).
In consequence years are unequally represented in the analysis with an over representation
of the year 2005 and can affect the interpolation of stand density and volumes. However this
uneven representation is the same for all species allowing correct comparison between them.

Limits of NFI data and the interpolation method were already discussed in Bellassen et al. (2011).

Even if Pilli et al. (2006) pointed out that the relation between ay. and by, parameters can
differ between development stages of stands, these parameters reviewed in chap.2 were fitted
on all NFI stands without distinction, which could partly explain the underestimation of cir-
cumferences for all development stages in our results (Table S3.2) and why fitted values on NFI
data are different from reviewed values. This variability in parameters estimates and the fact that

height and circumferences are better simulated with fitted values on France highlight the poten-
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tial inability of the model to predict trees growth depending on the region and environmental
conditions. It points to the necessity of using better allometric relationships in ORCHIDEE if we

want to run the model at a larger spatial scale.

3.4.3 Does an increasing number of PFTs brings information gains ?

From the previous results we can affirm that the information gained with two or five PFTs
is better than using a unique PFT. This result could be expected as we added additional degrees
of freedom in the model. However, we can observe improvements by using values from the

literature, which partially confirm a classification of species based on parameter similarity.

With 2 or 5 PFTs, the representation of the shape of trees as well as mean stand densities are
globally improved instead of using a unique PFT. On the contrary, mean volume and volume
increment remain better represented in the reference case (Figure 3.3) with only one PFT.
However, even if these two variables are overestimated, we showed an improved spatial corre-
lation between observed and simulated variables by increasing the number of PFTs. This result
suggest some weakness in the representation of some processes and is not only linked to the
parameterization of PFTs.

The differences when looking at S2 or S3 are small. This result is counter-intuitive, as we could
imagine that a more precise parameterization would lead to more precise estimations. The avai-
lability of more data for two PFTs to calibrate the model could explain a better parameterization

even if we lose the “species” information.

Thus, this result suggests that the parameterization at the species scale is useless until we
have enough observations to calibrate properly each PFT and that a classification of species with

similar characteristics is more suitable.

3.5 Conclusion

Representing temperate needleleaves forest with multiple PFTs clearly improved country-
average estimation of some of stand characteristics like stand density, average circumferences
and height. Using more PFTs also reduced the spatial bias of volume, volume increment, stand
density and average circumference estimations. However we did not managed to reproduce ac-
curately all aspects of the stand dynamics representation across French regions. Average volume
and volume increments are overestimated by the new parameterization of the TNF PFT despite
a pertinent literature review of key parameters.

The differences found both for photosynthesis and phenological processes but also for ma-
nagement regimes argue for the impossibility to simulate needleleaves evergreen stands with
only one PFT as it was done until now. However the use of five PFTs does not provide more

information gains compared to the use of two PFTs.
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The overestimation of stand biomass highlighted some weaknesses of the model itself
regarding the representation of evergreen needleleaves species and forest management. The re-
presentation of some processes related to light interception, nitrogen cycle, phenological events
or responses to local stresses are lacking, or not complex enough, in ORCHIDEE to directly use
physiological values observed in the field. Management practices currently implemented in the
forest management module need to be spatially and temporally adapted to regional practices.
From this study, we can hypothesized that new PFTs can be easily created based on photosyn-
thesis and phenological similitudes of species but management will mainly remains species and

site/owner specific.

We can conclude that in its current configuration, ORCHIDEE-FM is not optimal to accu-
rately represent temperate needleleaves management at a large scale. With the expected future
increase in wood products demand, the different weaknesses mentioned above need to be
corrected if we seek to represent future evolution of French but also European forests. As for
photosynthesis parameters (Santaren et al., 2007; Kuppel, 2012), management could be optimi-
zed against NFI data for different regions in order to have a good representation of volume and

density.

Matching observation data is complicated as stands evolved in space and time. We can ob-
serve that with a better parameterization we can reduce on average the differences between
model and data. But results greatly differ between regions and stand ages that are mainly due
to intrinsic limitations of the representation per PFTs. The use of continuous parameterization
with trade-off between traits and environmental conditions could improve stand representation
in future simulations, as well as a more complex representation of forest management including
demands for wood biomass and different management types related to owners, site fertility and

species.

3.6 Supplementary material
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Table S 3.1 - Mean calculated height growth, height and volume error associated with height computation using equation 3.1. Standard deviation is between parentheses.

Vtot=Total volume (m3), height,,;. = calculated height (m), circ=circumference (cm), h;; rristhe height difference (m). The standard error is in parenthesis.

Pseudot
Abies alba Picea abies Pinus sylvestris Pinus pinaster seu 0_ Sltlga Mean
menziesii
Height computation error (m)
hdiff(t) = height(t) — height.,;.(1) -0.01 (3.56) -0.025 (3.97) -0.026 (4.15) -0.018 (2.94) -0.029 (3.29) -0.02 (3.58)
Relative height computation error (%)
hg:
_diff -0.05 (17.76) -0.12 (18.9) -0.17 (27) -0.1 (17.1) -0.13 (14) -0.11 (18.95)
height(t)
Predicted mean height growth (my~!)
height,gc(t) - heighteqic(t-1) 0.18 (0.15) 0.19 (0.15) 0.059 (0.049) 0.17 (0.16) 0.25 (0.15) 0.17 (0.13)
Relative stand volume increment error resulting from height computation
error (%)
Vior(height(t) + hdl-ff(t,l),circ(t,l)] —Vior(height(t_1),circ(t—1)) 0.008 (1.5) 0.02 (2.1) 0.015 (1.1) 0.008 (0.7) 0.03 (1.4) 0.0162 (1.36)
Viot(height(t),circ(t)) — Veot(height(t_1),circ(t-1))
Stand volume increment error with no growth (m3 ha~ly~1)
Vior(height(t),circ(t_1)) = Vior(height(t_y),circ(t—_1)) 0.91 (0.88) 0.86 (1.0) 0.16 (0.16) 0.39 (0.43) 1.22 (1.1) 0.71 (0.71)
Relative stand volume increment error with no growth (%)
Vior(height(n), circ(i-1) = Vior(height(i-1),circli-1) 16.7 (16.2) 22.02 (25.47) 8.5(8.9) 8.0 (8.9) 19.26 (17.6) 14.9 15.4)

Viot(height(t),circ(t)) — Vior(height(t—y),circ(t—y))

T HHD04ddV,/149d NOILVAITVA ‘¢
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Table S 3.2 — For each simulation and each PFT, the three values represent in order : the median of the
relative difference (Simulated-Observed)/Observed and the RMSE for 50y old stands. Values lowers than
S1 are in bold.

Variable PFT S1 S2 S2b S2-P S2-B S3 S3-P S3-B
NT 645.5 92.4 213.8 718.7 355.8 290.6 682.2 369.1
2298.1 603.7 789.2 2542.1 1259.4 1100.9 2483.2 1350.7
508.9 249.6 - 556.2 325.3 336.9 546.9 436.1
APP 2186 1125.2 - 2431.9 1421.4 1709.9 2351.8 1951
1085.4 -68.3 199 1147.3 439 201.3 1165.5 331.6
PIN 2442.1 258.1 471.6 2621.1 1093.8 544.6 2577.2 766
Average A.alb 634.8 295.1 - 656 401.5 641.3 651.4 702.5
stand 2402.2 1092 - 2391 1480.8 2294.7 2359.4 2617.3
density Pabi 586.3 268.7 - 600.1 380.3 571 595.5 668.4
2251.2 1136.2 - 2423.9 1456.5 2334.4 2398 2541.3
887 466.9 - 916.9 541.1 109.5 854.7 451.5
Fmen 2485.6 1226 - 2556.3 1595.9 345.8 2267.4 1328.8
. 17429 -51 335.1 1723.5 708.9 551 1743.9 559.4
Ppin 2569.4 107.3 517.4 2586.2 1109 789.5 2601.6 833.3
Psyl 841.2 -72.1 156 980.7 344.8 102.1 971.4 2727
2398 304.1 447.2 2622.6 1070.5 337.5 2578.4 724.2
N 248 765 639 307 345 749 303 388
126.1 204.3 180.9 136.2 131 207.9 133 142.8
-16.5 40.1 - -8.4 14.1 62.8 -7 17.3
APP 121.4 175.7 - 117.2 123.4 226.5 113.2 133
102 147.8 121.5 111.2 83 121.1 107.6 89.7
PIN 156.7 224.7 178.2 173.6 134.9 180.6 171.2 143.7
Average Aalb 39.2 142.3 - 52.4 92 174.4 55 103.6
stand 114.8 287.7 - 136.1 213.6 354.3 137.5 235.3
volume B 10.2 86 - 17.8 43.1 105.6 18.5 48.2
Pabi 99.7 233.3 - 115.3 165.4 288.8 115.9 182.6
Pmen -26.4 26.3 - -15.8 14.2 14.9 -8 6.5
179.4 182.7 - 169.8 168.3 166.5 162.8 168
. 42.3 79.9 48.3 53.7 31 67.6 44.2 62.8
Fpin 107.4 189.2 125.8 135.1 91.8 160.1 111.2 149.1
Psyl 161.8 219.1 180.5 165 137.2 165.1 172.3 112.5
180.3 246.9 203.8 195.6 156.4 190.2 201.4 133.8
N w2 809 128 213 272 74 196 294
38.3 68.6 33.8 34.5 39.3 31.3 31.5 39.2
APP -56.9 -35.2 - -31.5 -60.4 -35.8 -29.9 -59.7
59 40.8 - 38.1 62 40.9 36.9 61.5
PIN 79.7 442.7 149.5 164.5 72.6 106.9 128.2 66.9
23.6 110.6 37.6 42.1 21.7 33.1 37.8 20.3
Average Aalb -40 -11.6 - -11.3 -43.5 -10.7 -11.2 -43.3
stand 42.2 28.1 - 27.2 45.3 28.3 27.1 443
volume Pabi -37 -8.9 - -0.6 -42.9 -7.6 0.5 -40.8
increment 375 28.4 - 26.3 39.9 30.1 26.2 38.9
Pmen -36 -10.7 - -12.3 -43.2 -10 0 -46.9
46.9 33.8 - 32.4 49.7 31.7 32.7 51.7
Ppin 29.5 315.2 82.7 96.4 25.6 28.4 41.9 18.5
19.8 106.8 33.7 374 17.6 18.6 21.3 17.8
Psyl 139.8 651 220.6 250.3 131.1 237.6 263 110.1
26.7 115.2 41.3 46.1 24.6 42.4 48.1 22.3
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Table S 3.3 — Table S3.2 continued

Variable PFT S1 S2 S2b S2-P S2-B S3 S3-P S3-B
IN -68.3 12 -26.3 -57.5 -43.4 -26.6 -58.6 -40.1
13.4 8.2 6.4 11.4 8.9 6.6 11.7 8.7
APP -71.5 -39.4 - -60.6 -50.6 -42.4 -59.5 -55.9
15.8 9.3 - 13.6 11.6 9.6 13.3 12.5
PIN -64 63.2 -8.2 -52.7 -32.7 -9.2 -55.2 -23.1
11.3 13 4.6 9.5 6.6 4.9 10.3 5.2
Average Aalb -63 -23.3 - -50.3 -36.6 -39.1 -49.9 -50.9
stand 11.5 4.9 - 9.1 7.1 7.4 9 9.5
mean Pabi -70.5 -39 - -60.1 -49.5 -51.7 -59.7 -61.1
height 15.1 8.4 - 12.8 10.7 11 12.8 13.1
Pmen -76.7 -51.7 - -68.1 -59.7 -36.7 -65.1 -55.5
20.9 14.3 - 18.6 16.5 10.4 17.8 15.3
Ppin -69.8 39.1 -24 -60.4 -44.3 -29.4 -69.3 -30.5
14.7 8.9 5.2 12.6 9 6.2 14.5 6.4
Psyl -59.2 87.6 3.5 -46.7 -22.6 7.5 -45.4 -17.2
9.3 14.7 4.4 7.7 5.1 4.6 7.5 4.6
- 768 344 392 673 54 402 675 523
81.7 91.4 43.4 72 58.2 45.2 73.7 56.1
APP -76.9 -47.5 - -67 -56.7 -48.3 -65.8 -60.8
81.6 51.7 - 71.1 61.3 53.6 70 65.8
PIN -76.3 124 -30.3 -67.5 -50 -31.2 -69.9 -43.1
81.7 151.1 37.7 72.8 55.8 40.6 76.5 48.5
Average Aalb -71.9 -36.8 - -59.8 -48.5 -51.4 -59 -61
stand 64.9 34.4 - 54 44.5 47.1 53.6 55.4
circumfe-
rence Pabi -76 -46.5 - -65.9 -55.4 -59.1 -65.5 -66.3
77.3 47.1 - 66.8 56.9 59.6 66.5 67.7
Pmen -80.1 -56 - -71.8 -63.5 -37.4 -69 -59.5
99.7 69.4 - 88.9 79.1 47.1 85.6 74
. -80.2 97.7 -42.1 -72.9 -58.7 -47.5 -79.6 -48.3
Ppin 105.2 158.7 54.9 95.4 76.2 63.9 104.3 65.2
Psyl -73.8 141.5 -23.3 -64.2 -45.6 -18 -63.4 -40.6
67.9 152.8 26.7 59.2 42.9 24.2 58.4 38.7
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Figure S 3.1 - Hierarchical classification of species based on key parameters without Vcmax. a) all para-
meters; b) photosynthesis parameters; c) biomass parameters
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Figure S 3.2 — Comparison of mean seasonal GPP variations between MODIS observations and ORCHI-
DEE outputs from 2000 to 2007. The mean GPP is given in kgC m~?day~! for a)Abies alba (384 observa-
tions), b) Picea abies (391 obs.), ¢) Pinus pinaster (345 obs.) and d) Pinus sylvestris (3720bs.).
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CHAPITRE

AMELIORATION DE LA SIMULATION DES
PROCESSUS PHENOLOGIQUES POUR LES
CONIFERES TEMPERES

NE des raisons potentielles des différences de volumes simulées et observées au
chapitre 3 semble étre 'absence d'une représentation explicite de processus phé-
nologiques pour les coniferes tempérés. Ce probleme impact la représentation de

I’age, de l'efficacité photosynthétique, ainsi que le turnover des aiguilles et par conséquent I'assi-
milation et I'allocation du carbone. Ce chapitre présente donc le développement et |’évaluation

d’'un nouveau modeéle phénologique pour les coniféeres tempérés dans ORCHIDEE.

Dans un premier temps, plusieurs modéles de débourement (Cannell and Smith, 1983; Han-
ninen, 1990; Kramer, 1994; Chuine et al., 1998; Chuine, 2000; Harrington et al., 2010; Vitasse et al.,
2011) ont été comparés et paramétrés via les données du réseau d’observation francais RENECO-
FOR (ONF). Dans un second temps, un modele de sénescence a été établi a partir des données
de probabilité de survie des aiguilles tirées de la littérature. Limplémentation de ces deux pro-
cessus dans ORCHIDEE a été indirectement évaluée via les observations satellitales d'indices de
végétation (MODIS). Finalement Iévolution des dates d’émergence des aiguilles ainsi que I'im-
pact du nouveau modele de phénologie sur les flux et les stocks de carbone ont été évalués a
I'échelle de la France sur la période historique (1900-2014) et pour des projections climatiques
futures (2015-2100, scenario RCP8.5 de I'TPSL).

En complément, cette étude approfondie des modeles phénologiques m’a permis de colla-
borer avec le Dr. Yongshuo H. Fu. Cette collaboration internationale visant a étudier la réponse
aux changements de températures actuelles de I'émergence des feuilles des décidus en milieu
tempéré et coordonnée par le Dr. Ivan Janssens, a donné lieu a un article paru dans Nature et in-
titulé “Declining global warming effects on the phenology of spring leaf unfolding”. Cette étude

est incluse en section 4.7.2.
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Vs

% Résumé des résultats principaux

Résultats :

o Tous les modeles optimisés représentent correctement I’émergence des aiguilles a
I’échelle du site a 5j prés en moyenne, ainsi qu’'al’échelle nationale avec une erreur
moyenne de 12 jours.

« Il est nécessaire de prendre en compte la variabilité spatiale et temporelle des pro-
cessus afin d’optimiser correctement les modéles pour un usage global.

» Des modeles calibrés a I'échelle du site ne permettent pas de représenter correcte-
ment la phénologie a I’échelle globale.

o Pour certain modéles, on observe une acclimatation du débourrement aux tempé-
ratures du site.

o Tous les modeles prédisent un avancement de la date de débourrement pour les
projections futures. Pour les modéles prenant en compte I'acclimatation du dé-
bourrement aux températures du site, on observe une saturation de la date de dé-
bourrement a partir de 2060.

o Limplémentation de processus de débourrement et de sénescence dans ORCHI-
DEE améliore la dynamique du LAI et la représentation des chuttes de litiere com-
paré aux observations.

o Lareprésentation du débourrement a un impact faible sur les flux de carbone. Ce-
pendant I'implémentation de la phénologie a un impact important sur 'age des
aiguilles et par conséquent leur capacité photosynthétique.

o Lutilisation d’'une représentation explicite des processus phénologiques permet
d’améliorer la surestimation des biomasses aériennes observées au chapitre 3. Ce-

pendant cette amélioration n’est pas liée a la GPP qui reste surestimée.

Conclusions :

Cette nouvelle phénologie, partiellement validée, permet de reproduire la dynamique sai-
sonniére du LAI. Cette étude souligne deux points importants que sont, la nécessité de
prendre en compte la variabilité spatiale et temporelle des processus pour calibrer les mo-
deéles phénologiques et la nécessité de calibrer ces modeles a la résolution spatiale a la-
quelle ils vont étre utilisés. Une validation appronfondie de cette nouvelle phénologie est
nécessaire, principalement pour la sénescence des aiguilles, processus relativement peu
étudié pour les coniféres dans la littérature a '’heure actuelle comparativement aux pro-
cessus de débourrement.

Cette nouvelle phénologie n'a pas permis de corriger les surestimations de GPP observées
au chapitre 3, suggérant la nécessité d’améliorer les processus d’allocation du carbone
ainsi que l'interception de la lumiére par la canopé si 'on souhaite représenter correc-
tement I’évolution des peuplements.

Cette nouvelle phénologie ouvre des perspectives en ce qui concerne I'étude de I'impact
des changements environnementaux, de la sensibilité de la canopé a I'ozone ou encore de

la dynamique de la végétation.
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Ce chapitre est rédigé en anglais et servira de base a la publication de deux articles : le pre-
mier basé sur la mise en place et 'évaluation des processus phénologiques dans ORCHIDEE,
le second basé sur I’évolution de la phénologie et des cycles biogéochimiques associés dans les

projections futures.
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TEMPERES

4.1 Introduction

It has long been shown that conifers phenology is strongly correlated to local climatic condi-
tions (Steiner, 1980; Worrall, 1983; Burr et al., 1989; Leinonen and Hinninen, 2002; Hinninen
et al,, 2007). A number of previous studies concluded that climate warming and rising CO,
concentrations will lead progressively toward a lengthening of the growing season of conifer
forests in cold and cool climates (Murray et al., 1994; Richardson et al., 2013; Polgar and Pri-
mack, 2011; Gunderson et al., 2012; Migliavacca et al., 2012). Phenology is commonly described
through three different phases : bud dormancy, bud flush and senescence. The timing of these
phenological events is an important determinant of plant productivity during the growing
season and of species distribution, through the regulation and adaptation of bio-geochemical
processes (Baldocchi et al., 2001a; Polgar and Primack, 2011). It appears necessary to represent
accurately phenological events both spatially and temporally in carbon cycle models to better
simulate the future potential mitigation role of the vegetation in carbon, water and nutrient

cycling but also feedbacks and interactions with climate.

In a recent study, Richardson et al. (2012) pointed out the necessity to use a better represen-
tation of phenological processes in global land carbon cycle models. In their analysis, almost all
of the 14 compared models overestimated the length of the growing season and consequently
the associated CO, fluxes. An exception was needleleaves trees where models did a better job
of predicting the seasonality of CO, fluxes. However, even if models performed better, some of
them lack a realistic representation of phenological events for this type of vegetation. It is the
case of the global model ORCHIDEE tested in this study. Systematic errors in phenology models
compensated by other structural errors thus can lead to good CO, fluxes for the wrong reasons.
The absence of explicit representation of phenological events for conifer forests was put forward
as one of the explanation of the inability of ORCHIDEE to accurately represent temperate need-
leleaves stand biomass in section 3. In their study, Richardson et al. (2012) limited their analysis
to CO; fluxes only, but we can also expect an impact of phenology on other flux variables, such

as evapotranspiration or litter inputs to the soil for example.

Unlike deciduous species, we can observe in some cases a poly-cyclic budburst event in
evergreen needleleaves (Roth and Newton, 1996; Codesido and Ferndndez-Lopez, 2009) and the
senescence is a continuous phenomenon over the needle lifespan. Most temperate evergreen
needleleaved species are thought to have a chilling requirement during winter to be fulfilled for
breaking the bud dormancy. The hypothesis often put forward to explain this mechanism is that
trees have adapted to avoid frost damages that would occur from a dormancy release in the mid-
winter in the presence of an episode of warm temperatures.

There has been recent progress in the understanding of the molecular pathway of dormancy
and budburst mechanisms (Cooke et al., 2012; Yakovlev et al., 2008; Rohde and Bhalerao, 2007;
Rinne et al., 2011). However we still need empirical relationships to determine the response of
budburst to temperatures. Several models involving temperature to determine the date of bud-

burst already exists. Two different classes of models involving temperature are recurrent in the
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literature. The first class, the most common, assumes a budburst after the sum of temperature
during a specific period (forcing) reaches a fixed threshold. The second class of models which
appears to be more accurate for temperate coniferous trees is when budburst occurs only if a
required chilling period during winter is fulfilled as well as a forcing requirement. It is the two
classes of models that we will investigate in this study. Other models include photoperiod or wa-
ter stress limitations for example, but are less common (White et al., 1979; Becker, 1981; Finkel-
stein, 1981; Hanninen, 1995; Caffarra et al., 2011). Photoperiod, in complement of temperature,
appears to be an important controlling variable mainly for boreal conifers where chilling requi-
rement can be quickly reached and photoperiod acts as another safety limitation to prevent too
early budburst (Caffarra and Donnelly, 2011; Richardson et al., 2013). All phenological models
are generally defined using local meteorological data. For the application of such relations at a
global scale, the direct use of these relations could be misleading, for example because of alti-
tude differences in the same region, and thus need to be parameterized at a lower spatial scale if
we want to use them in global models.

On the contrary to budburst, mechanisms of needle senescence for evergreen coniferous are
less studied. In their recent study, Reich et al. (2014) highlighted the role of evergreen conifers
needle longevity and the impacts of needle senescence on boreal forest carbon cycle. However,
very few studies investigate the regulation of needle yellowing and senescence, and these stu-
dies often give a simple investigation of the turnover rate of needles over time instead of a real
mechanism of needle senescence.

In this study, we tried to answer the following questions : can we fit common empirical bud-
burst models for temperate needleleaves species covering a large spatial area ? Can we use those
models at a low spatial resolution typical of the grid of global models ? And what are the impli-
cations of budburst and senescence events defined from the new models on the carbon balance
of temperate needleleaved forests ?

We used budburst observations and litterfall samples, collected from 1997 to 2011 over 51
plots of the French RENECOFOR network and covering the 6 main coniferous species in France
(Abies alba, Picea abies, Pseudotsuga mensiezii, Pinus negra, Pinus pinaster and Pinus sylvestris).
We defined a “best” phenological model, including budburst and senescence, for the temperate
evergreen needleleaves plant functional type (PFT) as a whole, but also for each species, and
we investigated its impact on carbon and water fluxes through the global process-based model
ORCHIDEE. It is often admitted that empirical models are more accurate than process-based
models at the site scale but that they are less suitable at a larger scale, e.g. regional, in climate
change impact assessments (Trivedi et al., 2008; Olsson et al., 2013). However empirical site-
specific relationships are still commonly employed in global models (Richardson et al., 2012).
We thus fitted and validated empirical relationships against different sites across France at both
the site scale and the regional scale. Because not enough field observations of needle senescence
were available we used satellite observations of leaf area index (LAI) dynamic as indirect valida-

tion.

The specific objectives of this study limited over France are :

1. to parameterize different budburst models for temperate conifers against field observa-
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tions using local temperature forcing data, and select the best possible model;

to define a senescence model suitable for evergreen needleleaves trees based on literature

review;

. to validate the new phenological models against seasonal LAI variations retrieved from

satellite observations;

to evaluate the accuracy of the new models at a degraded spatial resolution compared to
the scale of the data used to define them, and test the resulting impacts on the carbon

variables of evergreen coniferous forests in ORCHIDEE;

to assess potential trends in the timing of budburst and litterfall in the future decades.

Method

4.2.1 Data from the RENECOFOR network

Manual records of the timing of budburst for temperate conifers were collected over 51 plots

located in public forests and stratified according to the major commercial tree species in me-

tropolitan France. Those plots are part of the national long-term monitoring network of forest

ecosystem in France (RENECOFOR, which is part of the ICP Forest Level II program (http://icp-

forests.net/page/level-ii) which covers a total of 102 permanent plots from 1992 (Fig.4.1).

Abies alba “l
® Picea abies .
® Pseudotsuga mensiezii -
® Pinusnigra
® Pinus pinaster
e Pinus sylvestris 1(5

FIGURE 4.1 - Localization of the 51 coniferous sites.

The RENECOFOR program provides, among other things, observations of litterfall, growth,

defoliation and bud flushing date. It thus gives a unique opportunity to detect possible long-term

changes in the functioning of a wide variety of forests and to look for causes of these changes.

Six main evergreen coniferous tree species were distinguished among the 51 permanent plots

(number of plots in parentheses) : Douglas fir (Pseudotsuga mensiezii; 6), Norway Spruce (Picea
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abies; 11), Corsican Pine (Pinus nigra; 2), maritime Pine (Pinus pinaster; 7), Scots pine (Pinus
sylvestris; 14) and Silver fir (Abies alba; 11). At each location, 36 trees were chosen for phenolo-
gical observations. For budburst events two different dates were measured. The first one corres-
ponds to the day of the year when 10% of the trees have open buds for at least 20% of the crown
(DD1). The second date corresponds to the day of the year when 90% of the trees have open buds
for at least 20% of the crown (DD9). Observations were performed each year from 1997 to 2011.
For more convenience in the following model parameterization, we defined a mean unique bud

flushing date representing a dormancy release of 50% (DD5) defined as :

DD9-DD1
DD5=DD1+ — (4.1)

The final dataset contains 605 observations (sites x years). Litterfall was collected seasonally
from 1995 to 2007 at all RENECOFOR plots using litter traps. For the detailed litter sample me-
thodology, budburst observation criterion, plots characteristics and annual biomass estimations

please refer to (Peaucelle, 2010).

4.2.2 Budburst models

We decided to treat only mono-cyclic budburst events. In the literature several budburst mo-
dels exist, as it is illustrated in Olsson et al. (2013) who compared 15 models in their analysis. Two
types of model processes are recurrent in the literature and differ by their complexity : 1) models
involving a forcing period (often the sum of temperatures above a threshold) during spring and
2) models taking into account both a chilling requirement during winter and a forcing period
during spring. We used as reference the model M1 (called static model). In this study we decided
to compare nine different models. We selected the models by the processes they represent but

also by their complexity and the number of parameters needed to predict the date of budburst :

1. Static model (reference model)
¢ The reference model is the static model (M1 ; Kramer 1994). In this model the timing
of budburst is only represented by a fixed budburst date independent of the year or of
the region. Here the M1 model is defined as the median of observed budburst dates in
the field for each species (Table 4.1).

2. Spring warming forcing models
e M2 (Kramer 1994) is a forcing model. This model sums spring daily temperatures (7)
above a fixed threshold (7}), hereafter called forcing rate Ry, from a defined starting
date (#,). Budburst is triggered when the integral of R £(Sf) over the accumulating per-

iod reaches a critical forcing state (F¢;i).

0,T=<Ty
Ry = 4.2)
T-Ty,T>Ty,
In
sfthRf
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¢ The third model M3 (Chuine et al. 1998) is similar to M2 excepted that R ris calculated

following a logistic temperature efficiency function increasing from 0 (no effectiveness)
to 1 (maximum effectiveness) when T: >bf.

4.3)

3. Chilling-forcing models

¢ In the Sequential model M4 (Hdnninen, 1990; Kramer, 1994), normalized forcing tem-
peratures are effective only when a specified chilling requirement (R,) is reached. Chil-
ling starts from a defined starting date (f.) until a critical chilling threshold is reached

(C¢rir)- Then the model starts to sum forcing temperatures and behaves like M3.

%’ Tmin<T= Topt
RC:< P

T (4.4)
S — Topt <T < Tmax

Topt_Tmax
0, T = Timax
In
Se=)_Rc
tc
1, Sc = Ccrit
K=
0, Sc < Ccrit
0,T<Ty
Rf =
W, T> Tb
In
Sy=2_ Ry

¢ Instead of M4 the Parallel model M5 (Cannell and Smith, 1983; Kramer, 1994) assumes

that both forcing and chilling temperatures are effective simultaneously. As for M2, M3
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and M4, budburst occurs only when a determined F,,;; is reached.

0, T < Thin
%, Tmin<T= Topt
RC - < opt min
T-T,
%t_—m’ Topt < T < Timax
0, T = Thax
In
Sc= ZRC
Ie
I_Kmin
Kimin + C..: »Sc =2 Cerir
—_ crit
K=
1,Sc = Cerit
0,T<T,
Ry =
a
e T > 1o
In
Sf=2Ry

(4.5)

o The Unified model M6 (Chuine 2000) assumes that the response curves for both forcing
and chilling follow the same equation. Unlike M2, M3, M4 and M5, F;;; is a function of

the state of chilling (Sc) as well as of the state of forcing. A “possibility line” can be defi-

ned which represents the combination of Sf and Sc. Budburst can only occurs when Sf

crosses the possibility line.

1
¢ T 4 elalT-T+Ty(T-T,)

1
R = T ey
In
Sp= ;Rf

Ferir= afc + bfce_cfcsc

(4.6)

4.7)

o For the Alternating model M7 (Kramer 1994), the forcing process is calculated as in

M2. Budburst occurs when the state of forcing reaches F.,;;. As for M6, budburst is
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dependent of a “possibility line” between forcing and chilling units.

1, T<Ty
R.= (4.8)
0, T>Ty
Iy
Se=Y Re
L
0,T<Ty
Ry =
T-T,T>Ty
In
Sy=2Rf

Ferir = Qe+ byce” /e

» The model M8 (Vitasse et al., 2011) is similar to M7 excepted that Ris calculated follo-

wing a linear temperature efficiency ranging from 0 to 1.

,T<T,
R, = (4.9)
0,T>T,
tll
Sc= Z-RC
te
0,T<T,
Rp={ 1=, T,<T<T,
1, T=Ty
tll
&:;m

Ferir= afc+ bfce_cfcsc
¢ The last model (M9) is a chilling-forcing model from Harrington et al. (2010) which
was already assessed with a good robustness on Douglas fir in two regions of western

Washington and Oregon, USA.

Re = 3.13[(T + T,)/ Tp> 10T+ Tal To)*Y (4.10)
In
Se=Y Re
tc
o 1
F =+ ear(T+bp)
In
Sf = tZRf
_Cfcsc

Ferie=agc+byce

Figure 4.2 shows typical daily forcing and chilling temperature sums trajectories for each model.
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FIGURE 4.2 - Representation of the chilling and forcing temperatures sums evolutions obtained for a Pseu-
dotsuga mensiezii stand (DOU23) and different optimized models. Models M2 to M9 are represented for
the period 1997-1999.
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We decided to assess potential acclimation of species to local conditions with linear and
exponential regressions involving F.,;; for models M2 to M5 (Eq.4.11) and on observed chilling-

forcing possibility line coefficients for models M6 to M9 (Eq.4.12).

Ferit=cst
=ay+b;- Tlong (4.11)

=az+bz-exp(c2Tiong)

Ferit=a+Db-S¢
a=a;+b- Tlong (4.12)

b= az+b2'Tlong

where a, aj, as, b, by, by and ¢, are constants.

Acclimation was assessed against the mean annual long term temperature (T,,g) of each site
(estimated over the period 1997-2011). In their recent study, Fu et al. (2014) suggested a role of
winter precipitation in determining the heat requirement for spring vegetation green up in nor-
thern middle and high latitudes. We thus analyzed relationships between model parameters and
the total precipitation of the 3 months preceding budburst. In another study, Piao et al. (2015)
pointed out a better correlation between daytime temperature (close to maximum temperature)
from the preseason and budburst events than with mean daily or nighttime temperatures. All
models excepted M9 were initially defined at a daily time step. However, the results of Piao et al.
(2015) highlighting the role of daytime temperature on budburst suggest a stronger sensibility
to maximum temperature of each day. To assess a potential effect of averaging temperatures, we

also compared fitted models both against hourly and daily meteorological data.

4.2.3 Budburst best model selection

4.2.3.1 Model selection criterion

For model applications with grided climate forcing data over large regions, budburst events
need to be accurately represented both spatially and temporally. Most studies use the root mean
square error (RMSE, Eq.4.17) or linear regression between simulated and observed budburst
dates to select a best phenological model (Vitasse et al., 2011; Olsson et al., 2013), but this me-
trics is not suited to our study. For accurate large scale predictions from a model calibrated across
many sites, we argue that two performance criteria are desirable : a representation of both spa-
tial and temporal extremes of budburst across aregion, and a representation with minimal syste-
matic spatial or temporal biases. The use of only one metrics is insufficient to account for these
two criteria. To select the best set of parameters for each model, we decided to create a new
metrics which is the Euclidean distance to optimums (DIST, Eq.4.13) of six weighted different
metrics across sites and years : - two components of the mean square difference (MSD) are used

to limit outliers : the squared bias (BS, Eq.4.15) and the squared difference between modeled
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and observed standard deviation (SDSD; Eq.4.14 Kobayashi and Salam 2000) normalized by the
mean natural difference observed between sites BS;,4; and SDSD,;; respectively ; the Spearman
rank correlation coefficient (Rs), the linear regression slope (LMg;, pe) and correlation coefficient
(LM;») between observed and modeled values are used to apprehend extreme values ; finally the
average bias (AB, Eq.4.16) is used to estimate temporal and spatial biases between modeled and

observed budburst dates. More weight is given to capture bias and extremes than outliers.

SDSD BS

DIST=\/0.05~(—)2+0.05~( )2+0.2- (Rs—1)?

SDSDnat Bsnat

+0.5-(AB)2 +0.1+ (LMyjope — )2 +0.1- (LMgo — 1)2  (4.13)

with :
SDSD = (SDy — SD,)* (4.14)
BS=(x-j)? (4.15)
1 n _ 2
ap=Ly Ba=y)” (4.16)
nig= Xt
1 n
RMSE=—Y (x;-y»)* (4.17)
n=1
Yt =cste+ LMgjope X X¢ (4.18)

Natural SDSD and BS were defined as the SDSD between sites with similar conditions. We se-
lected to define 'similar conditions’ as neighboring (no species differentiation), sites in a radius
of 0.5°(55km) and with a mean annual temperature difference lower than 0.5 °C (temperatures
from the SAFRAN (Vidal et al., 2010) dataset corrected by the altitude) with the hypothesis that
“closest” sites respond to temperature changes in the same way. The remaining variability is thus
considered dependant of other local biotic and abiotic factors. Thus we argue that SDSD,,,; and
BS;.4: are the best values we can reach through the optimization. Nine sites met the conditions.
The mean natural RMSE between each couple of “close” sites was estimated to 7.61+3.46 days,
the natural SDSD to 3.16+5.09 days? and the natural BS to 41.76+38.46 days®. At the end, the
“best” model corresponds to the minimum DIST value. We also retained potentially “good” mo-
dels in order to compare future projections. We empirically defined as “good” for each species,
models with a DIST value close from the best model plus 20% of the relative DIST range between
models. Spatial (DIST_SITE), temporal (DIST_Y) or both variabilities (DIST_MIX) were evalua-
ted.

4.2.3.2 Model optimization

Each model was optimized against a subset (hereafter the 'optimization dataset’) of observa-
tions consisting of 455 data (sites x years) randomly selected from the global dataset with at least
one observation by site. The best set of parameters was selected according to the minimum DIST
value obtained with the optimization dataset. As models have different numbers of parameters,

and consequently different degrees of freedom, the remaining 150 observations were used as the
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validation dataset to allow a cross-validation and a comparison of model performances.

We fitted models 1) species by species, 2) by grouping pines (Pinus pinaster, Pinus sylvestris and
Pinus negra) and firs and spruces (grouping Abies alba, Picea abies and Pseudotsuga mensiezii)
in two groups as defined in section 2, and 3) for the temperate needleleaves PFT (all species
pulled together) using a generalized simulated annealing optimization method (Chuine 2000;
R package genSA, Yang Xiang et al. 2013). Models were also fitted site by site to assess possible
emerging relationships between parameters values obtained at the local scale and environmen-
tal conditions. For models M2-M5, F,;; was not optimized to reduce the number of model para-
meters. Instead we took the median values of F.,;; estimated (for each observed budburst date)
at each optimization step for the specific set of parameters currently tested. We applied the same
method for models M6-M9 where the possibility line was fitted on observed F.;;; and S, instead
of being optimized, thus reducing the number of parameters in the optimization process. An ex-
ponential possibility line between chilling units and forcing units is commonly used to estimate
budburst. However this exponential relationship is potentially an artifact (Chuine, 2000) and is
not observed for all species. We thus decided to compare possibility lines fitted by exponential

or by linear relationships (eq.4.19).

Ferir=a+b-S, (4.19)

Different optimizations were performed by fixing or by optimizing the starting dates of forcing
(t, ) and chilling (#,) accumulations in order to assess models robustness with fewer degrees of
freedom. For M6 to M9 we assessed the impact of stopping chilling accumulation at different

dates before the budburst (z..,4), thus representing the fulfillment of the chilling requirement.

4.2.3.3 Meteorological dataset

We used SAFRAN meteorological data (Vidal et al., 2010) for model optimization and ORCHI-
DEE simulations. This dataset produced by the Centre National de Recherches Météorologiques
(CNRM) provides hourly data over the French territory at a spatial resolution of 8km (0.072°). Ins-
tead of other usual meteorological datasets used for global simulations, SAFRAN provides high
time and spatial resolution data over France calibrated against a large measurement network. At
8km resolution, each site (51 in total) is located in an independent grid cell. Once the best set
of parameters was retrieved for each model, we assessed the loss of information when the same
models are applied at 0.25° and 0.5° resolution by aggregating SAFRAN forcing temperatures. At
0.25° it remains 49 grid cells containing at least a site, 43 at 0.5°. For models parameters esti-
mates, temperatures were corrected for altitude following (Eq.4.20; U.S. Standard Atmosphere
1976).

Tobs = TSAF +0.6- (ALTSAF - ALTobs) (4.20)

with T,s the mean observed temperature of the site, Ts 4 the mean temperature of the site from
SAFRAN dataset, ALTs 4 the mean altitude of the SAFRAN cell and ALT,;, the altitude of the site.
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4.2.4 Senescence model

In ORCHIDEE, phenology is governed by three types of senescence. For all PFTs, a base rate
of leaf mortality is applied each day (Krinner et al., 2005). The second type of leaf senescence is
triggered when the leaf age reaches the leaf longevity of the PFT. For deciduous species, a third
senescence is based on environmental conditions (temperature, humidity and soil moisture).
Temperate needleleaves are only subject to the first two senescence types. However in the cur-
rent configuration of ORCHIDEE, as needles for TNF are renewed each year, the mean needle
age remains always below the PFT leaf longevity. Thus, only the base rate mortality is effective
for the TNF PFT. Here we propose to implement an effective senescence model, function of the
mean needle age of the TNF PFT.

We did not find any suitable senescence model for conifer species in literature. We thus deci-
ded to fit a senescence function against needle survival curves from different studies. Indepen-
dently of the species and environmental conditions, we assumed that all evergreen needleleaves
species follow the same pattern of needle senescence. It appears that the percentage of survi-
ving needle diminishes with time following a logistic function since needle formation. We thus
retrieved from literature 45 needle survivorship curves from conifers observations in temperate
regions (Supplementary Table S4.1). In order to have a dynamic senescence model in ORCHI-
DEE, we defined a unique logistic function and fitted the parameters p and A against needle
lifespan of the species (Eq.4.21).

1

Sth = l+exp(@u-(A—1)+2)

(4.21)

4.2.5 Modification of the ORCHIDEE model

The ORCHIDEE global vegetation model computes carbon, water and energy balances at
site scale or on a grid given a set of generic meteorological forcing data (Krinner et al., 2005).
ORCHIDEE represents average vegetation in a “big-leaf” approach. Carbon is assimilated (GPP)
and allocated to the different biomass compartments. In each compartment is stored a frac-
tion of photosynthates while the remaining is respired. Carbon is recycled through constant tree
mortality and by soil respiration. The version used in this study (v1.9.6) does not simulate the
nitrogen cycle, included in ORCHIDEE-CN by Zaehle and Friend (2010). For a detailed descrip-
tion of the model and parameters, refer to Krinner et al. (2005). In section 3, we already modified
the way ORCHIDEE computes photosynthesis regarding needle age. In this study senescence
is function of the species needle lifespan (eq.4.23, 4.24) ; we thus used the same modifications.
For a complete description of previous modifications refer to section 3.2.3. Because of the new
senescence function we also modified the way carbon is distributed in the crown. Depending
of the needle lifespan, each cohort of needle is now represented. All the biomass gained during
the current year is placed in the youngest needle cohort. Other cohorts do not receive new bio-
mass, but loose needles according to the senescence function (eq.4.21). At the end of one year
the youngest needle cohort shifts to the one year needle cohort and all other cohorts increase

their age by one year. If remaining, the biomass of the last cohort(n) is set to zero and is replaced
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by the biomass of the (n-1) cohort. The biomass variation of each cohort can thus be followed
over time and cohorts have different ages and photosynthetic efficiencies (Vcmax depends on
each cohort).

In order to avoid situations where budburst never occurs we imposed the needle onset at
day 182 (1° L of July), which corresponds to the maximum date observed in the dataset when 90%
of bud flushed. In addition to the model selection process described in section 4.2.3, we set a
flag in ORCHIDEE when budburst never occurred. Finally, we considered the best model to be
the model with both a good representation of observed budburst events (best DIST value) and
the maximum number of grid cells across France where budburst can be predicted before the

imposed date (17 of July).

4.2.6 Validation of the phenology models

First, budburst date validation was performed by comparing observed and modeled bud-
burst dates for all plots with the optimization and the cross-validation dataset. We also investi-
gate the ability of each model to predict spatial and temporal variations in the timing of budburst
by comparing the median date modeled and observed at each site, but also by looking at inter-
annual variability in the timing of budburst within each plot. The verification of litterfall is more
complex and is only partially adressed in this study. Litterfall is highly correlated to environ-
mental conditions, aboveground biomass, stand health, stand age, stand density, species com-
position and management events. Because of the high variability in plots characteristics and the
variability linked to processes simulated in ORCHIDEE we also tried to validate both budburst
events and senescence through an indirect comparison of modeled and satellite observations of
the leaf area index (LAL,Wang et al. 2004b). We compared LAI against MODIS MCD15A3 products
(1km, 4 days resolution, Myneni et al. 2002). The comparison between modeled and measured
LAI was performed on a few samples of grid cells with a vegetation cover (and neighbors cells)
higher than 80% (or 70% for species with low distribution) of evergreen needleleaves coniferous
using the 1km resolution map of European tree species (Brus et al., 2012). For each selected grid
cell we visually checked the canopy openness with GoogleEarth”™. The quality of modeled LAI

was assessed following the definition of a figure of merit in time (FMT; Krinner et al. (2005)) :

;min(A i»Asat i
FMT = 100% Zz ( mod,i sat,z) (4.22)
Zi max(/lmod,i;/lsat,i)

where i represents the time, A,,,4 and A, respectively the modeled and the MODIS satellite
products LAIL

At large spatial scale it is relevant to study phenological events from remote sensing data
(Soudani et al., 2008; MacBean et al., 2015; Wang et al., 2015), but the relatively coarse resolution
of this dataset compared to forest cover in France leads to noised signals and potential biases
if applied to a specific PFT or species. We compared observed budburst dates against budburst
derived from greenness measurement in the MODIS dataset MCD12Q2 (Zhang et al., 2003) to
assess the potential bias of using satellite observations to parameterize budburst models at a

species or PFT scale.
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To assess the impact of the implementation of each phenological model in ORCHIDEE for co-
nifer forests, we looked at the sensitivity of ORCHIDEE outputs to the timing of budburst by
prescribing a fixed date varying in the range of observed values. We then compared results from
the standard version and the new version with the best evergreen needleleaves phenology mo-
del.

Finally we ran the model over the period 1970-2100 to assess the behavior of the timing of bud-
burst in future decades at a resolution of 8km using the A2 scenario from the ARPEGE v4 model
(Pagé et al., 2008). In future simulations, the land cover was imposed and we used maps of soil
depth and texture derived from FAO and IGBP products (Vetter et al., 2008).

4.3 Results

4.3.1 Field observations

On average 50% of buds flushed for the conifer sites of Fig.4.1 around the 12 of May (day 132)
with a range of 14 days (Table 4.1). The earliest budburst was recorded the 22 March 2007 for
Pinus pinaster in “Les Landes” forest (PM40b), near the Biscay bay. The latest budburst records
were in mountainous regions for Picea abies and Pinus sylvestris, respectively the 24 June 1999
(SP38) and the 24 June 2008 (PS 04). On average coniferous dropped 2336.5 kg ha~!y~! (dry mat-
ter) of their needles as litter from 1997 to 2007 which represent almost 50% of the total litterfall
(Table 4.2). We can see large differences in the amount of needles lost per year among species.
Species with the minimum losses are Abies alba (mean over all sites is 1892 kg ha~!y~!) and Pi-
nus sylvestris (1859.5 kg ha~'yr~!) whereas the maximum is observed for Pinus pinaster (3175.4
kgha lyr 1),

TABLE 4.1 — Mean, minimum and maximum observed budburst date (DoY) in the RENECOFOR network
over the period 1997-2011. n = number of site x year observations

Species Mean DD5 (sd) Min DD5 Max DD5 n
A.alb 137.5(11.5) 109 175.5 148
P.abi 136.8(11.5) 107.5 169.5 132
Pmen 130.3(10.9) 102.5 151 72
Ppin 119.6(18.2) 81.5 164.5 77
P.syl 129.5(13.3) 97 175 156
Pneg 127.4(14.7) 106 163.5 20
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TABLE 4.2 — Observed litterfall (dry matter) in the RENECOFOR network over the period 1997-2007 for each compartment. CV correspond to the coefficient of variation for
each compartment (L=leaves, B=branches, Fr=fruits, R=rest (other species) and T=total) and Prop. correspond to the proportion of the compartment compared to the total
litterfall.

Leaves CVL Prop. Branches CVB Prop. Fruits CVFr Prop. Rest CVR  Prop. Total CVT n
species  kgha'ly’! % % kghaly’! % % kghaly! % % kghaly! % % kghaly! %

D.fir 2036.7 31.8 845 282.5 73 11.7 73 140.6 3 19.1 165.2 0.8 2411.3 304 66
Spruce 2692.6 306 728 477.5 476 129 468.7 104 12.7 59.8 141.6 1.6 3698.6 30 121
C.pine 2447.2 243 516 922.6 61.9 195 734.5 74.1 15.5 636 84.4 13.4 4740.4 184 21
M.pine 31754 303  76.1 498.7 70.7 12 380.7 81.3 9.1 117.7 103.3 2.8 4172.4 28 81
S.pine 1859.5 346 49.6 814.4 49.7 217 504.5 57.7 13.5 572 108.3 153 3750.4 30 171

S.fir 1892.2 37.2 58 564.4 61 17.3 374.6 120.1 11.5 432 106.5 13.2 3263.2 33 145

coniferous 2336.5 204 492 591.5 36.3 16.3 381.7 58.9 10 270.8 98.5 7 3580.4 214 605

SHYIdNAL
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4.3.2 Budburst models comparison

4.3.2.1 Daily optimizations

Optimization results are different when using the optimization or the validation dataset
(fig.4.3). The optimization result of each model based on the cross sites spatial variability only
(DIST_SITE of fig.4.3) is different from results based on the temporal variability only (DIST_Y)
or considering both the spatial and temporal variability (DIST_MIX). For the following analysis
we considered only DIST_MIX to select the best and the good models as those with the lowest
DIST MIX.
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FIGURE 4.3 - Budburst model optimization results for all species together. Red plots correspond to results
obtained with the optimization dataset. Green plots correspond to results obtained with the validation
dataset. DIST_Y = yearly based DIST, DIST_SITE = site based DIST, DIST_MIX = site*year based DIST. The

'best’ (large circle) and 'good’ (small circles) models are given for each metric.

The figure 4.4 shows the optimization results for each model and each configuration. For all

conifer species together, the best optimization was obtained with the spring forcing model M3
(DIST=0.25, RMSE=12.5d) and a starting date fixed to the 157 of January. With M3, both spatial
(DIST=0.32, RMSE=10.7d) and temporal (DIST=0.17,RMSE=7.3d) variabilities are well reprodu-
ced for the validation dataset (Fig.4.5; Fig.S4.1). The optimization result obtained with models
M2, M6, M7, M8 and M9 are close to this best optimization for the validation dataset, with dis-
tances of respectively 0.35, 0.26, 0.39 0.4 and 0.29. The sequential model(M4) and the parallel
model(M5) cannot reproduce observations properly (DIST=1.58 to 2.56, RMSE=19 to 28d).
The best optimization when considering only firs is obtained with the chilling-forcing model M8
(DIST=0.47, RMSE=11.9d). The temporal variability (DIST=0.45) representation is equivalent to
the spatial variability for this best model for firs (DIST=0.48; Fig.54.2). As for all species the dis-
tance obtained by optimizing M2, M3, M6, M7 and M9 for firs only are close to the M8 results.
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For pines, all optimization results lead to correct DIST values but higher RMSE. The best optimi-
zation is obtained with the chilling-forcing model M7 (DIST=0.46, RMSE=16.3d). Here this model
manages to represent the spatial pattern of observed budburst well (DIST=0.2, RMSE=10.20d),
but results are poor for the temporal representation (DIST=0.62, RMSE=13.5d ; Fig.S4.3,Fig.S4.4).
At the species scale, as well as for subgroups of species, the distances obtained from optimiza-
tion results are larger than with all data together. The model M6 is the best model regarding
for Abies alba (DIST=0.48) and M4 for Pinus sylvestris (DIST=0.38, RMSE=12d). For Picea abies,
none of the model managed to reproduce observations with the chilling-forcing model M6 ob-
taining the best score with DIST=1.03 (RMSE=21d). Finally, the best distances were obtained for
Pseudotsuga mensiezii and Pinus pinaster with models M9 (DIST=0.32, RMSE=10.7d) and M8
(DIST=0.33, RMSE=14d).

Results with or without optimizing the starting date for temperature accumulation are often
equivalent in terms of performances (fig.4.4). However we can see different performances of
the same model depending of the studied species. For exemple, the optimization of the model
M6 with fixed fc leads to better results for Picea abies but worse results for Pseudotsuga men-
siezii compared to M6 with optimized tc. For the following analysis, we preferentially selected
models with a fixed starting dates when optimizations results are equivalent, which means more
robust (parsimonious) models for future predictions. The same conclusion applies to optimiza-

tions with varying tcend. Best models for each species are listed in table 4.3

TABLE 4.3 — Best model for each species.

Species Model

All M3

~ Fis M7
Pines M7

777777 Abiesalba M6
Picea abies M6
Pinus pinaster M8
Pinus sylvestris M4
Pseudotsuga mensiezii M9

4.3.2.2 Hourly optimizations

Figure 4.4 shows the comparison of DIST values for models optimized against mean daily
(a) or mean hourly (b) temperatures. The use of hourly temperatures results in similar DIST
values, excepted for Pinus pinaster with the minimum DIST reduced from 0.59 (M3) to 0.3 (M8).
With all species, pines, Abies alba and Pseudotsuga mensiezii the best selected models remain
the same compared to optimizations with daily temperatures. Even if the difference in DIST
values are small, the optimization with hourly temperatures select model M3 for firs and Pinus
sylvestris, M8 for Picea abies and Pinus pinaster. We can notice a slight improvement of DIST

values obtained with some species for models M4, M7, M8 and M9.
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In summary, there is no clear improvements of the optimization results when using hourly

temperature data.

4.3.2.3 Budburst possibility line

For models M6, M7 and M9 we tried to fit the possibility line between chilling and forcing
units both using linear or exponential relationships (fig.4.6). For all species, firs, pines, Picea
abies and Pinus pinaster using the exponential fit leads to slightly better DIST values, reduced
respectively from 0.26, 0.47, 0.46, 1.03 and 0.53 to 0.25, 0.43, 0.37, 0.79 and 0.38. However in some
cases the optimization algorithm did not manage to converge when using an exponential instead
of alinear possibility line (M7 for Pseudotsuga mensiezii and Pinus sylvestris for example, fig.4.6).
For some optimization with good DIST values the possibility line does not appear clearly. This
is the case for example for Pinus sylvestris and the model M9 (Fig.4.7a) suggesting no specific
chilling requirement for this species. On the opposite, the possibility line is well reproduced for

example for Pseudotsuga mensiezii (Fig.4.7b).
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FIGURE 4.6 - Comparison of optimization results for models M6, M7 and M9 with a) linear or b) exponen-
tial possibility line between chilling and forcing units.

4.3.3 Budburst acclimation

For models with a fixed forcing threshold (M2, M3, M4 and M5), a significant correlation
exists between observed critical forcing threshold F.;;; and the long-term mean temperature of
each site (example of M3 in Fig.4.8 with R?=0.38). We thus optimized models M2 to M5 with F,;,
function of Tlong We tried to fit F.,;; both with a linear or exponential relationships. Using a li-

near relationship between F.,;; and Tlong slightly improves results for firs (DIST=0.48 to 0.41,
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FU

Tlong °C Tlong °C
4314 +2.05 x; R2=0.38 50.01 +-93.47 exp(-0.26 x); pseudoRz= 0.51

FIGURE 4.8 — Correlation between the mean F,,;; of the site (Forcing Units-FU) and the long term tem-
perature of the site (Tlong) with all species using M3. Fitted using linear regression (left pannel) or expo-
nential regression (F,;;=a+b.exp(c.Tlong) - right pannel)
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RMSE=11.6 to 11.2d), Picea abies (DIST=1.31 to 0.78, RMSE=12 to 13.5d), Pseudotsuga mensiezii
(DIST=0.61 to 0.5, RMSE=12.5 to 14d), Pinus pinaster (DIST=0.59 to 0.44, RMSE=14.5 to 14.7d)
and Pinus sylvestris (DIST=0.38 to 0.37, RMSE=12.1 to 10.5d). For other species results are equi-
valent to optimizations with no F,,;; acclimation (fig.4.9a,b). The best emerging model changes
for Abies alba from M4 to M3 and for Picea abies and Pseudotsuga mensiezii from respectively M3
and M2 to M5. Using an exponential relationship (fig.4.9c) improves results only for firs, Picea
abies, Pseudotsuga mensiezii and Pinus pinaster. Compared to results with the linear fit, results
are significantly improved only for Picea abies (DIST=0.57 instead of 0.78, RMSE=13.5 to 11.1d)
and Pseudotsuga mensiezii (DIST=0.43 instead of 0.5).
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FIGURE 4.9 — Comparison of optimization results with fixed a) F¢;, b) F¢rir =a+bTlongand c) Forir=a+
b exp(cTlong) based on the validation dataset.

For the sequential (M4) and the parallel (M5) model we searched for relationships between
the critical chilling threshold C;;;; and mean long-term temperature by optimizing models site
by site. However no significant relation was found.

For models M6, M7, M8 and M9, we searched for possible relationships between the mean
long-term temperature of the site and the coefficients of the possibility line, with the hypothesis
of an acclimation of the possibility line depending of the site. However for all tested models, no
significant relationship was found (R%2=0).

For all models, no significant relationships between parameters and precipitations were

found.

4.3.4 Model robustness at lower spatial resolutions

We check for model robustness at lower spatial resolutions representative of common cli-
mate models resolution. At 0.25°, most of DIST values are higher than at a resolution of 0.072°
(8km) and the best selected models differ (Figure 4.10a). For all species, best DIST increases from
0.25 (M3) to 0.43 (M8). In some configurations, models are not able to work correctly and DIST
values diverge (DIST= 132.2 for Pinus sylvestris-M8). However in some cases, the best DIST de-

creases compared to values at 8km. It is the case for pines (DIST=0.42 instead of 0.46) and Picea
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abies (DIST=0.63 instead of 1.03).

At 0.5°, DIST values are worse than at 0.25° but remain acceptable for some models (Figure
4.10b). Here again, the best models are different at 0.5° than at 0.25° and 0.072°. For all spe-
cies DIST increases from 0.43 (M8) to 0.65 (M8). If we compare values for the best model at
0.072° (M3), DIST increases from 0.25 to 1.77, which is still lower than the reference model with
DIST=9.17.

At a lower resolution, some models cannot be used with a calibration at 0.072°. This is the case
for models with a fixed threshold for chilling accumulation (M4, M5 and M6). By averaging tem-
peratures we can see in Figure 4.10b that the critical threshold C.,;; is never reached at some
sites. In the rare cases when the model succeeded in estimating a budburst date, we can see that

the performance is low (DIST>10).

4.3.5 Needle senescence

The minimum and the maximum needle lifespan from those studies are respectively 4 and
15 years. Independently of environmental factors, species or tree health, needle survivorship
follows almost the same pattern in each study : the needle biomass turnover is relatively low
during the first years of the needle lifespan and then rapidly decays over time (Fig.4.11). The
logistic relationship we fitted on those data is strongly correlated to the needle lifespan of the

tree (Eq.4.23, Eq.4.24) with R2=0.92 and 0.94 respectively for parameters y and A (Fig.4.12).

100
]

% of needles survivorship

20

year
FIGURE 4.11 — Needle survivorship probabilities from literature (grey dashed lines) and modeled by
eq.4.21 for different critical needle age.

log(u) = 1.5094 — 1.3834 x log(agec,is); R? = 0.92 (4.23)
A =0.6291 +0.4294 x agec,i;; R = 0.94 (4.24)
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FIGURE 4.10 - Budburst model results at a) 0.25° and b) 0.5° spatial resolution with daily mean tempera-
tures. +to and +tc correspond to optimized starting dates for forcing and chilling temperature accumula-

tion. -to and -tc correspond to non optimized starting dates. +tcend correspond to varying ending date
for chilling accumulation. Numbers correspond to DIST_MIX. The ’best’ (large circle) and 'good’ (small
circles) models are given for each species. Here models M6 to M9 are fitted using a linear possibility line
(eq.4.19). Where no data are available, the model was not able to estimate a budburst date for at least one
site.
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FIGURE 4.12 - Linear relationship between p and A parameters from eq.4.21 and the critical needle age of

trees. Error bars represent the standard deviation.

4.3.6 Comparison against satellite data

Simulated LAI with the new phenological models show similar profiles between species
with different parameterizations (Fig. 4.13). For both Picea abies (Fig.4.13a) and Pinus sylvestris
(Fig.4.13b) the LAI obtained with budburst and senescence events (green dashed line) correlates
better with observed LAI from MODIS (MCD15A3) than the LAI modeled with the standard
version of ORCHIDEE (orange dotted line). Moreover the amplitude of the LAI cycle with pheno-
logy (1.4+0.1 for Pinus sylvestris; 1.2+0.05 for Picea abies) is closer to the amplitude of observed
LAI (1.7+0.6; 1.940.7) than without phenological events (0.4+0.1; 0.4+0.1). On the 15 points
compared for each species, the mean FMT has improved by 7.4+4.11% for Picea abies and by
15.7+5% for Pinus sylvestris. The offset between observed and simulated LAI is mainly due to

differences in vegetation cover fractions but also the lack of disturbances.

The date when 50% of the trees exhibit signs of leaf onset (DD5) does not correlate with
greenness measurement from MODIS (MCD12Q2) observations (Figure 4.14). However DD5
(130.5+11.7 days) falls in the range of the mean date estimated between the start and the end of
the greenness increment observed from MODIS (126.75+12.15 - blue points in Fig.4.14, hereaf-
ter MODave). Although no significant spatial correlation was found between the two datasets,
we observe a strong temporal correlation (rpeqrs0n=0.75; slope=0.65, R%=0.48) between DD5 and
MODave (Fig.4.14).

The comparison between field observations of budburst dates and MODIS greenness measu-
rement highlights some spatial discrepancies between the two datasets (Figure 4.14), especially

for Pinus pinaster (PM).
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FIGURE 4.13 — Comparison between MODIS LAI observations and simulated LAI (model M7) with OR-
CHIDEE for a) a Picea abies stand and b) a Pinus sylvestris stand. Grey and black lines represent respec-
tively the observed MODIS LAI and the moving average over a 30 days window. The orange dotted line
represents the simulated LAI with the standard version of ORCHIDEE without phenological processes.
The green dashed line represents the simulated LAI with ORCHIDEE including budburst and senescence
processes.

4.3.7 Needle onset evolution from 1970 to 2100

Figure 4.15 shows the evolution of the mean budburst date over France from 1970 to 2100.
For all models we observe advanced leaf onset over time (mean slope=-0.126+0.008 days y‘l,
R?=0.57+0.06). However “forcing-chilling” models exhibit higher variability in the prediction of
needle onset over time (Table 4.4). Models M4 and M5 have low performances with too early
budburst events (Table 4.4). Other models respond with the same behavior over time (Figure
54.5) except for M9 which shows low variability. M9 predicts earlier leaf onset from 1970 to 2040
and later dates from 2040 to 2100 compared to other models.

We observe the same spatial distribution of simulated dates for models M2, M3, and M6 (Figure
4.16) which are unable to estimate budburst in mountainous regions. On the opposite M7 and
M8 manage to simulate needle onset in altitude.

If we compare the evolution of “spring forcing” and “chilling-forcing” models over time (Figure
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FIGURE 4.14 - Comparison between mean MODIS greenness measurement (brown=greenness incre-
ment, orange=maximum greenness and blue= mean greenness between increment and maximum) and
mean budburst date (light grey=DD1, dark grey=DD9 and black=DD5) for the 51 coniferous sites of the
RENECOFOR network (DoY). EPC=Picea abies, SP=Abies alba, DOU=Pseudotsuga mensiezii, PL=Pinus ne-
gra, PM=Pinus pinaster and PS=Pinus sylvestris. The number associated with each species correspond to
the different French administrative region were the sites are located.
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4.17), we observe a low spatial gradient in the emergence of needles from 2030 to 2100 for M3
while spatial differences are more pronounced for M7. In warmer regions (near the Biscay bay
and in the Mediterranean region), the model M7 predicts budburst before the day 100 despite
the chilling dependency of F.,;;, while in high altitude M7 becomes incapable of predicting bud-
burst after 2030.
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FIGURE 4.15 — Temporal evolution of the mean budburst dates simulated over France from 1970 to 2100
for each model.

TABLE 4.4 - Mean budburst date (DoY) for each model and four different time periods. Standard deviation
is in parenthesis.

period M2 M2lin M3 M3lin M4 M5 M6 M7 M8 M9
1970- 129.86 129.25 130.95 129.17 36.56 106.05 127.86 126.94 127.51 123.18
2000 (4.40) (4.68) (4.04) (4.70) (10.75) (9.68) (4.78) (4.92) (4.95) (1.21)

T 7 2000- © 12541 © 126237 12800 12771~ 29.05 9847 12514 12346 12415 12201
2030 (3.71) (4.33) (3.21) (3.35) (8.98) (8.53) (4.68) (3.95) (3.98) (0.90)

T 72030-° © 12069 12347 12336 125.00  23.08 8752 12060 11869 11943 12094
2060 (3.50) (3.65) (4.06) (4.37) (8.48) (8.00) (4.50) (5.38) (5.42) (0.86)

T T 2060- ~ 11720~ 121.78° 12064 12410 1755 8172~ 11665 11465 11554 12030
2100 (3.07) (3.66) (2.83) (3.13) (6.32) (4.98) (5.07) (4.12) (4.12) (0.86)

By including temperature acclimation (section 4.3.3) for models M2 (M2lin) and M3 (M3lin),
we observe the inability of both models to reproduce correctly the budburst for the 2060-2100
period when we use an exponential relationship between F,,;; and Tlong (Sup.Fig.S4.6). Howe-
ver the use of a linear relationship does not lead to wrong estimates (Fig.4.18).
Until 2060 both models behave the same way with or without temperature acclimation. From
2030 we observe a delay in the needle emergence for M2lin and M3lin compared to M2 and
M3 (Table 4.4). From 2060 to 2100 the mean budburst date tends to stabilize for M2 around
124.10+3.13 days (Table 4.4) while the date continues to decrease with M3. We can notice for M3
a higher variability in the leaf emergence date from 2060 to 2100 compared to M2 (Fig.4.18).
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FIGURE 4.16 - Spatial distribution of needle emergence dates simulated by each model for the year 1990.
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FIGURE 4.17 — Representation of the spatial distribution of needle emergence (days) from 1970 to 2100 for
models M3 and M7.

4.3.8 ORCHIDEE behavior with phenological processes

With the implementation of the new phenological model we observe in all cases an in-
crease of the gross primary productivity (GPP) simulated with ORCHIDEE. For example for
spruce stands and a budburst imposed at day 130, GPP increases from in average 5.46+0.15 gC
m~2d~'to 6.29+0.15 gC m~2d~!. However the average net primary productivity (NPP) decreases
in all cases. With the previous example, NPP decreases from 1.42+0.08 gC m~2d~'to 1.31+0.11
gCm~2d~L.

The renewing of needles associated with the senescence leads in average to younger needles
(845.3+55.5 days for spruces and Lgge crir Set to 3113 days) than without phenology (1740+18.8
days). This results translates into higher photosynthesis efficiency and thus higher GPP. Both the
growth and maintenance respirations are higher with phenological processes but maintenance
respiration (from 3.3940.13 to 4.3+0.17 gC m~2d~!) is mainly the cause of the reduced NPP. The
simulated GPP is not sensitive to changes in budburst date. For each day difference in budburst
we observe a mean GPP difference of 0.0022 gC m~2d~!, which represent 0.8+0.1 gC m~?over

the whole year.
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FIGURE 4.18 - Temporal evolution of the mean budburst date with temperature acclimation for models
M2 and M3. M2lin and M3lin correspond to M2 and M3 with a linear relationship between F.;;; and
Tlong.

With the senescence model we observe an increase of the leaf turnover from 0.16+0.002 to
0.43+0.025 gC m~2d~!for spruces. Consequently, litterfall for spruce stands estimated without
phenology averages 1155.03+12.64 kg ha~'y~!(dry matter) over France while we simulated

losses of 3146.5+182.7 kg ha~'y~!with explicit senescence, which is similar to observations .

4.4 Discussion

4.4.1 Relevance of the DIST metrics

Figure 4.19 illustrates the differences in results for M2 by optimizing the simple RMSE or
the more comprehensive but complex DIST metrics. The best optimization considering only the
RMSE does not allow to simulate budburst occurring before day 130 (Fig.4.19¢,d) and confirms
the need to use another metrics to capture both temporal and spatial variability.

The DIST metrics (Fig.4.3) shows a low sensitivity to BS. Metrics SDSD and BS are two com-
ponent of the RMSE and can be redundant with AB. We can also notice that the best DIST_MIX
metrics correspond to the best RMSE with both the training and the validation dataset. Initially,
the RMSE was decomposed into SDSD and BS to capture more variability in DIST. The distance
to the optimum of several metrics appears to be a good solution to assess both temporal and
spatial variability, however the results in figure 4.3 suggest the use of a DIST metrics defined

with fewer parameters in order to avoid redundant information.
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FIGURE 4.19 - Comparison between the results of the model M2 obtained with optimization of the DIST
metrics a-b) or with the RMSE c-d). For plots a) and c), dots correspond to the mean budburst value of
each site (red=Pinus pinaster, darkred=Pinus sylvestris, orange=Pinus negra, cyan=Abies alba, green=Picea
abies and darkgreen=Pseudotsuga mensiezii). For plots c) and d), black dots are mean values of observed
budburst, red dots correspond to simulated budburst. Error bars correspond to the standard deviation.

4.4.2 Model validation uncertainties

We indirectly validated the new phonological model against remote sensing data from MO-
DIS LAI products. Previous studies have shown a good correspondence between field measu-
red LAI and MODIS products (Jensen et al., 2011; Rautiainen et al., 2012). By comparing site
measurements of carbon fluxes and MODIS products, Verma et al. (2014) highlighted the uncer-
tainties linked to the heterogeneity of the vegetation at a larger spatial resolution. In this study
we visually checked for canopy openness, however LAI from MODIS products can be noised by
understory vegetation which will result in an overestimation of the observed amplitude and dy-
namic of the LAI (Jensen et al., 2011; Rautiainen et al., 2011; Rautiainen and Heiskanen, 2013;
Wang et al., 2004a).

Moreover LAI is related to stand age and defoliation (Pokorny et al., 2013) which are not

taken into account in our study.
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In our study, senescence is a continuous process over the needle lifespan, however some
authors showed a peak of senescence during autumn (Sampson et al., 2003; Kivimdenpdd and
Sutinen, 2007; Wang and Chen, 2012). We also fixed the period length of needle accretion in
ORCHIDEE which results in a faster increase of the LAI at the beginning of the growing season
than observed for pines (Fig.4.13b). We argue that an optimization of those parameters against

carbon fluxes and LAI observations is needed to improve our model.

We optimized phenological models against French observations. The next step would be to
validate the different models with other phenological datasets, like the Pan European Phenology

Project for example (http://www.pep725.eu/).

4.4.3 Relevance of empirical phenological models for large scale projections

All tested models in this study can be optimized with good accuracy at the site scale (6+3.4d
for M1, 4.3+2.7d for M6) or considering multiple sites (section 4.3.2.1, RMSE=12.5d with all
sites). However some models are not able to reproduce budburst events when calibrated at
a large scale (section 4.3.4). Especially with models M4 and M5 which are defined with fixed
critical chilling threshold C,,;;. For models M4 and M5 to be able to predict budburst over large
regions, C.;i; has to be set to low values otherwise critical threshold is never reached and forcing
temperatures never summed. Setting low C,,;; values induces early budburst events where the
threshold is rapidly reached (Fig.4.15). On the contrary, the use of hourly temperatures instead

of daily temperatures does not improve predictions.

The spatial aggregation of temperatures can modify the course of chilling and forcing (see
section 4.3.4). Even if some models perform correctly, we lose information by degrading spatial
resolution and using empirical relationships calibrated at finer scales. Phenological models are
more efficient than the use of a fixed date (M1), but modelers should be cautious when applying
empirical models fitted at the site scale for global predictions.

In our study the definition of budburst corresponds to the date when 50% of the trees exhibit
signs of needles onset (DD5). This definition does not fit with greenness information given in
MODIS observations. However we found similarities between DD5 and the time when the MO-
DIS greeness increment during spring reaches the half of its maximum (Figure 4.14). We argue
that the time when greeness increment reaches half of its maximum could be a better estimator
of the timing of needle onset instead of the starting date of the greeness increment as suggested
by Zhang et al. (2003).

In their recent study, Fu et al. (2015) highlighted a declining effect of global warming on the leaf
onset in temperate forests. The models we tested in our study show an advancement of the bud-
burst date with increasing temperature and did not capture the effect reported by Fu et al. (2015),
even the models with chilling. The use of acclimation relationships of F.,;; with long-term tem-
perature with spring forcing models managed to reproduce a saturation of budburst dates from

2060. This result argues for the use of more complex models including other mechanisms like
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photoperiod effect if we seek to predict more accurately leaf onset in future decades.

4.4.4 Impact of phenology for global simulations

The implementation of phenological processes in ORCHIDEE leads to a better represen-
tation of the LAI dynamic (Fig.4.13). The model is not sensitive to the needle onset, however
the use of an explicit representation of needle senescence has a strong feedback on simulated
variables. We already discussed in section 3 discrepancies between observed GPP from flux
towers and ORCHIDEE simulations which overestimate carbon fluxes at the site scale. The new
phenology does not allow to correct this overestimation in GPP and leads to even higher esti-
mates because of the representation of younger needles and consequently higher carbon fluxes.
In our simulations, all the new biomass is allocated to younger needles with high photosynthetic
efficiency. A more realistic allocation of assimilats between all needle cohorts should partly
correct this GPP overestimation. For other possible explanations of the GPP overestimation by
ORCHIDEE refers to section 3.

The explicit representation of the senescence also leads to a higher needle turnover and then a
higher litterfall which will strongly impact soil carbon pools and heterotrophic respiration. The
estimated amount of needle fall is in the range of observed values in French stands, while the
standard version of ORCHIDEE tends to underestimate the amount of litter. However, the lack of
information about the living needle biomass in each site does not allow an accurate comparison
of simulated and observed litterfall. Needle falls are closely related to stand age, stand health,
climate and disturbances (Balster and Marshall, 2000; Choi et al., 2006; Reich et al., 2014). The
relation defined in this study does not take into account all the factors influencing needle fall
and ask for more investigations. In our model, all dead needles go directly into the litter, however
for conifers species, we can observe a yellowing of the needles which can remain attached to
the branches a long time after they became inefficient. This phenomenon can partly explain the
overestimation of litterfalls with ORCHIDEE.

The strong correlation between the senescence parameters and the critical age of needles
(Fig.4.12) makes this model relevant for a large variety of evergreen conifers species and may be
generalized to other evergreen species in other biomes. With the generalization of models with
varying traits, we argue that this senescence model could be easily implemented with trade-offs
concerning the critical age of needles, as for example relationships between the needle lifespan
and mean annual temperatures, recently implemented in the CABLE ESM model by Reich et al.
(2014).

For evergreen species, a significant amount of leaves/needles is already present at the beginning
of spring. The presence of old needles thus allows the recovery of carbon and water fluxes when
temperatures become favorable and explains the low sensitivity of simulated fluxes to budburst
date. However, even if the needle onset has few impacts, the implementation of an explicit
budburst model would allow a better representation of some mechanisms closely related to
phenology and needle age like frost risks, biogenic emissions, vegetation dynamic or ozone

impact.
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4.5 Conclusions and perspectives

Phenology plays a central role in bio-geochimical cycles in conifers stands (Reich et al.,
2014). In this study we optimized different phenological models against budburst observations
of 6 conifers species.

We show that all models managed to reproduce needle emergence at the site scale with good
accuracy (+5d). At the national scale, most models reproduce budburst dates with a precision of
12 days. However we highlight the need to consider both spatial and temporal variability when

calibrating phenological models.

Empirical models calibrated at a fine spatial resolution are not able to predict budburst dates
when applied at coarse resolutions typical of the grid of global models. In order to use empirical
models for global predictions, we recommand to calibrate the models at the resolution used for

simulations.

This first attempt in implementing an explicit phenological model for conifer PFTs in the
global model ORCHIDEE managed to reproduce the LAI dynamics observed from MODIS.
However, needle senescence is dependant of stand health, age and disturbances. We partialy
validated the senescence model against LAI observations from remote sensing, however MODIS
observations are subject to different uncertainties, and direct comparisons with litterfall obser-
vations are needed to validate our senescence model.

The senescence model implemented here is function of the needle lifespan. The implementa-
tion of trait variability, like the relationship observed between needle lifespan and mean annual

temperatures by Reich et al. (2014), could allow a better representation of litterfalls.

Because needles are already present at the beginning of the growing season, an explicit re-
presentation of budburst events has few impacts on the carbon cycle. However the continuous
representation of needle senescence leads to younger needles in average and higher carbon assi-
milation. Even if it improves the LAI dynamics and litterfalls, the new phenology did not correct
the GPP overestimation observed in section 3. Other aspects, like biomass allocation or light
interception, need to be considered if we seek to improve conifers stand characteristics and ma-
nagement in ORCHIDEE. However the implementation of an explicit phenology plays a major
role for other mecanisms like ozone sensitivity of needles, soil carbon, or vegetation dynamics
and competition for light. We argue that the mecanisms presented in this study can be extended

for other evergreen species.
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Figure S 4.1 - Budburst model optimization results for all species using the validation dataset. See Fig.4.3

for legend.
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Figure S 4.3 — Budburst model optimization results for pines using the validation dataset. See Fig.4.3 for

legend.
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Figure S 4.4 - Results for each site and each year for the best fit obtain with pines (model M7). Represen-
tation of the validation dataset (150 data). Error bars correspond to the standard deviation. Upper panels
correspond to mean dates by site, lower panels correspond to mean dates by year (all sites together).
Colors on the upper-left panel are red=Pinus pinaster, darkred=Pinus sylvestris and orange=Pinus negra.
For plots on the right panel, black dots corresponds to mean observations, red dots correspond to mean

modeled budburst dates.
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Figure S 4.5 — Evolution of mean budburst from 1970 to 2100 without M4 and M5.
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Figure S 4.6 — Comparison of the temporal evolution of the mean budburst from 1970 to 2100 with linear
or exponential acclimation to longterm temperatures for models M2 and M3.
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Table S 4.1 — Needle survivorship curves references

species reference
Abies balsamea Niinemets and Lukjanova (2003b)
Kayama et al. (2002, 2003); Niinemets
and Lukjanova (2003b); Muukkonen
Picea abies and Lehtonen (2004); Kayama et al.
(2007)
Picea glauca Kayama et al. (2007)
Picea glehnii Kayama et al. (2002, 2003, 2007)
Picea jezoensis Kayama et al. (2002, 2007)

Picea mariana
Picea rubens
Picea shirasawae
Pinus cembra
Pinus koraiensis
Pinus pinaster
Pinus radiata

Pinus rigida

Pinus sylvestris

Kayama et al. (2007)
Kayama et al. (2007)
Kayama et al. (2007)
Li et al. (2006)
Choi et al. (2006)

Warren and Adams (2000)
Warren and Adams (2000)
Choi et al. (2006)

Ross et al. (1986); Jalkanen (1998);
Pensa and Jalkanen (1999); Lamppu

(2002); Niinemets and Lukjanova
(2003b); Muukkonen (2005)
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Table S 4.2 — Daily optimization parameters with all species for models M2 to M5. a, B, ¥, § and u correspond to coefficients of the linear and exponential relationship
between F.,;; and Tlongeq.4.11. R? is the correlation coefficient of the linear regression from eq.4.11.
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Table S 4.3 - Daily optimization parameters with all species for models M6 to M9. a, b, a¢., br. and ¢y correspond to coefficients of the possibility line fitted by linear or
exponential relationship.
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4.7. Etudes complémentaires

4.7 Etudes complémentaires

4.7.1 Etude 1:Impactde la phénologie sur les résultats ’ORCHIDEE-FM

Maintenant que nous avons mis en place un nouveau modele phénologique pour les coni-

feres tempérés nous pouvons regarder son impact sur les résultats du chapitre 3.

Dans la section 3 nous avons constaté I'incapacité du modele ORCHIDEE a utiliser des va-
leurs de Vemaxys tirées directement de la litérature (autour des 100pmol m~2s~!) pour les pins,
valeur que nous avons corrigé par les résultats d’optimisation de Santaren et al. (2007). Avec
I'implémentation de processus phénologiques, le modele est a présent capable de représenter
les volumes et incréments en volumes des peuplements de maniére semblable a la simulation
de référence (Figure 4.20). En revanche, la nouvelle phénologie implique des feuilles plus jeunes
et plus efficaces. Ainsi on surestime toujours la GPP simulée par rapport a la GPP observée ce
qui confirme l'incapacité dORCHIDEE a utiliser directement des valeurs de Vcmax;s extraites
de la littérature.

Dans notre cas on constate que la forte assimilation, liée a des valeurs de Vcmaxys élevées,
est compensé par un turnover rapide des feuilles mais aussi 2 une augmentation de la respira-
tion ce qui a pour résultat de réduire la production primaire nette (NPP). Méme si on améliore
la représentation de la biomasse aérienne par rapport au chapitre 3, le volume et I'incrément
en volume restent surestimés. On peut constater dans la figure 4.20 que les caractérisques al-
lométriques des peuplements sont moins bien représentées avec une formulation explicite des
processus phénologiques. Les arbres grandissent moins vite et les interventions sur les peuple-
ments, déclenchés par la taille des arbres, sont retardées. Cela meéne a des peuplements plus

denses, ce qui explique la surestimation des volumes.

Dans la version actuelle d ORCHIDEE, 30% des assimilats sont distribués dans la biomasse
souterraine, 30% dans la biomasse ligneuse aérienne, le reste étant attribué aux feuilles et aux
fruits. Cependant, Enquist and Niklas (2002); Wirth et al. (2004); Litton et al. (2007) ont montré
que l'allocation du carbone a la biomasse souterraine représente entre 25 et 63% de la GPP.
Lallométrie des peuplements peut étre corrigée en modifiant les fractions d’allocations telles

que décrites par Litton et al. (2007) (simulations “phe2”; figure 4.20; table 4.5).

Afin de représenter de maniére satisfaisante 1’évolution des peuplements de coniferes, des
études supplémentaires sont nécessaires, d'une part afin de comprendre pourquoi ORCHIDEE
ne peut assimiler des valeurs de Vcmax,s observées, d’autre part afin d’améliorer I’allocation de

la biomasse dans les différents compartiments aériens et souterrains.
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FIGURE 4.20 - Synthesis of ORCHIDEE-FM simulations (section 3) with phenological processes. S1b, S2b
and S3b correspond to simulations with corrected Vemax,s values for pines. S1phe, S2phe and S3phe cor-
respond to simulations with phenological processes. S1phe2, S2phe2 and S3ph2 correpond to simulations
with both phenological processes and modified allocation coefficients.

TABLE 4.5 — Spearman’s rank-order correlations between observed and modelled stand variables consi-
dering all species for 50y old stands. S1b, S2b and S3b correspond to simulations with corrected Vcmaxas
values for pines. S1phe, S2phe and S3phe correspond to simulations with phenological processes. S1phe2,
S2phe2 and S3ph2 correpond to simulations with both phenological processes and modified allocation
coefficients. Non-significant values are in italic. (p-value<0.05).

vol vol_inc dens hmean circ
REF 0.27 0.44 -0.16 0.18 -0.02
S1 0.13 0.24 -0.16 0.02 0.24
S1, 0.06 0.13 -0.16 -0.06 0.13
Siphe -0.17 -0.18 0.12 -0.09 0.24
Slphe2 0.05 -0.02 0.30 0.06 0.30
S2 047  -058 048  -018 034
S2, 0.50 0.43 0.45 -0.20 0.33
S2phe 0.50 -0.03 0.45 -0.14 0.27
S2,phe 0.48 0.56 -0.48 0.19 -0.30
S2phe2 0.50 -0.14 0.45 -0.16 0.34
~§3 010  -049 048  -014 013
S3, 0.47 0.56 0.21 -0.11 -0.05
S3phe 0.46 0.46 0.48 0.03 0.41
S3;,phe 0.46 0.58 0.57 0.25 -0.19
S3phe2 0.44 0.41 0.39 -0.11 0.26
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4.7.2 Etude 2: Declining global warming effects on the phenology of spring leaf

unfolding

Au cours de cette étude réalisée en collaboration avec le Dr. Fu, jai optimisé et analysé
différent modeles phénologiques sur les données d’observation du Pan European Phenology

Project PEP725. Cette étude s’est finalisée par un article paru dans Nature (Fu et al., 2015).

Depuis la parution de cet article en octobre 2015, je travaille a présent, toujours en cola-
boration avec le Dr. Fu, sur la mise en place d'un nouveau modele phénologique prenant en
compte les résultats de Piao et al. (2015). Ce nouveau modele integre des sensibilités différentes
en fonction des températures diurnes et nocturnes afin de prédire I'émergence des feuilles. Il
permet de simuler le débourrement avec une meilleure efficacité que le modele GDD classique
sur des données expérimentales pour le chene, le hétre et le bouleau. 1l est actuellement testé
sur les données du PEP que je compare aux différents modeéles que nous avons utilisés dans Fu

et al. (2015). Un article a été soumis a New Phytologist :

Yongshuo H. Fu, Yongjie PH. Liu, Hans J. De Boeck, Annette Menzel, Ivan Nijs, Marc Peau-
celle, Josep Pefiuelas, Shilong Piao and Ivan Janssens. Three times greater weight of daytime than
of nighttime temperature on leaf unfolding phenology in temperate trees, submitted in New Phy-
tologist, 2016.
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LETTER

doi:10.1038/nature15402

Declining global warming effects on the phenology of

spring leaf unfolding

Yongshuo H. Fu"?, Hongfang Zhao', Shilong Piao"**, Marc Peaucelle’, Shushi Peng"®, Guiyun Zhou®, Philippe Ciais"?,
Mengtian Huang', Annette Menzel”'®, Josep Pefiuelas®!?, Yang Song™, Yann Vitasse'>>14, Zhenzhong Zeng' & Ivan A. Janssens?

Earlier spring leaf unfolding is a frequently observed response of
plants to climate warming'™. Many deciduous tree species require
chilling for dormancy release, and warming-related reductions in
chilling may counteract the advance of leaf unfolding in response to
warming>°. Empirical evidence for this, however, is limited to sap-
lings or twigs in climate-controlled chambers™®. Using long-term in
situ observations of leaf unfolding for seven dominant European
tree species at 1,245 sites, here we show that the apparent response of
leaf unfolding to climate warming (Sy, expressed in days advance of
leaf unfolding per °C warming) has significantly decreased from
1980 to 2013 in all monitored tree species. Averaged across all spe-
cies and sites, Sy decreased by 40% from 4.0 * 1.8 days °C~" during
1980-1994 to 2.3 * 1.6 days °c! during 1999-2013. The declining
St was also simulated by chilling-based phenology models, albeit
with a weaker decline (24-30%) than observed in situ. The reduction
in St is likely to be partly attributable to reduced chilling.
Nonetheless, other mechanisms may also have a role, such as ‘photo-
period limitation’ mechanisms that may become ultimately limiting
when leaf unfolding dates occur too early in the season. Our results
provide empirical evidence for a declining St, but also suggest that
the predicted strong winter warming in the future may further
reduce Sy and therefore result in a slowdown in the advance of tree
spring phenology.

The phenology of spring leaf unfolding influences regional and
hemispheric-scale carbon balances?, the long-term distribution of tree
species’, and plant-animal interactions'. Changes in the phenology of
spring leaf unfolding can also exert biophysical feedbacks on climate
by modifying the surface albedo and energy budget'""*. Recent studies
have reported substantial advances in spring phenology as a result of
warming in most Northern Hemisphere regions**. Climate warming
is projected to further increase'®, but the future evolution of the pheno-
logy of spring leaf unfolding remains uncertain—in view of the imper-
fect understanding of how the underlying mechanisms respond to
environmental stimuli'>'. In addition, the relative contributions of
each environmental stimulus, which together define the apparent tem-
perature sensitivity of the phenology of spring leaf unfolding (St), may
also change over time®*'*. An improved characterization of the vari-
ation in phenological responses to spring temperature is thus valuable,
provided that it addresses temporal and spatial scales relevant for
regional projections.

Many studies have reported advanced spring leaf unfolding which
matches warming trends over recent decades'**. However, there is still
debate regarding the linearity of the leaf unfolding response to climate
warming®’. Recent experimental studies of warming using saplings
have shown that S; weakens as warming increases’. Experimental

manipulation of temperature for saplings or twigs, however, might
elicit phenological responses that do not accurately reflect the response
of mature trees'®"”. We therefore investigated the temporal changes in
St in adult trees monitored in situ and exposed to real-world changes
in temperature and other climate variables. These long-term data ser-
ies were obtained across Central Europe from the Pan European
Phenology Project (http://www.pep725.eu/). Data were collected from
1,245 sites for seven dominant tree species (see Methods and the
distribution of the sites in Extended Data Fig. 1). The aims of our
analysis are to determine the temporal changes in St at the species
level during 1980-2013, a period during which Europe has substan-
tially warmed", and to relate these changes in St to differences in other
physiological and environmental factors.

For each species at each observation site, we first determined the
preseason length as the period before leaf unfolding for which the
partial correlation coefficient between leaf unfolding and air temper-
ature was highest (see Methods). We used a gridded climate data set,
including daily maximum and minimum air temperature, precipita-
tion and absorbed downward solar radiation, with a spatial resolution
0f 0.25° (approximately 25 km)'®. The optimal length of the preseason
ranged between 15 days and 4 months across the seven species
(Extended Data Fig. 2), in agreement with earlier results"'*. We then
calculated the average temperature during the preseason for each year
at each site and calculated St using ordinary least squares linear regres-
sion for the entire period and for two 15-year periods, 1980-1994 and
1999-2013, that had a slight difference in preseason lengths (Extended
Data Fig. 3a). The leaf unfolding dates were negatively correlated with
the preseason temperature, with a mean linear correlation coefficient
of —0.61 £ 0.16, determined using the preseason defined from the
time period 1980-2013. Almost all individual tree-level correlations
were negative (99.7%) and the vast majority of these correlations was
statistically significant at P <0.05 (93.4%) (Extended Data Fig. 4).
Consistent with previous studies™, the timing of leaf unfolding sub-
stantially advanced in all species for 1980-2013, with an average
advancing rate of 3.4 + 1.2 days °C™ " across all species sites (hereafter,
a positive value indicates advancement) (Fig. 1a). But the surprising
result is that Sr significantly decreased by 40.0% from
4.0 = 1.8days °C™" during 1980-1994 to 2.3 + 1.6 days °C™" during
1999-2013 (t = —37.3, df = 5,473, P<0.001) (Fig. 1b). All species
show similar significant decreases in St (Fig. 1a), although the extent
of reduction was species-specific. For example, Aesculus hippocasta-
num (see caption to Fig. 1 for English common names) had the largest
decrease in Sy (—2.0days °C™"), whereas Sy decreased only slightly
(but still significantly) in Fagus sylvatica (—0.9 days °c™ (Fig. 1a).
Similar results were also obtained using a fixed preseason length deter-

1Sino-French Institute for Earth System Science, College of Urban and Environmental Sciences, Peking University, Beijing 100871, China. >Centre of Excellence PLECO (Plant and Vegetation Ecology),
Department of Biology, University of Antwerp, Universiteitsplein 1, B-2610 Wilrijk, Belgium. *Key Laboratory of Alpine Ecology and Biodiversity, Institute of Tibetan Plateau Research, Chinese Academy of
Sciences, Beijing 100085, China. “Center for Excellence in Tibetan Earth Science, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100085, China. 5| aboratoire des Sciences du Climat et de I'Environnement, CEA
CNRS UVSQ, Gif-sur-Yvette 91190, France. ®School of Resources and Environment, University of Electronic Science and Technology of China, Chengdu 611731, China. “Ecoclimatology, Technische
Universitat Mtinchen, Freising 85354, Germany. Technische Universitat Miinchen, Institute for Advanced Study, LichtenbergstraBe 2a, 85748 Garching, Germany. °CREAF, Cerdanyola del Vallgs,
Barcelona 08193, Catalonia, Spain. 10¢s|C, Global Ecology Unit CREAF-CSIC-UAB, Cerdanyola del Valles, Barcelona 08193, Catalonia, Spain. 11Department of Atmospheric Sciences, University of lllinois,
Urbana, lllinois 61801, USA. 12University of Neuchatel, Institute of Geography, Neuchatel 2000, Switzerland. 13WSL Swiss Federal Institute for Forest, Snow and Landscape Research, Neuchatel 2000,
Switzerland. "*WSL Institute for Snow and Avalanche Research SLF, Group Mountain Ecosystems, Davos 7260, Switzerland..
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Figure 1 | Changes of apparent temperature sensitivity of leaf unfolding
(St) over time. a, Species-specific St and s.d. (in brackets) across all sites in
three periods and its difference between 1999-2013 and 1980-1994. The St was
determined using the preseason fixed at the time period 1980-2013 and using
ordinary least squares linear regression. The colour scale indicates the
magnitude of St. AG, alder (Alnus glutinosa); BP, silver birch (Betula pendula);
AH, horse chestnut (Aesculus hippocastanum); FS, beech (Fagus sylvatica);
TC, lime (Tilia cordata); QR, oak (Quercus robur); FE, ash (Fraxinus excelsior).

mined either in the time period 1980-1994 or in 1999-2013 (Extended
Data Fig. 3b, ¢). The declining St could, however, also have been an
artefact resulting from the ‘encroachment’ of leaf unfolding dates into
the preseason period that was used to calculate the temperature sens-
itivity. We therefore calculated the number of ‘encroachment days’
and found it is very small compared to the preseason length even in
the warmest period (Extended Data Fig. 3d, e). Because the timescale
of the analysis could affect the estimates of St'°, we also calculated St
using 10-year intervals (instead of 15-year intervals) and found con-
sistent results, St significantly decreased between the 1980s and the
last decade for all species except Tilia cordata (Extended Data Fig. 5a).
We further calculated St with a 15-year moving window from 1980 to
2013 and found a significant decrease (P < 0.01) for each of the seven
species (Fig. 1c). St decreased by an average of 0.7 days °C™" per
decade across all species. Similar results were also reached when a
10-year interval was used (Extended Data Fig. 6). These results sug-
gest a remarkable reduction in the response of leaf unfolding to the
ongoing climate warming in all studied tree species in Central Europe.

As there is no single accepted theory to account for the decreased St
over the period 1980-2013, we propose three mutually non-exclusive
hypotheses: (1) adaptation to increased variance in spring temperature,
(2) photoperiodic limitations (due to earlier leaf unfolding) overriding
temperature controls, or (3) reduced duration and/or sum of cold
temperatures during dormancy, a ‘lost chilling’ mechanism.

The first hypothesis relates to possible effects of an increased variance
in temperature. A recent study reported substantial spatial differences in
St, with smaller absolute values at sites with a higher variance of local
spring temperature®. Trees may indeed develop conservative strategies
(or higher phenological plasticity) of spring leaf unfolding in places
where temperature fluctuates more, for example, in order to avoid spring
frost damage®'. The observed declining St could therefore partly result
from an increase in the variance in spring temperature. However, the
variance in spring temperature only significantly increased at sites of two
species and decreased for all the other species except Fraxinus excelsior
(Fig. 2a). This suggests that increased variance in spring temperature
cannot account for the decreased St. We further studied the fluctuations
in daily mean temperature and diurnal temperature amplitude
(Timax — Tmin) over the preseason for the two periods 1980-1994 and
1999-2013, and for three groups of sites with comparable mean annual
temperature (MAT). The fluctuations in daily temperature and diurnal
temperature amplitude during the preseason were similar during the
two time periods between which St declined (Extended Data Fig. 7),
suggesting that altered temperature variability is not an obvious cause for
the declining apparent temperature sensitivity of leaf unfolding.
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The number of sites for each species are in brackets below the species name. b,
The distribution of St across all species and sites in two different periods

and the mean St and s.d. (in brackets). The asterisk indicates a significant
difference of St between the two periods at P < 0.05. ¢, Temporal change of
St for individual species and for combined totals for all species across all sites
with a 15-year moving window from 1980 to 2013. The black line indicates
the average across all species, and the grey area indicates one s.d. either side of
the mean. The dotted line indicates the linear regression.

Precocious leaf unfolding in warm springs may increase the risk of
late frost events for trees®'. To overcome this risk during warm springs,
many species have evolved a protective mechanism related to photo-
period®, which hinders the warming response when days are still short
and the risk for subsequent frost events is thus high. Our second,
alternative, hypothesis to account for the observed decrease in St in
recent decades is therefore a change in the relationship between chil-
ling accumulation and heat requirement, due to the shortening days as
warming advances leaf unfolding. However, we did not observe
changes in St with latitude, neither across all species, nor for individual
species (Extended Data Fig. 8), as one may expect if photoperiod was
a strong co-limitation of leaf unfolding. Nonetheless, we have no
evidence to exclude photoperiod as a controlling mechanism for
the decline of St as different populations may have different genetic
adaptations to photoperiod®. In addition, the lack of relation between
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Figure 2 | Changes of chilling and spring temperature variation
between 1980-1994 and 1999-2013. a, b, Species-specific Tstd (the standard
deviation of mean spring temperature) (a) and chilling accumulation (b)
across all sites over two periods, 1980-1994 and 1999-2013. The Tstd was
calculated as the s.d. of mean spring temperature during the preseason over
these two periods. The preseason was defined as the period before leaf
unfolding for which the correlation coefficient between leaf unfolding and
temperature was highest. The chilling accumulation was calculated as
chilling days when daily temperature was between 0 °C and 5 °C from

1 November to the average date of leaf unfolding. The asterisks indicate
significant differences at P < 0.05.
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St and latitude may have been because the response of spring pheno-
logy to photoperiod can be associated with many confounding factors,
such as tree age'’, successional niche* (although there is some con-
tradictory evidence®), xylem anatomy? or chilling conditions®. We can
therefore not conclude that photoperiod did not influence St, but how
it might directly or indirectly affect spring phenology still remains
unclear and is currently under debate®'>**,

The third hypothesis to explain for the decreased St is based on the
control of spring phenology by cold temperatures during the dormancy
period. In general, temperate and boreal trees require a certain amount
of heat (heat requirement) after they come out of the rest period to
initiate leaf unfolding in spring®. This heat requirement is met sooner
during warmer springs, which explains the advance of leaf unfolding in
response to global warming. The heat requirement, however, is nega-
tively correlated with chilling”®**, that is, the accumulation of cold
temperatures during the dormancy period. As the dormancy period
warmed during the study period, the accumulated chilling is progres-
sively reduced, thereby increasing the heat requirement and slowing
down the advance of leaf unfolding. The net effect of lost chilling can
thus be a reduced St. This effect may be further exacerbated by the
nonlinearity of the negative correlation between the heat requirement
and the accumulation of chilling”?.

To test this hypothesis, we calculated the accumulation of chilling
that was defined as the sum of days when daily air temperature was
within the range between 0 °C and 5 °C from 1 November in the year
before leaf unfolding (see Methods), and found a significant decrease
(P<0.001) in chilling accumulation for all species (Fig. 2b). Chilling
accumulation was 10% lower for 1999-2013 than for 1980-1994.
Chilling accumulation was also significantly decreased with a 15-year
moving window (Extended Data Fig. 9a) and when defined by differ-
ent temperature thresholds (Extended Data Fig. 9b). To further test the
importance of the ‘lost chilling” hypothesis, we applied three chilling-
based phenology models to the data (see Supplementary Information).
All three models captured the declining St after their calibration at
each site and their integration with observed climate forcing, irrespect-
ive of species (Fig. 3). The modelled relative reductions in St between
the two periods 1980-1994 and 1999-2013 were, however, smaller
than the observed decline, that is, simulated St was reduced by
28.8%, 24.4% and 30.4% for the sequential, parallel and unified chil-
ling-based models, respectively, whereas the observed St was reduced
by 40.0%. This may suggest that either other protective or adaptive
mechanisms, such as photoperiod or adaptation mechanisms, are
affecting the decline in St or that the three models do not completely
accurately represent all chilling mechanisms. There are also uncertain-
ties related to the 0.25° gridded climate product that may not represent
local air temperature at each site (snow effects, shading, slope, eleva-
tion). Furthermore, using the unified model, we applied idealized step-
wise increases of winter temperature over the period 1980-2013 by
+1°Cto +5 °C, and consistently obtained a decrease in S induced by
the loss of chilling in these idealized tests (Extended Data Fig. 9¢).
However, we did not find marked differences in St between years with
more chilling days and years with less chilling days (Extended Data Fig.
10a-c), which can probably be explained by the different climate con-
ditions between years with more and less chilling days. For example,
the relatively high spring radiation sum in years with less chilling days
might buffer the effects of less chilling days (Extended Data Fig. 10d),
and eventually result in a similar Sy, but this remains a matter
of speculation. Clearly, further studies are needed to support
these inferences and their role in the control over phenology.
Overall, these results support the third hypothesis that the decline in
chilling accumulation is, at least partly, driving the decline in Sr,
although the possible constraint of photoperiod/radiation could not
be excluded.

Changes in spring phenology associated with climate warming have
direct effects on regional and global carbon cycling. Studies have
reported that an extension of the growing season can increase the
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Figure 3 | Changes of modelled apparent temperature sensitivity of leaf
unfolding. a—c, As in Fig. 1a, the panels show the modelled species-specific St,
including the s.d. (in brackets), across all sites during three periods and its
difference between 1999-2013 and 1980-1994 for the sequential model

(a), parallel model (b) and unified model (c). d—f, As in Fig. 1c, the panels
show the modelled temporal change of Sy for individual species and for
combined totals for all species across all sites with a 15-year moving window
from 1980 to 2013 for the sequential model (d), parallel model (e) and unified
model (f). g, The model performance. The Sy was determined using the
preseason fixed at the time period 1980-2013 and using ordinary least squares
linear regression. The colour scale indicates the magnitude of St. r.m.s.e., root
mean square error; AG, alder (Alnus glutinosa); BP, silver birch (Betula
pendula); AH, horse chestnut (Aesculus hippocastanum); FS, beech (Fagus
sylvatica); TC, lime (Tilia cordata); QR, oak (Quercus robur); FE, ash
(Fraxinus excelsior). The number of sites for each species are in brackets under
the species name.

photosynthetic production of forests by 0.5-1% per day***. We
found that the apparent sensitivity of spring phenology to warming
for seven temperate tree species in Central Europe has declined sig-
nificantly as winter and spring temperatures increased over the past
three decades. These findings indicate that the early spring pheno-
logically driven increases in carbon uptake may slow down for tem-
perate forests under future conditions of climate warming. On the
other hand, the declining apparent temperature sensitivity of spring
phenology may be beneficial for the trees. Extreme climatic events
have dramatically increased in recent decades, especially warm win-
ters and springs®, and the decreased apparent temperature sensitiv-
ity would thus reduce the risk of late spring frost damage by avoiding
premature leaf unfolding.

00 MONTH 2015 | VOL 000 | NATURE | 3

©2015 Macmillan Publishers Limited. All rights reserved



4.7. Etudes complémentaires

N TSN LETTER

Online Content Methods, along with any additional Extended Data display items
and Source Data, are available in the online version of the paper; references unique
to these sections appear only in the online paper.

Received 10 February; accepted 21 August 2015.
Published online 23 September 2015.

1. Menzel, A. et al. European phenological response to climate change matches the
warming pattern. Glob. Change Biol. 12, 1969-1976 (2006).

2. Myneni,R.C, Keeling, C. D., Tucker, C. J., Asrar, G. & Nemani, R. R. Increased plant
growth in the northern high latitudes from 1981 to 1991. Nature 386, 698-702
(1997).

3. Pefiuelas, J. & Filella, I. Responses to a warming world. Science 294, 793-795
(2001).

4. Fu,Y.S.H.etal Recentspring phenology shifts in western Central Europe based on
multiscale observations. Glob. Ecol. Biogeogr. 23, 1255-1263 (2014).

5. Yu,H.Y, Luedeling, E. & Xu, J. C. Winter and spring warming result in delayed
spring phenology on the Tibetan Plateau. Proc. Nat/ Acad. Sci. USA 107,
22151-22156 (2010).

6. Chuine, I, Morin, X. & Bugmann, H. Warming, photoperiods, and tree phenology.
Science 329, 277-278 (2010).

7. Fu,Y.S.H, Campioli, M., Deckmyn, G. & Janssens, |. A. Sensitivity of leaf unfolding
to experimental warming in three temperate tree species. Agric. For. Meteorol. 181,
125-132 (2013).

8. Laube, J. et al. Chilling outweighs photoperiod in preventing precocious spring
development. Glob. Change Biol. 20, 170-182 (2014).

9. Chuine, |. Why does phenology drive species distribution? Phil. Trans. R. Soc. B 365,
3149-3160 (2010).

10. Zohner, C. M. & Renner, S. S. Common garden comparison of the leaf-out
phenology of woody species from different native climates, combined with
herbarium records, forecasts long-term change. Ecol. Lett. 17,1016-1025 (2014).

11. Pefiuelas, J., Rutishauser, T. & Filella, I. Phenology feedbacks on climate change.
Science 324, 887-888 (2009).

12. Richardson, A. D. et al. Climate change, phenology, and phenological control of
vegetation feedbacks to the climate system. Agric. For. Meteorol. 169, 156-173
(2013).

13. Impacts, Adaptation, and Vulnerability. Part A: Global and Sectoral Aspects.
Contribution of Working Group Il to the Fifth Assessment Report of the
Intergovernmental Panel on Climate Change (eds Field, C.B. et al.) (Cambridge Univ.
Press, 2014).

14. Piao, S. et al. Leaf onset in the northern hemisphere triggered by daytime
temperature. Nature Commun. 6,6911 (2015).

15. Way, D. A. & Montgomery, R. A. Photoperiod constraints on tree phenology,
performance and migration in awarming world. Plant Cell Environ. 38,1725-1736
(2015).

16. Wolkovich, E. M. et al. Warming experiments underpredict plant phenological
responses to climate change. Nature 485, 494-497 (2012).

17. Vitasse, Y. Ontogenic changes rather than difference in temperature cause
understory trees to leaf out earlier. New Phytol. 198, 149-155 (2013).

4 | NATURE | VOL 000 | 00 MONTH 2015

©2015 Macmillan Publishers Limited. All rights reserved

18. Beer,C.etal. Harmonized European long-term climate data for assessing the effect
of changing temporal variability on land-atmosphere CO, fluxes. J. Clim. 27,
4815-4834 (2014).

19. Badeck, F. W. et al. Responses of spring phenology to climate change. New Phytol.
162, 295-309 (2004).

20. Wang, T. et al. The influence of local spring temperature variance on temperature
sensitivity of spring phenology. Glob. Change Biol. 20, 1473-1480 (2014).

21. Vitasse, Y. Lenz, A. & Kérner, C. The interaction between freezing tolerance and
phenology in temperate deciduous trees. Front. Plant Sci. 5, 541 (2014).

22. Korner, C.& Basler, D. Phenology under global warming. Science 327, 1461-1462
(2010).

23. Basler, D. & Korner, C. Photoperiod sensitivity of bud burst in 14 temperate forest
tree species. Agric. For. Meteorol. 165, 73-81 (2012).

24. Hunter, A. F. & Lechowicz, M. J. Predicting the timing of budburst in temperate
trees. J. Appl. Ecol. 29, 597-604 (1992).

25. Harrington, C. A, Gould, P. J. & St Clair, J. B. Modeling the effects of winter
environment on dormancy release of Douglas-fir. For. Ecol. Manage. 259, 798-808
(2010).

26. Kimball,J. S. et al. Satellite radar remote sensing of seasonal growing seasons for
boreal and sub-alpine evergreen forests. Remote Sens. Environ. 90, 243-258
(2004).

27. Piao,S.etal. Growing season extension and its impact on terrestrial carbon cycle in
the Northern Hemisphere over the past 2 decades. Glob. Biogeochem. Cycles 21,
GB3018 (2007).

28. White, M. A, Running, S.W. & Thornton, P. E. The impact of growing-season length
variability on carbon assimilation and evapotranspiration over 88 years in the
eastern US deciduous forest. Int. J. Biometeorol. 42, 139-145 (1999).

29. Rahmstorf, S. & Coumou, D. Increase of extreme events in a warming world. Proc.
Natl Acad. Sci. USA 108, 17905-17909 (2011).

Supplementary Information is available in the online version of the paper.

Acknowledgements This study was supported by the National Natural Science
Foundation of China (41125004 and 31321061), the 111 Project (B14001), and
National Youth Top-notch Talent Support Program in China. Y.H.F. is supported by an
FWO Pegasus Marie Curie Fellowship..AJ., P.C.and J.P.acknowledge support from the
European Research Council through Synergy grant ERC-2013-SyG-610028
“IMBALANCE-P” and A.M. acknowledges support through the (FP7/2007-2013)/ERC
grant 282250 “E3-Extreme Event Ecology”. .AJ. acknowledges support from the
University of Antwerp Centre of Excellence “GCE”. The authors acknowledge all
members of the PEP725 project for providing the phenological data.

Author Contributions Y.H.F. and H.Z. contributed equally to this work. S.Pi,, Y.H.F. and
I.AJ. designed the research; H.Z, Y.H.F., M.P., S.Pe. and G.Z. performed the analysis;
Y.H.F, S.Pi.and .AJ. drafted the paper; and Y.H.F, S.Pi, LAJ, H.Z,M.P.,S.Pe,G.Z,P.C,
M.H., AM,J.P,Y.S,Y.V.and ZZ. contributed to the interpretation of the results and to
the writing of the paper.

Author Information Reprints and permissions information is available at
www.nature.com/reprints. The authors declare no competing financial interests.
Readers are welcome to comment on the online version of the paper. Correspondence
and requests for materials should be addressed to S.Pi (slpiao@pku.edu.cn).

133



4. AMELIORATION DE LA SIMULATION DES PROCESSUS PHENOLOGIQUES POUR LES CONIFERES

TEMPERES

METHODS

Data sets. In situ phenological observations were obtained from the Pan European
Phenology network (http://www.pep725.eu/), which provides an open European
phenological database comprising multiple plant phenological records. We
selected the records of leaf unfolding dates for seven tree species at 1,245 sites
for 1980-2013 from sites in an area stretching from north Germany to the Adriatic
Sea (see Extended Data Fig. 1). The leaf unfolding dates were defined according to
the BBCH code (Biologische Bundesanstalt, Bundessortenamt und Chemische
Industrie). Dates were excluded from the analysis when the trees flushed later
than the end of June. The daily mean air temperature of each site was derived from
a gridded climate data set of daily maximum and minimum temperature at 0.25°
spatial resolution (approximately 25km)'%. We also applied another climate for-
cing data set (CRU-NCEP v5, with spatial resolution of 0.5° and temporal reso-
lution of 6 h, (http://dods.extra.cea.fr/data/p529viov/cruncep/)), and returned
very similar results (Extended Data Fig. 5¢).

Data reporting. No statistical methods were used to predetermine sample size.
Analysis. The relevant period for leaf unfolding is several months before the
phenological event', and periods differ among species and locations. To remove
covariate effects of precipitation and radiation on leaf unfolding, we applied a
partial correlation analysis to determine the optimal length of the preseason for
each species at each site®. The optimal preseason for each species at each station
was defined as the period (with 15-day steps) before the mean leaf unfolding date
for which the partial correlation coefficient between leaf unfolding and air tem-
perature was highest during 1980-2013. Using a similar method, we also defined
preseason for two 15-year periods (for example, 1980-1994, 1999-2013) to further
assess the robustness of the inferred decline of apparent temperature sensitivity of
leaf unfolding over the last three decades (Extended Data Fig. 3a—c).

Linear regression analyses (using both ordinary least squares and reduced major
axis regressions) of the dates of leaf unfolding against mean air temperature over
the preseason were performed for each species at each site during the three study
periods: 1980-2013 (minimum 15-year records required per site), 1980-1994, and
1999-2013 (minimum 7-year records required per site, satisfied simultaneously
for the two latter study periods). Similar results, that is, significant decreases in S,
were observed using reduced major axis regression method (Extended Data Fig.
5b), we therefore only present the results using ordinary least squares method. The
regression coefficient was defined as the apparent temperature sensitivity of leaf
unfolding (St) that reflects the change in leaf unfolding date per unit increase in
mean temperature during the preseason. This is not the ‘actual’ physiological
sensitivity to temperature, given that other climate-related variables, such as
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chilling, photoperiod, solar radiation and precipitation, also co-determine the leaf
unfolding process and determine the emerging St value diagnosed from the pre-
season temperature®'>*2. The mean Sy across all sites was calculated for individual
species and for combined totals for all species for these three periods. The fre-
quency distributions of St across all species and sites for 1980-1994 and 1999-
2013 were determined. The differences in mean St during 1999-2013 and 1980-
1994 were tested using independent f-tests for each and across species.

To investigate the effect of the chilling requirement and variance in spring
temperature on St, we calculated species-specific variances in spring temperature
and chilling requirements at each site. The spring temperature variance was cal-
culated as the s.d. of mean temperature during the preseason. The chilling require-
ment is normally defined as the length of the period (days or hours) during which
temperature remains within a specific range. Most previous studies have reported
that temperatures slightly above freezing are most effective in satisfying the chil-
ling requirement® and have suggested that the temperature range between 0 °C
and 5 °C is the most effective across species. To calculate the chilling requirement,
we therefore summed the days when daily temperature was within this range:

tE
CDg()=_ 1 if 0<T, <5

to

where CD;q is the chilling requirement, # 5 is the day of leaf unfolding, T is the
daily mean temperature on day £, and f, is the start date for chilling accumulation.
to was fixed at 1 November in the year before leaf unfolding. We also tested another
commonly used temperature threshold, 5°C*, and included all temperatures
below this threshold.

1LE
CDg()=» 1 if T, <5

to
The differences in mean during 1999-2013 and 1980-1994 were tested using
independent f-tests for each and across species. Ordinary least squares linear
regression was applied to determine the temporal change in the chilling require-
ment for 1980-2013 and to determine the correlation between chilling accumula-
tion and Sr.

30. Fu,Y.S.H.etal Variation in leaf flushing date influences autumnal senescence
and next year’s flushing date in two temperate tree species. Proc. Nat/ Acad. Sci.
USA 111, 7355-7360 (2014).

31. Coville, F. V. The influence of cold in stimulating the growth of plants. Proc. Nat!
Acad. Sci. USA 6, 434-435 (1920).
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CHAPITRE

APPROCHE 2 : ACCLIMATATION DES TRAITS AUX
CONDITIONS CLIMATIQUES

ANS la premiere partie de cette thése nous avons montré qu’il est possible de raffiner
la représentation des écosysteémes forestiers dans les zones gérées. Malgré une aug-
mentation du nombre de groupes fonctionnels, la représentation des traits au sein

de ces différents types reste inchangée, avec une représentation rigide des différents parametres.

Il existe différentes stratégies afin de prendre en compte une meilleure plasticité des traits
(section 1.4). Pour cela, il est possible d’utiliser une paramétrisation définie sur des relations
traits-environnements calibrées sur les données disponibles. Dans un cadre plus théorique, il
est aussi possible d’utiliser les propriétés écologiques connues afin de contraindre les différents
traits, tels que les processus de sélection qui conduisent les espéces a optimiser 'usage de leurs

ressources ou encore l'existence de compromis entre traits.

Ce chapitre exploratoire va aborder ces deux types d’approches en évaluant leurs avantages

et inconvénients respectifs :

« Dans un premier temps, des relations empiriques entre les trois principaux traits photo-
synthétiques Vemaxys, Jmaxys et SLA et différentes variables climatiques, telles que les
températures et les précipitations, ont été dérivées pour chaque PFT a partir de la base
de traits TRY. Ces relations ont été incorporées dans ORCHIDEE afin de représenter de la
maniere la plus réaliste possible la variabilité spatiale de ces trois traits et leur acclimata-
tion face aux changements climatiques futurs.

+ Dans un second temps nous avons cherché a optimiser la teneur en azote foliaire via
la théorie de la coordination de la photosynthése. Ces résultats ont été couplés au Leaf
Economic Spectrum afin d’estimer différents traits photosynthétiques et phénologiques
vis a vis de conditions environnementales données, ainsi que leur impact sur le calcul
des flux de carbone par ORCHIDEE.
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% Résumé des résultats principaux

Résultats :

o Les deux approches permettent d’estimer des valeurs de traits et de GPP réalistes a
I’échelle globale.

o Lutilisation de relations empiriques est contrainte par les données disponibles
pour leur calibration ce qui rend son utilisation incertaine pour des prédictions
globales.

o Lestimation des traits par 'approche théorique de la coordination de la photosyn-
these permet de reproduire des valeurs de traits réalistes et comparables aux dis-
tributions obtenues avec 'approche empirique. Elle permet aussi de simuler des
valeurs de GPP réalistes et permet de reproduire la régulation négative liée a la fer-
tilisation du CO», qui est une propriété émergente de I'approche.

o La variabilité temporelle et spatiale des traits est importante avec les deux ap-
proches, soulignant les limites de I’approche classique des PFTs.

o Les deux approches soulignent I'effet tampon de la plasticité des traits sur I'évolu-
tion de la GPP.

o Le temps d’adaptation des traits a peu d'impact sur les valeurs de GPP simulées (au
maximum 4% de la GPP totale) qui est gouvernée principalement par le climat et
les concentrations en CO, atmosphérique.

o Les deux approches sont calibrées sur des observations récentes et spatialisées.
Elles ne permettent pas de distinguer les différentes composantes temporelles et

spatiales de la variabilité des traits.

Conclusion :

On observe une forte variabilité spatiale et aussi temporelles des traits que 'on simule
par rapport a une approche a traits constants, ce qui souligne les limites de 'approche
PFT classique. Cette forte variabilité conduit a des différences sur les flux simulés com-
paré aux observations. Les résultats sont contrastés avec les deux approches, mais dans

les deux cas on observe un effet “tampon” de la plasticité des traits sur1’évolution de la GPP.

Lapproche empirique ne permet pas de bien représenter les traits sur toutes les zones ol
les PFTs sont présents du fait du faible nombre d’observations disponible pour calibrer
correctement les relations. En revanche I'approche théorique permet de simuler des
valeurs de traits et de GPP réalistes, et permet aussi de reproduire certains gradient
environnementaux et certain processus (comme la régulation négative du CO, sur la pho-
tosynthese) sans qu’ils soient explicitement représentés dans le modeéle. Cette derniére
approche semble donc prometteuse mais reste a étre couplé au cycle de 'azote dans
ORCHIDEE.

Enfin les deux approches ne permettent pas de distinguer les composantes spatiales et
temporelles de la variabilité des traits, point primordial si 'on veut représenter correcte-

ment |'évolution de la végétation face aux changements environnementaux.
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5. APPROCHE 2 : ACCLIMATATION DES TRAITS AUX CONDITIONS CLIMATIQUES

5.1 Introduction

5.1.1 Lacclimatation des traits photosynthétiques et phénologiques aux variations

climatiques

L'acclimatation de la photosynthese aux changements climatiques a une influence impor-

tante sur les cycles biogéochimiques. Smith and Dukes (2013) ont effectivement passé en revue
différentes analyses montrant I’acclimatation des processus photosynthétiques et de la respira-
tion des végétaux aux variations des températures et des concentrations de CO,. La majorité des
modeles globaux incluent une réponse instantanée de la photosynthése et de la respiration par
rapport aux variations de CO, et de températures. Cependant les auteurs soulignent le manque
de processus d’acclimatation. Cette (quasi) absence de tels processus dans les modeles a large
échelle est principalement liée au manque de données, mais surtout au fait que ces processus
sont encore mal connus.
Plusieurs études mettent en évidence des acclimatations sur le court et le long terme des proces-
sus photosynthétiques et respiratoires (Atkin and Tjoelker, 2003; Smith and Dukes, 2013; Bagley
et al., 2015). Cependant ces études montrent aussi que le degré d’acclimatation est trés variable
entre et au sein des méme especes (Medlyn et al., 2001, 2002; Kattge and Knorr, 2007).

On peut distinguer deux sortes d’acclimatation :

— Lacclimatation de type I, liée principalement a des ajustements biochimiques durant
lesquels la forme de la réponse du processus face aux modifications environnementales
est modifiée mais pas nécessairement |’activité basale de ce processus.

— A l'inverse une acclimatation de type II se traduit par une modification de I'activité de

base du processus mais pas nécessairement de la forme de la réponse.

Par ailleurs, 'acclimatation de la photosynthése est fortement influencée par d’autres fac-
teurs tels que la respiration, la réponse stomatique ou encore I’humidité, rendant son analyse
difficile. Dans beaucoup de situations on peut constater que les végétaux optimisent leur capa-
cité photosynthétique par rapport a leur température de croissance (Berry and Bjorkman, 1980;
Atkinson et al., 2010; Yamori et al., 2014). Dans leur étude récente, Yamori et al. (2014) mettent
en évidence des acclimatations de type I et II différentes selon le PFT et selon le type de photo-
synthése en C3, C4 ou CAM. Certaines especes vont en effet adapter leur température a laquelle
la photosynthese est optimale tandis que d’autres vont modifier la forme de leur réponse sans
modifier les températures optimales. Les auteurs montrent entre autre une meilleure capacité
d’acclimatation chez les espéces sempervirentes. Ces différentes réponses mettent en jeu de
nombreux ajustements biochimiques dont les mécanismes, encore mal connus, semblent diffé-
rents sil’'on considere une adaptation aux températures froides ou chaudes.

Lacclimatation ne se limite pas seulement a un ajustement face aux modifications de tem-
pératures mais implique de nombreuses interactions. C’est le cas par exemple de Stoy et al.
(2014) qui ont mis évidence des interactions entre les températures et la photopériode dans le
contrdle de I'activité photosynthétique. Ou encore de Kongstad et al. (2012) qui montrent des

interactions entre les concentrations en CO», les températures et '’humidité du sol.
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De nombreuses études mettent en avant une modulation des traits par le climat (Wright et al.,
2005b; Reich et al., 2007; Ordofiez et al., 2009; van Ommen Kloeke et al., 2012a; Vanderwel et al.,
2015). Cependant ces relations sont encore tres mal quantifiées. REcemment, Meng et al. (2015)
ont montré différentes réponses des traits aux gradients environnementaux selon le PFT consi-
déré, entre les herbacés, les arbres décidus et les sempervirents mais aussi les angiospermes
et les gymnospermes. Ce résultat tend a garder une séparation par grand groupes fonctionnels
plutdt que de rechercher des relations globales au sein des traits. Ainsi, méme si la réponse de
la végétation est liée aux gradients climatiques, les auteurs mettent en avant l'influence des
modifications de la composition des PFTs sur le potentiel d’acclimatation de la communauté.

Verheijen et al. (2015) ont récemment dérivé et utilisé des relations empiriques entre les trois
principaux traits photosynthétiques du DGVM JSBACH (Vcmax, Jmax et SLA) et différentes
variables environnementales. Cette premiere étude ayant mis en place des mécanismes d’ac-
climatation de la photosynthése basés sur des observations a large échelle a montré un impact
significatif de la variation des traits sur les flux de carbone avec une réduction globale du puit de
carbone d’environ 33% (2.1 PgC an D a partir de la moitié du 218me giacle comparé au modele

standard avec des traits fixes.

Dans la premiere partie de ce chapitre nous avons donc utilisé I’approche de Verheijen et al.
(2015) afin de prédire la distribution de trois traits essentiels au fonctionnement de la photo-
synthése que sont Vemaxys, Jmaxys et SLA. Dans un premier temps nous avons regardé si cette
approche permet d’estimer de maniére satisfaisante les valeurs de traits et si elle peut étre fa-
cilement appliquée a I’échelle globale. Par I'implémentation de ces relations traits-climat, nous
avons ensuite analysé I'impact d'une représentation “réaliste” de la variabilité des traits photo-

synthétiques sur les flux de carbones simulés par ORCHIDEE.

5.1.2 Lathéorie dela coordination de la photosynthese

Dans les modeéles globaux de végétation, la capacité photosynthétique est un des parametres
le plus sensible dans la détermination des cycles de 1'azote et du carbone (Pappas et al., 2013;
Rogers, 2014; Walker et al., 2014). Cependant les relations liant ces deux cycles, quand elles sont
implémentées, reposent souvent sur des relations empiriques paramétrées avec des données
insuffisantes (Dalmonech and Zaehle, 2013; Rogers, 2014).

La théorie que nous allons utiliser en seconde partie de ce chapitre est basée sur la coor-
dination des taux de photosynthese résultant des réactions claires (Wj) et sombres (Wc). Cette
théorie va nous permettre d’optimiser les valeurs d’azote foliaire en fonction du PFT et du climat

a partir desquelles nous pouvons estimer différents traits photosynthétiques et phénologiques .

L'hypothese de coordination des réactions sombres et claires a été proposée par Chen et al.
(1993). Elle définit un point de co-limitation de la photosynthése foliaire pour lequel la capa-
cité de carboxylation de la RUBISCO ainsi que la capacité de régénération de la RuBP par le flux
d’électrons sont définies pour une teneur en azote foliaire et des conditions environnementales

données. Le critere ici n’est donc pas la maximisation du gain de carbon par la plante mais I'équi-
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5. APPROCHE 2 : ACCLIMATATION DES TRAITS AUX CONDITIONS CLIMATIQUES

libre entre la régénération de la quantité de RuBP fixée par I'absorption lumineuse et la concen-
tration foliaire pour laquelle I'ensemble de la RUBISCO est utilisée, soit en d’autres termes elle
va chercher a atteindre I'optimum Wj=We.

Cette théorie a été validée par Maire et al. (2012) sur une base de données portant sur 31
especes en Cz couvrant 6 PFTs et un large gradient environnemental. Les auteurs ont montré
une relation linéaire entre Wj et Wc quelque soient les conditions et les espéces considérées
(Fig.5.1; R2=0.94) et ont réussi a simuler les teneurs en azote foliaire avec exactitude (R2=0.93) a

partir du postulat de coordination.
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FIGURE 5.1 - Résultats de la validation de la coordination de la photosynthése par Maire et al. (2012).
A)Relation entre le taux prédit de carboxylation de la RuBP (Wc) et la régénération de la RuBP(Wj);
B)Relation entre la teneur en azote foliaire totale prédite (Nac) et observée (Na); C) Relation entre la te-
neur en azote photosynthétique prédite (Npac) et observée (Npa) ; D)Relation entre le ratio C/N observé
et prédit.

La majorité des traits photosynthétiques et phénologiques sont fortement corrélés a la te-
neur en azote foliaire (Wright et al., 2004). La prédiction de la teneur optimale en azote grace a la
coordination de la photosynthese nous permet ainsi, couplée au Leaf Economic Spectrum, de dé-
terminer des valeurs de traits “optimaux” tels que le SLA ou encore la longévité foliaire (Lage,crit ;
pour une description détaillée du LES se référer a la section 1.4).

Les objectifs de cette étude sont donc:

1. d’'implémenter des relations empiriques traits-climat au sein du modele ORCHIDEE afin

d’étudier la distribution et I'évolution des traits Vcmaxps, Jmaxos et SLA en fonction du
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climat.

2. d'implémenter la coordination de la photosynthése couplée au LES dans ORCHIDEE afin
d’étudier la distribution et la variation des traits en conditions “optimales” de photosyn-

these.

3. d’étudier la pertinence de tels processus pour leur utilisation dans un modele global de
végétation et 'impact potentiel de la variation des traits sur les flux de carbone a I’échelle

globale.

5.2 Méthode

5.2.1 Sélection des traits et définition des relations empiriques

Les relations utilisées dans ce chapitre ont été fournies par Peter Van Bodegom dans le cadre
d’un projet d’inter-comparaison de modeles (action COST ES0805). Ce projet n’est pas encore
finalisé. Une description détaillée de la méthodologie employée pour définir ces différentes
relations peut étre trouvée dans Verheijen et al. (2012) et Verheijen et al. (2015). Cette section
(5.2.1) résume succinctement la méthode utilisée et est donc en partie traduite de Verheijen

etal. (2015), dénommée ensuite VE15.

Les données d’observations pour Vcmaxyps, Jmaxes et SLA ont été extraites de la base TRY
(Kattge et al., 2011) et complétées par différentes sources (Van Bodegom et al., 2012; Domingues
et al., 2010). Pour chaque espece, un PFT d’ORCHIDEE a été assigné a partir des informations
relatives a la forme, la phénologie, et la voie photosynthétique, mises en paralléle des régions
climatiques définies par la classification de K6ppen-Geiger (Peel et al., 2007). Pour chaque PFT
la moyenne pondérée des traits sur la communauté (MPC, Garnier et al. (2004)) a été calculée
sur chaque point de grille. Dans notre cas la MPC (eq.5.1) correspond a la valeur des traits de
chaque espéce pondérée par leur abondance relative sur le point de grille considéré, ce qui

permet d’estimer une valeur moyenne du trait représentant le trait de la communauté végétale.

N
MPC; =) p;x traits; (5.1)
i=1

avec s le nombre d’espéces de la communauté, p; 'abondance relative de I'espéce i et trait; la
valeur du trait de I'espéce i.
Furent extraites au final, 929 observations pour SLA, 70 pour Vcmaxps et 57 pour Jmaxps. Le

nombre de données pour chaque PFT et chaque trait se trouve en table 5.1 et 5.2.

Dans un second temps, les données pour ces trois traits ont servi a déterminer des relations
entre les valeurs de MPC et différentes variables environnementales par régressions linéaires
multiples. Sur les différentes variables environnementales testées, celles retenues sont listées en
Table 5.3.
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TABLE 5.1 - Distribution des valeurs de Vcmax et Jmax extraits de la base TRY. n correspond au nombre
de MPC obtenues respectivement pour Vemax (V) et pour Jmax (J) pour chaque PFT.

Vemax,spumol m—2s~! Jmax,spmol m~2s~! n

PFT 2.5% 50% 97.5% 2.5% 50% 97.5% v/]
2-5 16.25 32.25 92.3 35.8 83.4 132.325 17/15

3 29.0525 47.7 80.7175 49.7 76.55 132.325 9/9
4-7-9 19.9347 71 179.99 57.4292 148.19 333.248 12/10
6-8 18.1425 58.9 130 41.1075 107.67 206.94 19/10

10 25.3434 62.22 116.083 44.87 121.25 230.79 5/5

11 21.7223 27.273 46.3342 92.3003 176.443 465.369 8/8

TABLE 5.2 — Distribution des valeurs de SLA extraits de la base TRY. n correspond au nombre de MPC
obtenues pour SLA pour chaque PFT.

SLAmm?mg!

PFT 2.5% 50% 97.5% n
2 4.815 10.29 23.14 74
3 5.8935 14.5 28.7875 44
4 2.418 4.7 9.84 248
5 3.94425 7.25 16.005 165
6 7.689 14.5 40.7523 138
7 2.39 3.42 10.018 23
8 9.5 15.38 40.934 37
9 4.523 9.46 13.93 12
10 5.421 20.15 43.3425 153
11 5.707 18.495 34.3495 35

TABLE 5.3 — Variables climatiques utilisées pour établir les relations de traits a partir des données CRUN-
CEP.

variable description unités
MAT Température annuelle moyenne Celsius
TMAX Température moyenne du mois le plus chaud de 'année Celsius
TMIN Température moyenne du mois le plus froid de I'année Celsius
TVAR TMAX-TMIN Celsius
DTR Moyenne annuelle des variations de température diurne Celsius
MAP Précipitations annuelles moyennes mm an™!
avgREH Humidité relative annuelle moyenne %
Sw Rayonnement incident annuel moyen (visible et proche IR) Wm™2
PREC_DRY Précipitations totales du trimestre le plus sec mm
REL_PREC PREC_DRY divisé par MAP fraction
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5.2. Méthode

Une relation indépendante a été déterminée pour la réponse des traits aux concentrations
de CO; a partir de données expérimentales d’enrichissement. Verheijen et al. (2015) ont donc
extrait de différentes méta-analyses (Medlyn et al., 1999; Ainsworth and Rogers, 2007; Poorter
et al., 2009) des données d’observation obtenues a des concentrations de CO, variant de 567 a

1000 ppm (Eq.5.2,5.3).
a[C027eley] +b

T alCOp ampl + b~

SLA
SLA= amb (5.3)
(exp(c+d[COy_c1ey)/10)—e([CO2_¢1ey1/10)?)

(exp(c+d[CO;_amp)/10)—e([CO2_gpmpl/10)?)

X (5.2)

avec X correspondant a Vcmax ou Jmax, a, b, c, d et e des constantes spécifiques pour chaque
PFT. Les valeurs de traits ambiantes (amb) correspondent a des valeurs pour des concentrations
de CO, de 353.9ppm. L'équation 5.2 possede des coefficients différents pour Vemaxys et Jmaxys.
Les données climatiques utilisées pour définir les relations traits-climat proviennent du Climatic
Research Unit (CRU). Le géo-référencement des données dans la base TRY a permis de coupler
les variables climatiques aux PFTs, cependant la date exacte des mesures étant indisponible dans
la base TRY pour les différents traits, Verheijen et al. (2015) ont moyenné les différentes valeurs
obtenues indépendamment des années. Les régressions avec le plus haut R? ont été retenues.
Pour Vemaxys et Jmaxys, les PFTs 2-5, 6-8, 4-9-7 (Table 1.2) ont été rassemblés afin d’obtenir
un nombre d’observations suffisant. Les PFTs relatifs aux cultures en C3 et C4 ont été exclus de
I'analyse. Les distributions des différentes valeurs obtenues pour les trois traits et pour chaque
PFT sont listées en Table 5.1 et 5.2.

Lutilisation de ces différentes relation dans ORCHIDEE fait '’hypothése forte supposant que
l'acclimatation est ici phénotypique et non génétique. Cette hypothese est discutée en section
5.4. Pour certaines relations, le nombre de termes explicatifs retenus par sélection du meilleur
R? est trop élevé. C’est le cas par exemple du Vemax,p pour les PFTs 4-7-9 établi seulement sur
12 entrées avec 5 variables explicatives. Nous avons donc testé en parallele les meilleurs modeles
définis avec un nombre de variables minimum (Table 5.4).

Afin de limiter les divergences du modele a cause de valeurs non réalistes de traits, les traits
simulés ont étés contraints aux 2.5-97.5% quantiles de leur distribution observée a I’échelle de
I'espéce. De méme, deux trade-off liant Vemaxys-Jmaxys et Vemaxps-SLA définis a partir de ces
mémes données ont été rajoutés afin de contraindre les prédictions de traits. Lorsque la valeur
simulée du trait se trouve en dehors de I'intervalle de confiance défini par ces trade-off, celle ci
est ainsi rapportée au seuil minimal/maximal de l'intervalle.

Ces différentes relations ont été implémentées dans ORCHIDEE afin de calculer en début de
chaque année la moyenne annuelle des traits a partir des conditions climatiques moyennes de
I’année précédente pour chaque PFT et chaque pixel.

Notre analyse est axée sur les écosystemes forestiers. Lorsque cela n’est pas précisé, les résul-
tats correspondent aux trois groupes de PFTs suivant : feuillus sempervirents (FS - PFT2,PFT5),
feuillus décidus (FD - PFT3,PFT6,PFT8) et coniféeres sempervirents (CS - PFT4,PFT7).

Cette version d’'ORCHIDEE incluant des relations empiriques traits-climat suivant la méthode
VE15 sera dénommeée par la suite ORCve tandis que la version standard avec les traits fixes sera
dénommée ORCstd.
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TABLE 5.4 — Relations empiriques traits-climat définies pour Vcmax et Jmax a partir de la base TRY et de la méthode VE15. Pour certains traits et certains PFTs la seconde
relation correspond au meilleur fit utilisant un nombre de parametres réduit.

PFT Relation R?
Vemax_opt = —412.7952 +3.4753 x reh — 4.2192 x tmin+8.2251 x dtr + 1.3001 x swdown 0.92
Vemax_opt = 54.901 +2.7555 x tvar —335.6254 x rel_prec 0.66
2-5 Vimax_opt = 168.4482 +9.82255 x mat +0.07159 x map — 0.41317 x prec_dry —12.95638 x rmax — 6.56407 x trmin+ 0.83
1.08321 x dtr x tmax—0.08712 x swdown x dtr 0'73
Vimax_opr = 148.2504—2.9142 x tmin )
Vemax_opt = —2089.046 + 13.505 x reh +33.505 x mat +44.593 x dir 0.89
3 Vemax_opt = 2020.240639 — 68.852902 x mat —81.161631 x tmax + 2.859863 x temp x tmax 0.67
Vimax_opt = —2811.314+70.9126 x dtr +19.3343 x reh + 47.2273 x mat —0.9279 x swdown 0.94
Vimax_opt = —2077.154041 + 75.246798 x mat + 33.696651 x map — 1.133391 x mat x map 0.65
chaxfopt = 0.73
—835.33699 +64.76842 x tmax +99.07501 x tvar —2.91785 x tmax x tvar —0.10591 x tvar x swdown—0.54367 x tvar xreh 0 4
4-7-9 Vemax_opt = —645.563196 +48.49684 x tmax +32.418924 x tvar —2.217377 x tmax x tvar 0 '72
Vimax_opt = 198.265 —1.7747 x prec_dry +1562.8621 x rel_prec +10.8536 x tmin 0.68
Vimax_opt = 504.653 — 0.2247 x prec+13.0268 x tmin—0.6152 x prec_dry ’
Vemax_opr = 95.293801 —270.48376 x rel_prec—5.641319 x tmin +55.014529 x rmin x rel_prec 0.66
6-8 Vemax_opt = 168.358 —427.663 x rel_prec—2.012 x tvar 0.45
Vimax_opr = —25.369 —62.138 x mat +36.406 x tmax +196.184 x tmin x rel_prec 0.88
Vimax_opt = 145.6156 —388.18889 x rel_prec—26.37059 x tmin +212.61757 x rel_prec x tmin 0.65
Vemax_opt = 195.97824 —305.24925 x rel_prec—5.30968 x tmin 0.81
10 Vemax_opr =42.992335—211.881104 x rel_prec+3.885746 x tvar 0.76
Vimax_opt = —269.2134+0.1965 x map +7.058 x tvar 0.99
11 Vemax_opt = 61.0235—0.549 x reh 0.35

Vimax_opt = 688.031 —8.321 x reh 0.36
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TABLE 5.5 — Relations empiriques traits-climat définies pour SLA a partir de la base TRY et de la méthode VE15.

PFT Relation R?
2 SLA=-234.75573+4.84838 x mat+12.62524 x tmax +2.26326 x tmin—0.39376 x mat x tmax 0.23
3 SLA=38.082479—-0.003223 x map +31.287752 x rel_prec—0.78639 x tmax 0.18
4 SLA=2.33356+0.11348 x reh —20.00706 x rel_prec—0.09522 x tmax 0.27
5 SLA=14.111+0.11861 x mat—1.36867 x dtr —0.67257 x tvar +0.10257 x dtr x tvar 0.29
6 SLA=46.754129 - 0.50062 x reh x 100+ 0.607111 x mat +0.033118 x prec_dry—50.916233 x rel_prec+3.902175 x tvar — 021

1.042914 x dtr —0.018842 x tvar x swdown '
7 SLA=-9.727964858 + 1.285055697 x tmax + 0.08232508 x swdown —0.007602427 x tmax x swdown 0.09
8 SLA=14.11074+2.514118 x mat—1.320678 x tmax —1.087406 x tmin+4.135371 x dtr —0.020561 x dtr x swdown 0.18
9 SLA=-50.5981065 +0.7648696 x reh +409.7501563 x rel_prec —5.1958869 x reh x rel_prec 0.19
10 SLA= 0.13
20.4420258+0.5881858 x mat—0.0183285x prec_dry+30.759672xrel_prec—0.0890677 x swdown+0.0004337 x map x tvar
11 SLA= 0.62

—66.9438+1.18767 x reh+4.53255 x mat—5.10126 x tmin+0.0506 x tvar x reh+0.16423 x tminx reh—0.15858 x reh x mat
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5. APPROCHE 2 : ACCLIMATATION DES TRAITS AUX CONDITIONS CLIMATIQUES

5.2.2 Implémentation de la coordination dans ORCHIDEE : ORColes

Limplémentation des mécanismes de la coordination de la photosynthése fut préalable-
ment réalisée par Nicolas Viovy. Le couplage de cette version avec les relations de trade-off du
Leaf Economic Spectrum (LES), fut effectué par Perrine Augrit au cours d'un stage de Master 2
(EBE, Université Paris Sud) de Janvier a Juin 2015, que j'ai proposé et co-encadré avec Nicolas
Viovy. Cette nouvelle version couplant la coordination et les relations de traits du LES sera dé-

nommeée ORColes.

5.2.2.1 Fonctionnement de la coordination de la photosynthése

Pour chaque point de grille, la teneur optimale en azote foliaire par unité de surface sous
I'hypothése de coordination est estimée de fagon analytique par la relation 5.4 en supposant un
équilibre Wc=W;j:

1/2

2
) (5.4)

avec PPFD la densité de flux de photons regue par la plante, C; la pression partielle interne en

1
]aZC ‘(D]max

c

4.1.0.PPFD
NPac = fcac
3

( Ci+k» )2_
(4.C; +8.T%).®y

cmax

CO,, T'* le point de compensation en CO, en I'absence de respiration mitochondriale, ® la dé-
pendance a la température de Vcmax et Jmax, ko un terme représentant ’affinité de la Rubisco
pour le CO;, ki la pente de la relation linéaire entre Vcmax et la teneur en azote foliaire et I?ZCC
le ratio entre Jmax et Vcmax acclimaté a la température et a la concentration en CO».

Seuls k° et I?ZCC sont PFT dépendants et prescrits. Les valeurs de Vcmax et Jmax optimales sont
donc linéairement estimées a partir de la concentration en azote foliaire optimale lorsque Wc
égale Wjtel que:

Vemax = k5 x Np,, (5.5)

et
atc

Jmax= ]faC x Vemax (5.6)

L'équilibre We=Wj est obtenu par une méthode itérative directement implantée dans le module
d’ORCHIDEE qui calcule la photosynthése a partir du modele de Farquhar (Fig.5.2). Seul I'azote
photosynthétique est estimé a partir du climat. L'azote structurel est défini par une constante f;;s

(gN par g de matiere seche) pour chaque PFT qui sera modulée par le SLA (eq.5.7)
Nac = Np,, + fus/SLA (5.7

avec N, la quantité d’azote total par unité de surface en gN m~2, Ny, 'azote photosynthétique
par unité de surface défini par eq.5.4 et f,;s une constante en gN par g matiere seche.
Dans cette configuration, la quantité optimale d’azote est estimée a partir des trois variables

environnementales que sont la température, la concentration en CO» et la radiation.

5.2.2.2 Couplage de la coordination et du Leaf Economic Spectrum

La coordination de la photosynthése a été couplée a deux relations empiriques permettant

de prédire la longévité des feuilles (Lgge cri¢) ainsi que le SLA a partir de la quantité d’azote fo-
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FIGURE 5.2 - Etapes d’estimation des traits via la coordination de la photosynthése couplée au LES.

liaire. Dans un premier temps des relations globales tirées du Leaf Economic Spectrum (Wright

etal., 2004, 2005b) ont été utilisées. Les différentes relations pour chaque PFT sont sous la forme::

log(X) = a+b.log(N) (5.8)

avec a etb des constantes, X correspondant a SLAou Lyge cri¢ €t N ala teneur en azote foliaire to-
tale par unité de surface (N,) en gN m~? ou de masse (N,,;) en gN gMS_l. Les différentes valeurs
de a et b, ainsi que le coefficient de détermination des relations et les références sont répertorié

s en table en table 5.6.

Pour SLAla relation issue de (Wright et al., 2004) a été retenue. Cependant les premiers tests
ne permettaient pas de représenter correctement les valeurs de Lgge crir avec une unique re-
lation globale. Avec I'utilisation des relations globales afin d’estimer Lgge,crir, ON Observe une
surestimation de ce trait pour les especes décidues. Or dans ORCHIDEE, les processus phéno-
logiques liés a la sénescence sont particulierement sensibles a I'age moyen des feuilles (section
1.5). Cette surestimation de Lage cri¢ par la relation globale ne permet donc plus de reproduire
correctement le comportement phénologique du modele pour ces PFT. Les relations faisant in-
tervenir des variables normalisées par la surface plutot que la masse foliaire ont été privilégiées
lorsque cela était possible (Lloyd et al., 2013; Osnas et al., 2013). Cependant, aucune relation PFT-
spécifique liant Lsge cri; a I'azote foliaire surfacique n’a pu étre récupérée de la littérature. Nous
avons donc conservé les relations normalisées par la masse foliaire (table 5.6). Nous pouvons
voir pour ces relations que le coefficient de corrélation est faible. Leur utilisation sera discuté en

section 5.4.

Deux configurations ont été testées : La premiere correspond aux simulations avec seule-
ment la coordination de la photosynthése et sera dénommée ORCco. Dans cette configuration
seuls Vemaxys et Jmaxps sont calculés. La seconde configuration correspond aux simulations
avec la coordination de la photosynthése couplée au LES (ORColes). Dans cette configuration

vont varier non seulement Vcmaxps; et Jmaxps mais aussi SLA et Lyge cri¢ (Fig.5.2).
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TABLE 5.6 — Relations liant SLA (ou LMA=1/SLA) et Lgge,cri: aux concentrations en azote rapportées a la
surface foliaire N, (gN m~2) ou 4 la masse N, (gN gMS™!).

PFT Relation R? nb source
décidus
3,6,8,9) logio (Lage,crit):—0.21+0.86.10g10(Nm) 0.03 96 Wright et al. (2005b)
coniféeres
semp&r;’;re“ts 10810 (Lage,crif)=-0.59+1.42.10g10(N ) 0.1 186  Wrightetal. (2005b)
’
feuillus
semp(ezr;rents logio0(Lage,crir)=-0.71+1.36.10g10 (N ) 0.15 136  Wright et al. (2005b)
»
herbacées C3
(10) 10810 (Lage,crir)=-0.90+0.89.10g19 (N ;) 0.42 113  Wright et al. (2005b)
C“lt(‘i;‘;s cs 10g10(Lage,crif)=-0.74+0.66.10g10(N ) 03 38  Wrightetal (2005b)
Tous log10(Lage,crir)=1.308-1.465.10g10 (N ;) 0.42 706 Wright et al. (2004)
Tous loglo(Lage'crit)=1.066-0.472.log10(Na) 0.04 706 Wright et al. (2004)
Tous log;10(LMA)=1.803+0.898.10g19(N,) 0.34 1958 Wright et al. (2004)

5.2.3 Simulations historiques et futures

Les simulations ont étés générées par ORCstd, ORCve et ORColes a une résolution spatiale
de 0.5°. Plusieurs simulations ont été réalisées sur les périodes historiques (1901-2013) et futures
(2013-2100) afin d’étudier 1) la variabilité spatiale et temporelle des traits simulés et 2) le com-
portement dORCHIDEE et I'impact de telles variations sur les sorties du modele. Nous avons
utilisé le scenario climatique RCP8.5 ([CO2]=935.9ppm en 2100) du modele de I'IPSL(Dufresne
etal., 2013), tandis que les simulations historiques ont étés réalisées avec les données climatique
du CRUNCEP (lien vers les données).

Les simulations avec ou sans variations des traits, ainsi que les périodes historiques et futures
ont été initialisées indépendamment. Pour la période historique, un spin-up semi-analytique
(Lardy et al., 2011; Xia et al., 2012; Naudts et al., 2014) a été réalisé afin de mettre a I'équilibre
les différents pools de carbone du sol. Durant cette mise a I’équilibre le modéle a recyclé les
données climatiques de 1900 a 1920 et la concentration en CO, était fixée a 287.14 ppm (1860).
Durant cette phase, la distribution de la végétation, des cultures et paturages correspond a la
distribution de 1860 issue de la base de données HYDE (Klein Goldewijk et al., 2011; Hurtt et al.,
2011). La mise a I’équilibre du sol est suivie d'un second spin-up de 200 ans afin de mettre la
végétation a ’équilibre. Finalement une simulation transitoire de 1861 a 1900 est réalisée en re-
cyclant les données climatiques 1900-1920 mais cette fois ci avec des concentrations variables
de CO> (Stocker et al., 2013) et une végétation imposée correspondant a la distribution de la vé-
gétation actuelle pour les simulations (Poulter et al., 2015).

Pour la période future, les sols ont été mis a I'équilibre par un spin-up semi analytique en recy-
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clant les années climatiques 1960-1990 et une concentration en CO» fixe correspondant a I'an-
née 1960, soit 316.40 ppm. La végétation imposée cette fois ci correspond a la végétation utilisée
pour le reste des simulations. Un second spin-up de 200 ans a ensuite été réalisé dans les mémes
conditions afin de mettre la végétation a I’équilibre.

La version d'ORCHIDEE (1.9.6) utilisée dans cette étude ne prend pas en compte le cycle de
I'azote. De méme les perturbations anthropiques et naturelles telles que les feux de foréts, la
gestion forestiere ou les modifications d'usage des sols, n’ont pas été prises en compte dans les
simulations. Cette étude ne visant pas a quantifier les variations futures des cycles biogéochi-
miques simulés par ORCHIDEE, nous réduisons ainsi le nombre de facteurs ayant une influence
sur notre analyse de sensibilité du modele face aux variations de traits. Pour les mémes raisons,
lavégétation a été imposée tout au long des simulations et le module de dynamique désactivé. La
carte de végétation utilisée pour les différentes simulations provient de Poulter et al. (2015). Les
données de sol proviennent de la base HWSD (Harmonized World Soil Database Nachtergaele
etal. 2012).

5.2.4 Acclimatation des traits

Les relations empiriques de VE15 sont définies a partir des données TRY qui regroupent ma-
joritairement des sites différents. L'utilisation de ces relations sous-entend par conséquent qu'’il
y a une équivalence entre évolution spatiale et temporelle, ce qui n’est probablement pas le cas.
On peux émettre I'hypothése que ces relations refletent une acclimatation des traits sur le long
terme.

Nous avons donc poussé 'analyse en regardant ici I'impact de différentes durées d’adaptation
sur la valeur des traits simulés et leur impact sur les variables biogéochimiques. Pour cela nous
avons mis a jour la valeur de chaque trait tous les ans, soit en considérant les données clima-
tiques moyennes de I'année précédente tel que dans VE15 (apres nommée 1a), soit sur une
moyenne glissante considérant les 5 (aprés nommeée 5a) ou bien les 15 dernieres années (apres
nommeée 15a).

Limpact de 'adaptation des traits aux concentrations de CO, (aprés nommeée -CO,) a été ana-
lysé en activant ou désactivant les relations 5.2 et 5.3.

Afin d’avoir une analyse robuste de I'impact de la variation des traits sur les cycles biogéo-
chimiques modélisés, nous avons défini un indice de confiance (IC) basé sur la valeur des traits

simulés (Eq.5.9).

pft
ICape=)Y_ (ICyp x vegetfracys;) (5.9)
0 pft
IC= and Z vegetfracyrr =1
1

Pour chaque pixel et chaque trait, nous avons considéré de bonne qualité (IC=1) seulement les
valeurs simulées comprises dans les distributions observées pour chaque PFT et chaque trait.
Ce critére s’applique principalement aux simulations historiques et présentes car, a priori, les

valeurs futures peuvent sortir de la distribution actuelle des traits. Lorsque la valeur simulée
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est en dehors de cette distribution, IC est mis a 0. L'indice de confiance final utilisé (IC,y.)
correspond a la somme des indices pour chaque PFT pondéré par la fraction de végétation de
chaque PFT sur le pixel. Cet indice est moyenné selon le pas de temps utilisé pour la mise a jour

des traits, soit 1a, 5a ou 15a.

Dans les résultats présentés ci-dessous, nous mettons en parallele des valeurs de traits
estimés par deux méthodes différentes. Cependant le nombre de traits variables est différent
selon les méthodes utilisées. Avec ORCve, seuls Vcmaxys, Jmaxys et SLA varient tandis que seuls
Vemaxps, SLA et Lage,crir SNt variables avec ORColes. C’est pour cette raison que les estimations
de flux issus de ces deux méthodes ne sont pas directement comparables et seront principale-
ment mis en regard des estimations de la simulation standard avec des valeurs de traits fixes.

Toutes les simulations sont listées en table 5.7.

TABLE 5.7 — Liste des simulations effectuées.

. . . L. Traits .
Simulation Description Variables
calculés
ORCstd Simulation standard avec traits fixes - -
Simulation avec relations empiriques Vemaxgs, .
ORCve (1a) L . . .. climat + CO,
trait-climat et trait-CO,, mises a jour annuelle Jmaxys, SLA
Simulation ORCve sans la sensibilité des traits Vemaxys, .
ORCve-CO, .. 25 climat
au CO», mise a jour annuelle Jmaxys, SLA
Simulation ORCve, mise a jour sur une Vemaxps, .
ORCve_5a . J 25 climat + CO,
moyenne glissante de 5 ans Jmaxys, SLA
Simulation ORCve, mise a jour sur une Vemaxos, .
ORCve_15a . ) 25 climat + CO,
moyenne glissante de 15 ans Jmaxys, SLA
. . . Vemaxs,
Simulation avec la coordination de la .
ORCco N N Jmax/Vemax climat+CO,
photosynthese, mise a jour annuelle
constant
Simulation ORCco couplée au LES, mise a jour Vemaxys, .
ORColes P J 25 climat+CO»,

annuelle

SLA, Lage,crit
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5.3 Résultats

5.3.1 Distribution et pertinence des traits simulés

Cette section analyse la pertinence des traits simulés par les deux méthodes et compare les
valeurs obtenues par rapport aux valeurs prescrites dans la version standard d’ORCHIDEE. Ainsi

nous cherchons a voir si ces deux approches peuvent étre appliquées a I’échelle globale.

5.3.1.1 vialesrelations empiriques traits-climat

Lutilisation des relations définies avec le meilleur coefficient de détermination ne permet
pas de calculer les valeurs de traits sur certaines zones climatiques pour les PFTs 2,3,5 et 10
(Fig.5.3).

FS
PFT 2,5

latitude

TR S S S E S—

FD
PFT
3,6,8

latitude

F TR S S S S E—"

cs
PFT 4,7

latitude

F TR S T S N

d° 106°E 106°W d" 106°E
longitude longitude

FIGURE 5.3 - Distribution spatiale des IC (0-1) moyens pour Vcmaxys pour FS, FD et CS et pour 1) les
relations issues du meilleur R? ou 2) les relations définies avec un nombre de variables climatiques réduit
sur la période 1990-2000. IC=1 signifie que la valeur du trait calculé est située dans la distribution obser-
vée. IC est pondéré par la fraction de végétation des PFTs. Les points bleus représentent les observations
de la base TRY (a titre d’'information car incomplétes par rapport a 'étude de VE15). Lorsque la zone est
blanche, le PFT n’est pas présent.

En effet on remarque par exemple que les valeurs d’ IC sont relativement faibles dans '’hémi-
sphere nord et autour de I'équateur, traduisant des zones dans lesquelles les valeurs de Vemax,s
calculés sont souvent en dehors de la distribution réelle observée (Figure 5.4A). Malgré cela, la
distribution des traits simulée est comparable a la distribution standard en considérant des traits
fixes.

A l'inverse, 1'utilisation de relations moins robustes, mais définies avec moins de variables ex-
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plicatives (section 5.2.1, tables 5.4 et 5.5), permet de simuler des valeurs de traits sur des zones
géographiques et climatiques plus larges (Figure 5.4B). En revanche, malgré un IC en moyenne
plus élevé, on peut observer des différences plus importantes de Vcmax,s pour les PFTs tropi-

caux comparativement aux simulations standards.

A B

FIGURE 5.4 — Comparaison des Vemaxys simulés sur la période historique avec deux relations différentes
(section 5.2.1, tables 5.4 et 5.5) définie A) par le meilleur R2, B) un nombre minimal de variables. Le pan-
neau supérieur représente la valeur moyenne de IC-Vcmax (noir) ainsi que I'erreur standard associée en
fonction de la latitude. Le panneau inférieur représente la valeur de Vemaxys en fonction de la latitude
dans la configuration ORCstd (rouge) ou ORCve (noir).

En ce qui concerne Jmax,s, 'utilisation de relations avec moins de variables explicatives per-
met de calculer des valeurs pertinentes sur des zones géographiques plus larges. A I'inverse de
Vemaxys, on note peu de différences dans la distribution des traits quelque soit la relation uti-
lisée (Fig.S5.1). Pour SLA, nous possédons un nombre suffisant d’observations. Ainsi les valeurs
de SLA simulées ne sont jamais en dehors des distributions observées (Fig.S5.2).

On trouve une certaine cohérence au fait que les modeles sont dans I'incapacité d’estimer
des valeurs de traits correctes dans les zones ot les PFTs ne sont pas présents. En revanches on
remarque que certains traits ne sont pas correctement estimées malgré la présence des PFTs.
Cela pose la question de la généricité des relations utilisées et de leur capacité a prédire les va-
leurs de traits futures si elles ne permettent pas de retrouver les distributions de traits actuelles.
Utiliser des relations avec moins de parametres conduit a un coefficient de corrélation plus
faible, mais aussi des relations qui peuvent s’appliquer plus globalement, sans se retrouver avec
des valeurs simulées en dehors de la distribution observée. Par conséquent, nous avons choisis
d’utiliser ces relations pour le reste de notre analyse, méme si les valeurs de R? s’en trouvent
réduites (Tables 5.1 et 5.2).
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Lorsque I'on regarde par groupes de PFTs (Figure 5.5), on observe que les indices de
confiance sont les plus élevés pour SLA (en rouge). Pour les feuillus sempervirents (Fig.5.5FS),
les traits sont correctement calculés dans la zone de distribution des PFTs, et on remarque que
I'IC des trois traits diminue vers les hautes latitudes. Les valeurs pour les trois traits sont par
ailleurs comparables aux valeurs prescrites dans ORCHIDEE a I'exception de Vemax autour de
I'équateur. Pour ce groupe de PFTs, on observe que le ratio Jmax/Vcmax est proche de 2, et est
comparable a la valeur prescrite par défaut dans le modele (Fig.5.6FS).

Pour les feuillus décidus, on observe des valeurs de Jmaxys systématiquement en dehors des
seuils tolérés (courbe jaune). Les valeurs simulées pour Vecmaxps et Jmaxys sont comparables
aux valeurs prescrites dans ORCHIDEE mais leur ratio est inférieur de moitié a la valeur prescrite
par défaut (Fig.5.6FD). On remarque aussi que les valeurs de SLA calculés sont le double des

valeurs prescrites dans I'hémisphere Nord (Fig.5.5FD).
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FIGURE 5.6 — Distribution latitudinale du ratio Jmax/Vcmax sur la période historique pour les feuillus
sempervirents (FS), les feuillus décidus (FD) et les coniferes sempervirents (CS). Les lignes en pointillés
rouges représentent les valeurs standards d ORCHIDEE.

Finalement pour les coniferes sempervirents, on remarque que Vcmaxys et Jmaxys ne sortent
pas des distributions observées hormis dans la zone de répartition des PFTs tandis que SLA est
en moyenne correctement estimé sur tout le profil latitudinal. Malgré des valeurs simulées qui
restent dans la gamme de variations tolérée, les valeurs de Vcmaxys et Jmax,s entre 20°N et 70°N
restent élevées, avec un ratio Jjmax/Vecmax autour de 4, ce qui est le double des valeurs standards
et communément observées (Fig.5.6CS). La zone de prédiction de Vcmaxys et Jmaxys est res-
treinte aux zones de présence des PFTs 4 et 7. Labsence de ces PFTs dans les basses latitudes ne
pose donc pas de probleme a I'utilisation de ces relations. Cependant, leur incapacité a estimer
les traits sur une zone géographique plus large souleve la question de leur usage pour des pro-

jections futures. Les valeurs de SLA sont comparables aux valeurs prescrites dans ORCHIDEE.

5.3.1.2 viala coordination de la photosynthese

Les valeurs de traits estimées a partir de la coordination de la photosynthése n’ont pas été

bornées. Il n'y a donc pas d’indice de confiance comme précédemment. Du fait que toutes les
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relations sont liées a N,, on peut remarquer des profils similaires pour chaque trait et chaque
groupe de PFTs (Fig.5.7).

Pour les feuillus sempervirents, les valeurs de Vemax,s sont comparables avec les valeurs
standard d’ORCHIDEE. En revanche on peut remarquer que les valeurs de SLA sont le double
des valeurs prescrites en milieu tropical. Les valeurs de Lge cri¢ sont réduites de 200 jours par
rapport a ORCstd.

Pour les feuillus décidus, les valeurs de Vcmaxys sont équivalentes aux valeurs d’ORCstd en
milieu tropical mais sont doublées sur le reste du profil (Fig.5.7B-ii). Les valeurs de SLA sont
toutes sous-estimées par rapport aux valeurs standards, tandis que les valeurs de Lgge crir sont
légérement surestimées d'une dizaine de jours.

Enfin pour les coniferes sempervirents, les valeurs de Vemax;,s sont surestimées dans la zone de
répartition du PFT. En revanche les valeurs de SLA sont tres fortement surestimées sur tout le

profil latitudinal, et Lsge crir SOus-estimé par rapport aux valeurs ' ORCHIDEE.

Il est important de rappeler que la coordination donne une valeur d’azote optimale, c’est a
dire une valeur que la plante atteindrait sans limitation d’azote puisque le cycle de I'azote n’est
pas représenté dans cette version d ORCHIDEE. On s’attend donc a retrouver des valeurs plus
forte simulées via ORColes, et ceci en particulier 1a o1 'on retrouve des limitations en azote
plus fortes comme c’est le cas pour les coniféeres principalement présents dans des milieux peu
fertiles.

Pour tous les PFTs et tous les traits, des différences importantes sont notables par rapport aux
valeurs de références d'ORCHIDEE, cependant la distribution et la gamme de variation des
différents traits restent cohérentes par rapport aux distributions observées (Tables 5.1,5.2). Par
ailleurs, on peut remarquer certain gradients latitudinaux qui font écho a des observations. C’est
la cas par exemple de Lqge cri¢ dans les hautes latitudes qui tend a augmenter pour les coniferes
(Reich et al., 2014) et a diminuer pour les décidus (Wright et al., 2005b). Ce comportement n’est

pas explicitement représenté dans ORCHIDEE et résulte de la coordination de la photosynthese.

Avec les deux approches nous retrouvons en moyenne des valeurs de traits cohérentes
avec les valeurs observées et initialement prescrites dans ORCHIDEE. Si 'on compare ORCve
et ORColes, on remarque cependant des profils opposés pour Vcmaxys et SLA entre les deux
approches bien que l'on s’attendrait a observer certaines similitudes. Nous allons a présent

regarder I'évolution temporelle et spatiales des différents traits avec ces deux approches.
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5.3.2 Evolution spatiale et temporelle des traits

Dans cette section nous étudions I'évolution des traits pour les périodes historiques et fu-
tures. Limplémentation d'une variabilité au sein des traits permet de prendre en compte I’adap-
tation de ces traits face aux changements du climat. La question principale qui nous intéresse
est donc de comprendre comment le changement déja intervenu a pu jouer sur 'adaptation des

traits et comment les changements a venir vont impacter leur évolution.

5.3.2.1 Simulations historiques

La figure 5.8 représente I’évolution spatiale et temporelle de la différence relative ORCve-
ORCstd (Fig.5.8a,b,c) ou ORColes-ORCstd (i,ii,iii) de Vcmaxys par rapport a la moyenne sur la
période 1901-1910. Pour les trois groupes de PFTs (a,i-FS, b,ii-FD et c,iii-CS), on remarque une
stabilité sur le long terme des valeurs de Vcmax,s simulées par ORCve sur la période historique.
Les variations inter-annuelles sont importantes avec ORCve ou Vemaxys peut varier de plus de
40% entre deux années consécutives dans les zones de répartition des PFTs (Fig.5.8a,b,c). Ce
résultat suggere que les relations empiriques établies a partir des données de la base TRY sont
trés sensibles au climat et pose la question de 'usage de relations calibrées a partir de données
spatiales pour des prédictions temporelles.

En revanche on remarque une diminution globale et graduelle de Vcmax;,s estimé via ORColes
a partir de 1980 pour les trois groupes de PFTs. Dans cette configuration, les variations inter-

annuelles sont faibles.

En ce qui concerne I'évolution de SLA, les deux simulations réagissent différemment. Les va-
leurs de SLArestent stables de 1901 a 1980. A partir de 1980 jusque 2014, on observe en effet une
légere diminution d’environ 10 % du SLA par rapport a la moyenne sur la période 1901-1910,
simulé via ORCve au niveau équatorial et dans I’'hémisphere Nord. A I'inverse une augmenta-
tion du SLA d’environ 10% est notable lorsque celui ci est estimé a partir d’ORColes (Figure 5.9).
La variabilité inter-annuelle reste plus élevée avec ORCve qu’avec ORColes, cependant on re-
marque qu’elle est plus faible que la variabilité observée pour Vcmax,s et ne dépasse pas 10%.

Tout comme pour SLA, on observe une légere augmentation de Lyge crir €stimé via ORColes
pour les trois groupes de PFTs (Fig.5.10). Cependant cette augmentation de Lage,cri; Sur la pé-

riode historique reste négligeable, inférieure a 1% par rapport a la période 1901-1910.

Lorsque 'on s’intéresse a la distribution spatiale des traits, on remarque que les valeurs de
Vemax;s calculées par les deux méthodes sont globalement plus élevées (de plus de 50%) dans
I'hémisphere nord et moins élevées d’environ 30% dans ’hémisphére sud par rapport aux va-
leurs standards d’'ORCHIDEE (Fig.5.11a et 5.12a). Avec la coordination de la photosynthése on
remarque cependant que les valeurs de Vcmax,s sont plus proches des valeurs standards que
lorsqu’elles sont estimées via ORCve qui simules des valeurs 150% plus hautes dans ’hémisphere

nord.
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FIGURE 5.8 — Représentation de I'évolution spatio-temporelle de la différence relative de Vemaxys par rapport a la moyenne sur la période 1901-1910 pour les simulations
historiques (1901-2014) pour a-i) FS, b-ii) FD et c-iii) CS avec ORCve-ORCstd (a-c) ou ORColes-ORCstd (i-iii). La courbe supérieure représente IC et la distribution de la
végétation tels que dans Fig.5.5 et 5.7. Au centre est représentée 1'évolution de la moyenne latitudinale au cours du temps. La courbe inférieure représente la moyenne

latitudinal de Vemaxys sur 2000-2014 en pmol m s L.
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FIGURE 5.10 — Représentation de I'évolution spatio-temporelle de la différence relative de Lage,crir par
rapport a la moyenne sur la période 1901-1910 pour les simulations historiques (1901-2014) pour a-i) FS,
b-ii) FD et c-iii) CS. Se référer a Fig.5.8 pour la 1égende.
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FIGURE 5.11 - Distribution spatiale des différences relatives (en %) entre ORCve et ORCstd pour
a) Vemaxys et b)SLA. Des valeurs rouges représentent une surestimation des traits simulés par rapport
a ORCstd. Sont représentés en haut et a droite les profils des moyennes latitudinales et longitudinales.

La distribution des valeurs de SLA est légerement différente selon les deux simulations
(Fig.5.11b et 5.12b). Dans I'hémisphere Nord, les valeurs de SLA sont plus élevées que les va-
leurs standards lorsqu’elles sont estimées par ORColes (Fig.5.12b) et en moyenne plus faibles
lorsqu’elles sont estimées par ORCve (Fig.5.11b). En revanche la distribution spatiale au niveau
de I'hémisphere Sud est quasiment identique dans les deux cas.

Que ce soit pour Vemax ou SLA, on observe une bonne cohérence des patterns spatiaux ob-
tenus avec ORCve et ORColes comparés a ORCstd. Dans ’hémisphére nord on observe une cor-
relation positive o1 I'on tend a faire augmenter a la fois Vcmax et SLA avec ORCve comparé a
ORCstd. A I'inverse dans ’hémisphere sud on observe une diminution de Vemax et une aug-
mentation de SLA au niveau de I'équateur. Les similitudes observées entre les deux approches
montrent que le cadre conceptuel d’ORColes permet de déterminer des traits cohérents avec

ORCve qui représente une extrapolation empirique des observations, ce qui tend a valider I'ap-
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proche de la coordination.
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FIGURE 5.12 - Distribution spatiale des différences relatives (en %) entre ORColes et ORCstd pour
a) Vemaxys et b)SLA. Des valeurs rouges représentent une surestimation des traits simulés par rapport
a ORCstd. Sont représentés en haut et a droite les profils des moyennes latitudinales et longitudinales.

5.3.2.2 Projections futures

L'évolution des profils latitudinaux de Vcmax;s avec le scenario RCP8.5 de I'IPSL sont simi-
laires aux simulations historiques. On remarque dans la Fig.5.13, que les valeurs de Vcmaxys
estimées par ORCve restent stables sur le long-terme pour FS et FD (Fig.5.13a,b) suggérant ici
encore que des relations calibrées avec des données spatiales ne sont pas adaptées pour repré-
senter la variabilité temporelle des traits. A I'inverse, Vcmax,s tend a diminuer fortement dans
les hautes latitudes pour CS, de plus de 40% en 2080 comparé a la période 2006-2016, et a aug-
menter de plus de 60% dans les basses latitudes (Fig.5.13c).

Lorsque Vemax,s est estimé par ORColes, on remarque pour les trois groupes de PFT une
diminution allant jusqu’a plus de 20% de Vcmaxys sur la quasi totalité du profil (Fig..5.13i-
iii). Ce résultat peut s’expliquer par 'augmentation des concentrations en CO, qui augmente
I'efficacité du Vemax et non celle de Jmax. Du fait que le ratio Jjmax/Vcmax est constant cela
implique que la régénération de la RuBP devient de plus en plus limitante et donc que la plante
a besoin de moins d’azote. La variabilité inter-annuelle reste élevée avec ORCve, jusqu’a plus
de 30% dans certain cas, comme par exemple pour les coniferes sempervirents (Fig.5.13c). A

I'inverse, la variabilité inter-annuelle de Vemax,s est en moyenne inférieure a 10% avec ORColes.

On remarque une diminution globale de 30% de Jmax,s comparé a 2006-2016 pour FS
estimé via ORCve. Pour FD, on note aussi une diminution de 10 a 20 % de Jmax,s dans '’hémi-
sphére Sud tandis que I'évolution reste quasiment stable dans I’hémisphére Nord. Enfin pour
CS, I’évolution de Jmax,s simulé par ORCve dans 'hémisphére Nord est 'opposé de la coordi-

nation de la photosynthese avec une augmentation d’environ 30 % sur le long terme (Fig.S5.4c¢).
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FIGURE 5.13 - Représentation de I'évolution spatio-temporelle de la différence relative Vcmax;s par rap-
port ala moyenne sur la période 2006-2016 pour les projections futures (2006-2090) pour a-i) FS, b-ii) FD
et c-iii) CS avec ORCve-ORCstd (a-c) ou ORColes-ORCstd (i-iii). La courbe supérieure représente IC et la
distribution de la végétation tels que dans Fig.5.5 et 5.7. Au centre est représenté 1’évolution de la moyenne
latitudinale au cours du temps. La courbe inférieure représente la moyenne latitudinale de Vemax,s sur
2040-2050 (trait plein) et 2080-2090 (pointillés) en pmol m=2s~ .

Avec les ORCve, SLA tend globalement a diminuer de 10 a 20% sur le long terme par rapport
a la période 2006-2016 (Fig.5.14). Seul le SLA pour les feuillus sempervirents augmente de plus
de 30% au niveau des latitudes 40°S et 50°N (Fig.5.14a), ce qui fait écho a I’évolution observée
avec ORColes (Fig.5.14i).

Lorsque SLA est estimé a partir de la coordination de la photosyntheése, on remarque une
augmentation globale des valeurs d’environ 40% comparé a 2006-2016. Pour les feuillus décidus
(Fig.5.14ii), les valeurs de SLA sont méme doublées a partir de 2060 en milieu tropical compara-
tivement a la période 2006-2016. Enfin I'évolution de Lyge crir Simulé avec la coordination de la

photosynthese est quasi-nulle pour les trois groupes de PFT (<1% ; Fig.S5.5).

Nous retrouvons certaines similitudes avec les deux approches. On observe une régulation
négative du Vcmaxys dans les deux cas, cependant ORCve et ORColes prédisent des évolutions

opposées pour SLA. De méme nous avons pu constaté une variabilité inter-annuelle forte des
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traits simulés avec ORCve et une évolution moins importante qu’avec ORColes pour les projec-
tion futures. Ces résultats remettent en cause l'utilisation de relations calibrées a 'aide d’obser-
vations spatiales dans le but de prédire I'évolution temporelle des traits. Ces différents aspects

sont interprétés et discutés en section 5.4.
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FIGURE 5.14 - Représentation de I’évolution spatio-temporelle de la différence relative de SLA par rapport
a la moyenne sur la période 2006-2016 pour les projections futures (2006-2090) pour a-i) FS, b-ii) FD et
c-iii) CS. Se référer a Fig.5.13 pour la 1égende.

5.3.3 Impact dela variation des traits sur les flux de carbone

Nous avons vu dans les section 5.3.1 et 5.3.2 que les distributions et 1’évolution des traits
sont différentes d’'une approche a I'autre. Dans les section suivantes nous allons regardé quels
sont leurs impacts sur les GPP simulées. Les différentes GPP simulées seront comparées a deux
jeux d’observations issus des données de télédectection MODIS (données annuelles a 1km de
résolution MOD17A3) et des données de Jung et al. (2011).

5.3.3.1 Différences d’estimation de la GPP

Les valeurs de GPP estimées par ORCve sont similaires a ORCstd pour les feuillus décidus

et les coniferes sempervirents sur la période 2000-2010 (Fig.5.15b,c). Pour FD, les profiles latitu-
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daux sont cohérents avec les observations dans les basses latitudes, cependant la GPP est forte-
ment surestimé (>50%) dans les hautes latitudes (>30°N). Pour les coniféres, ORCstd reproduit
bien le profil de GPP observé tandis qu’'ORCve tend a la surestimé de 20% dans les trés hautes
latitudes (>60°N).

En revanche pour les feuillus sempervirents la GPP simulée par ORCstd et ORCve ne permettent
pas de reproduire les GPP observées. La GPP simulée par ORCve est plus faible de moitié au ni-
veau équatorial et plus forte de 25% dans 'hémispheére nord (Fig.5.15a) par rapport a ORCstd.
Cela s’explique principalement par I'incapacité d’'ORCve a estimer Vcmax pour ce groupe de

PFTs (Fig.5.11).

Avec la coordination de la photosyntheése, on s’attend a ce que la GPP simulée soit plus forte
que la GPP observée du fait que la plante se retrouve en conditions optimales sans limitation
d’azote. Or on remarque que la GPP simulée dans les basses latitudes avec ORColes permet de

représenter correctement la GPP observée par MODIS et Jung et al. (2011).
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FIGURE 5.15 - Distribution latitudinale de la GPP en kgC m~2an~!pour la période 2000-2010 pour ES, FD
et CS.
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Dans les hautes latitudes (>30°N) en revanche, on remarque bien une surestimation de la
GPP simulée par ORColes comme attendu, ce qui peut s’expliquer par les valeurs plus fortes
simulées pour Vcmasx.

Ce résultat suggere que I'assimilation dans les basses latitudes est moins limitée par I’azote que

dans les hautes latitudes.

Lorsque 'on regarde les différences spatiales des flux de GPP simulés par ORCstd, ORCve et
ORCcoles par rapport aux observations de Jung et al. (2011) (Fig.5.16), on remarque des diffé-
rences notables entre les deux approches. Lapproche ORCve tend a surestimer la GPP dans I'hé-
misphére Nord et a la sous-estimer au niveau de I'équateur (Fig.5.16b). Cette sous-estimation
est liée a I'incapacité du modeéle a estimer les valeurs de Vcmax (section 5.3.1). Pour ORCcoles,
les différences spatiales sont comparables a ORCstd. On remarque une bonne correspondance
des GPP simulées et observées au niveau de I'équateur. Cependant la GPP est sous-estimée dans
les zones arides en dépit de se trouver dans une configuration “optimale” (Fig.5.16¢). Cette sous-

estimation de la GPP est liée a des valeurs de Vcmaxys basses dans ces régions (Fig.5.12).

Lty sk

FIGURE 5.16 — Représentation spatiale de la différence relative moyenne de la GPP (%) par rapport aux
observations de Jung et al. (2011) pour a) ORCstd, b) ORCve et ¢) ORColes de 1982 a 2011.
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5.3.3.2 Impact sur les projections futures de la GPP

Dans la section précédente nous avons constaté des différences dans la distribution spatiale
des GPP simulées par ORCve et ORColes. Dans cette section nous allons analyser 'impact de la

variabilité des traits sur I'évolution temporelle des GPP simulées par les deux approches.

La valeur absolue de la GPP simulée avec ORCstd, ORCve ou ORColes est différente d'une
configuration a I'autre. Sur la période 2000-2010, la GPP globale avoisine 113.2+9 PgC an™'avec
ORCstd et 102.7+11.5 PgC an~'pour ORCve, ce qui est cohérent avec les valeurs estimées a partir
des jeux de données MODIS (111.6+0.6 PgC an~1) etde Jung et al. (2011) (121.6+1.6 PgC an™1).
En revanche, la GPP est de 149.3+6.7 PgC an~'lorsque qu’elle est simulée avec ORColes. Avec la
version standard, les valeurs globales de GPP simulées font écho aux valeurs observées malgré
les différences latitudinales notables pour les feuillus sempervirents et décidus (section 5.3.3.1).
La plus forte GPP simulée par ORColes s’explique par le fait qu’ici Vcmax est en condition opti-

male sans limitation en azote.

La figure 5.17 illustre ’évolution de la GPP moyenne globale par rapport a la période 2000-
2010 pour les différentes simulations avec le scenario RCP8.5 de I'IPSL. Avec la configuration
standard d’ORCHIDEE (en noir), on remarque que la GPP globale augmente linéairement jus-
qu’a atteindre a la fin du siécle plus de 40% de sa valeur de 2010. Toutes les simulations prédisent
un accroissement de la GPP sur le long terme. Malgré des évolutions de traits différentes pour
ORCve et ORColes, nous observons un effet “tampon” de la plasticité des traits sur I'évolution de
la GPP dans les deux cas. Les GPP globales simulées avec ORCve (courbe bleue) et avec ORColes

(courbe rouge) ont un comportement similaire jusqu’en 2090.
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FIGURE 5.17 — Evolution temporelle de la GPP en pourcentage par rapport a 'année 2010 avec ORCstd
(noir), ORCve (bleu) et ORColes (rouge).

En revanche, les variations de GPP sont différentes selon le groupe de PFT considéré. On
peut remarquer que pour tous les PFTs, 'augmentation de la GPP avec ORCve ou ORColes est

toujours inférieure a ORCstd (Fig.5.18), et que le comportement des différentes simulations est
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similaire jusqu’en 2040.

Pour les feuillus sempervirents, on observe un déclin de la GPP simulée via ORCve par rapport a
2010, tandis qu’elle continue d’augmenter avec ORColes a partir de 2040. Ce déclin observé pour
ORCve est principalement lié a I'incapacité du modele a estimer les valeurs de Vcmax dans les
régions tropicales.

Pour les feuillus décidus, on observe une augmentation quasi linéaire jusque 2090 de la GPP via
ORCve, tandis que la GPP ORColes se stabilise a partir de 2040.

Enfin on observe une augmentation de la GPP dans tout les cas avec les coniféeres sempervi-
rents, allant jusque 80% de la GPP de 2010 avec ORCstd, 50% avec ORCve et 30% avec ORColes
(Fig.5.18).

Pour FD et CS, 'augmentation plus faible de la GPP pour ORColes comparée a ORCve s’ex-
plique par la diminution de Vemaxys observée en section 5.3.2 et qui compense ’augmentation
du SLA.
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FIGURE 5.18 — Evolution temporelle de la GPP en pourcentage par rapport a I'année 2010 avec ORCve
(bleu) et ORColes (rouge) pour a)FS, b)FD et ¢)CS
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5.3.3.3 Variabilité spatiale et temporelle de la GPP

La figure 5.19 montre I'évolution sur la période historique de la variabilité spatiale et tem-
porelle moyenne des estimations de GPP pour les différentes simulations. La variabilité spatiale
correspond al’écart-type de la GPP sur toute la grille, calculé chaque année (lignes en pointillés).
La variabilité temporelle correspond a la moyenne glissante sur une période de 15 ans de 'écart

type estimé en chaque point de grille.

On peut remarquer que la variabilité temporelle moyenne est plus faible que la variabilité
spatiale. La variabilité temporelle de la GPP est similaire pour les simulations ORCstd et OR-
Coles, autour de 0.5 TgC an~!, et plus élevée avec ORCve (0.8 TgC an~!). On remarque que
la variabilité temporelle issue des observations est 5 fois plus faible que celle estimée a partir
d’ORCstd et d’ORColes. Sur la période future, on note une augmentation de la variabilité tempo-
relle d’environ 1.25GgC an™entre 2020 et 2090 pour ORCstd et ORCve. En revanche la variabilité

temporelle reste constante pour ORColes.

On observe des différences importantes de variabilité spatiale selon les différentes simula-

tions. Sur la période historique, on note une bonne correspondance entre les variabilités spa-
tiales simulées par ORCve et les observations de Jung et al. (2011) (2.5 TgC an™!). On note aussi
une différence de 0.5TgC an™entre les observations MODIS et de Jung et al. (2011) sur la période
2000-2011. La GPP simulée sur la période historique avec ORColes donne la variabilité spatiale
la plus forte, de 'ordre de 3.5 TgC an™ .
Sur la période future, la variabilité spatiale de la GPP augmente pour toutes les simulations. On
observe une augmentation de 11.3 GgC an~!pour ORCstd sur la période 2020-2090, contre 4.9 et
5.5 GgC an ™~ pour respectivement ORCve et ORColes.

La plasticité des traits réduit donc la variabilité spatiale de la GPP et 'augmentation de cette

variabilité, mais augmente la variabilité temporelle par rapport a I'utilisation de traits fixes.

<
— m e e amme ammem e
Qo eI s Ttneseiiiesen et
o ST e PR SRR LR s et T e -
= o |
E S —— ORCstd
7 —— OHRColes
& o —— ORCve
. MODIS
G- Jung et al.
I —_————— —— temporel
- spatial

1985 1990 1995 2000 2005 2010
year

FIGURE 5.19 - Evolution de la variabilité spatiale et temporelle de la GPP en TgC de 1982 4 2011. La va-
riabilité temporelle correspond a la moyenne glissante de la variance estimée en chaque point sur une
fenétre de 15 ans. La zone grisée correspond a I'écart-type de la variabilité temporelle de la GPP simulée
via ORCve pour toutes les mailles.
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5.3. Résultats

La variabilité temporelle de la GPP est différente selon la localisation géographique consi-
dérée. En moyenne elle est toujours inférieure a la variabilité spatiale (zone grisée de Fig.5.19).
Cependant elle est supérieure dans certaines régions. Sur la période 2000-2010 on observe une
variabilité temporelle de la GPP pouvant atteindre 0.4 kgC m~2an~!dans zone tropicale et au sud
des Etats-Unis avec les données MODIS (Fig.5.20d) et de Jung et al. (2011) (Fig.5.20e). On observe
des variabilités similaires estimées par les deux jeux de données, cependant on note I'absence
de variabilité temporelle de la GPP au niveau des zones de foréts tropicales comme en Amazonie
avec les données de Jung et al. (2011), tandis que les données MODIS révelent une variation de
plus de 0.15 kgC m~2an1.

Les trois configurations ORCstd, ORCve et ORColes simules des variabilités interannuelles
de GPP qui sont deux a trois plus importantes qu’observées, allant jusqu’a 0.9 kgC m~2an™!.
Avec ORCstd et ORColes (Fig.5.20a,c) la variabilité temporelle de la GPP est plus faible dans
I'hémisphére Nord que dans 'hémispheére Sud, tandis qu’avec ORCve (Fig.5.20b) la variabilité
inter-annuelle de la GPP est forte partout. Ce résultat résulte de la forte variabilité inter-annuelle

des traits observée en section 5.3.2.

Limplémentation de traits variables au sein du modéele ORCHIDEE n’a donc pas permis de
reproduire le variabilité temporelle de la GPP. Dans cette étude, nous mettons les traits a jour
tout les ans, ce qui pourrait étre a I'origine de la forte variabilité temporelle observée. Or, dans la
version standard d’ORCHIDEE, la variabilité temporelle est déja importante dans '’hémisphére
Sud et quasi-nulle dans 'hémisphére Nord malgré I'utilisation de traits fixes. D’autres méca-
nismes doivent donc étre a I'origine de ces résultats. Par ailleurs, il est important de rappeler
qu’il s’agit ici de la variabilité obtenue pour un seul modele de circulation global (IPSL-RCP8.5)
et qu’il est nécessaire d’approfondir ces résultats avec d’autres scénarios afin de confirmer ces

résultats.

5.3.4 Facteurs influencant les flux de carbone

Jusqu’a présent nous avons vu que 'ajout d'une variabilité des traits dans ORCHIDEE a un
effet tampon sur I'évolution de la GPP et augmente globalement sa variabilité spatiale et tempo-
relle par rapport aux observations. De méme, nous avons vu un impact différent des traits selon
les PFTs considérés. Dans cette section nous analysons le role d’autre facteurs sur les estima-
tions de GPP, que sont 1) les concentrations atmosphériques en CO», 2) le temps d’adaptation

des traits au climat et 3) I'acclimatation de la phénologie (SLA et Lage,crit)-
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5.3. Résultats

5.3.4.1 Sensibilité aux concentrations en CO,

Lorsque 'on désactive la sensibilité des traits Vcmax et SLA aux concentrations de CO;
(Fig.5.21, courbe verte) on peut remarquer une augmentation de la GPP plus importante a partir

de 2040.
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FIGURE 5.21 — Evolution temporelle de la GPP en pourcentage par rapport a 'année 2010 avec ORCstd
(noir), ORCve (bleu) et ORCve-CO2 (vert).

En revanche la sensibilité au CO, est surtout trés importante pour les feuillus sempervirents
(Fig.5.22a). Avec la sensibilité au CO,, la GPP décline a partir de 2040 tandis qu’elle continue
d’augmenter si les concentrations en CO» ne sont pas prises en compte dans le calcul des traits,
se traduisant par une différence de plus de 20% entre les deux cas.

Limpact sur les deux autres groupes de PFTs est notable mais reste inférieur a 10%.

5.3.4.2 Impact dela durée d’adaptation des traits

Nous avons évoqué en section 5.2.4 I'incertitude liée a I'utilisation de relations définies sur
des gradients spatiaux dans le but de prédire 1'évolution temporelle des traits. Dans cette sec-

tion nous regardons donc la sensibilité des flux de GPP a différents temps d’adaptation des traits.

Limpact de la durée d’adaptation des traits sur la GPP est notable lorsque I'on considére des
temps d’acclimatation longs. La figure 5.23 illustre les différences de GPP lorsque I’on considere
les simulation 5a (pointillés) ou 15a (plein) par rapport a la simulation 1a (mise a jour annuelle
des traits). On peut remarquer qu’avec la simulation 5a, la différence de GPP n'excéde pas 5
PgC an~!comparée a 1a. En revanche la différence atteint jusque 12PgC avec la simulation 15a,
ce qui représente environ 4% de la GPP totale. On remarque par ailleurs 'impact du temps
d’adaptation des traits est maximal vers 2050, mais la différence s’amenuise jusque 2090.
Limpact du temps d’acclimatation est surtout visible pour les feuillus décidus et dans une
moindre mesure pour les feuillus sempervirents. En revanche elle n’est quasiment pas percep-

tible pour les coniféeres sempervirents.
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5. APPROCHE 2 : ACCLIMATATION DES TRAITS AUX CONDITIONS CLIMATIQUES
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FIGURE 5.22 — Evolution temporelle de la GPP en pourcentage par rapport a 'année 2010 avec ORCve
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FIGURE 5.23 — Comparaison de la différence de GPP (PgC) avec les traits mis a jours tous les 5 ou 15 ans
sur la période 2010-2090. En pointillés la différence absolue de GPP entre les simulations 5a et 1a, en trait
plein entre 15a et 1a.
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5.3. Résultats

La modification du temps d’adaptation des traits ne modifie que tres légerement la varia-
bilité temporelle et spatiale de la GPP. Cela suggere que la variabilité des flux de carbone est

principalement gouvernée par le climat plutot que par le temps d’acclimatation des traits.

5.3.4.3 Impact du Leaf Economic Spectrum

Le couplage de la coordination de la photosynthese avec la relation du LES liant SLA a
Lage,crit introduit des interactions complexes sur la GPP. Du fait de la co-variation de Vcemax,
SLA et Lyge crit, On s'attend a trouver des amplifications ou des réductions de la GPP. Dans cette
section nous cherchons donc a analyser I'impact de ces rétro-actions en considérant seulement

Vemax variable tandis que SLA et Lage cri¢ TEStENt constants.
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FIGURE 5.24 - Représentation spatiale de la différence relative moyenne de la GPP (%) par rapport aux
observations de Jung et al. (2011) pour a) ORColes et b) ORCco de 1982 a 2011.

Le couplage du LES a la coordination de la photosynthése a un effet notable sur la distri-
bution spatiale de la GPP. Lutilisation d'une relation de frade-off entre SLA et Lage cri¢ modifie
légerement le profil latitudinal de GPP au niveau équatorial pour FS (Fig.5.24). En effet avec juste
la coordination de la photosynthese, la GPP est en moyenne sous-estimée entre les latitudes 0 et
30°S et 'ajout du LES corrige partiellement cette sous-estimation. On note aussi des différences
dans les hautes latitudes avec une diminution de plus de 20% de la GPP dans ’hémisphere Nord
pour FD qui corrige la surestimation observée avec ORCco. A 'inverse on note une augmenta-
tion d’environ 5% de la GPP pour CS lorsque I'on applique la relation SLA=f(L4ge,cri¢) tandis que
la GPP était déja surestimée avec ORCco. Ce résultat suggere que les relations du LES utilisées
pour ces PFTs sont a reconsidérer.

La GPP simulée par ORCco est équivalente a ORCstd sur la période historique jusque 1975
(Fig.5.25). Tandis que la GPP continue d’augmenter avec ORCstd pour atteindre en 2014 plus de
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FIGURE 5.25 - Comparaison de I'évolution de la différence relative de la GPP simulée avec ORCco et OR-
Coles sur la période 1910-2014 par rapport a la moyenne sur la période 1900-1910.

70% de sa valeur en 1901, elle tend a se stabiliser autour de 20% et a légérement décroitre jusque
2014 avec ORCco. Avec ORColes, la GPP augmente de 1910 a 2014 jusqu’a atteindre environ 40%
de sa valeur initiale.

La stabilisation observée par ORCco est liée au fait que seul Vcmax,s diminue et contrebalance
I'effet de fertilisation du CO, observé dans les autres simulations. Cette stabilisation de la GPP
semble indiquer que la photosynthese est limitée par Wj. Or avec un Vcmaxys fixe, on observe
tout de méme une augmentation de la GPP, ce qui prouve que l'on a pas de saturation liée a
la lumiere. Avec ORColes, la diminution du Vemax,s est contrebalancée par une augmentation

importante du SLA (Lage, cri¢ variant peu) et donc du LAI et de la GPP.

Lajout de la relation entre SLA et Lage,crir a la coordination de la photosynthése a donc un

impact important sur la variabilité spatiale et temporelle des GPP simulées.

5.4 Discussion

5.4.1 Estimation des traits par deux approches différentes

Dans cette étude, nous avons implémenté dans ORCHIDEE deux méthodes permettant de
simuler la variabilité spatiale et temporelle des traits pour les différents PFTs forestiers. La pre-
miere, ORCve, reprend la méthode de Verheijen et al. (2015) et définit des relations traits-climat
basées sur des observations. La seconde, ORColes, assume une optimisation des processus
photosynthétiques et la teneur en azote foliaire a partir de laquelle différents traits peuvent
étre facilement estimés. Il faut donc garder en téte pour l'interprétation des résultats que la
variabilité simulée par 'une ou I'autre des approches ne représente pas les mémes processus :
d'un c6té nous observons une réponse théorique optimale aux conditions environnementales,

de I'autre une extrapolation des observations a I’échelle globale.
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5.4. Discussion

Cohérence des traits simulés: Les valeurs de traits estimées par les deux approches sont cohé-
rentes entre elles et par rapport aux distributions observées. L'approche conceptuelle ORColes
permet de retrouver des valeurs de traits semblables aux valeurs extrapolées par I'approche
ORCve. Que ce soit pour Vemax ou SLA, on observe une bonne cohérence des pattern spatiaux
obtenus avec ORCve et ORColes comparer a ORCstd (Fig.5.11). Ce résultat n'est pas intuitif et
tend a valider I'approche ORColes afin de simuler la variabilité des traits.

Les différences entre les valeurs prédites et observées pour SLA et Lyge crir €stimés via OR-
Coles peuvent étre interprétées par le fait qu’on observe ici des traits estimés a partir de quantité
optimales d’azote foliaire. En effet SLA est largement surestimé, de méme que Lgge crir €st plus
faible pour les espéces sempervirentes (Fig.5.7). La prise en compte des limitations en azote de-
vrait donc permettre d’améliorer les distributions de traits observées. Par ailleurs, on remarque
aucune variation significative de Lage cri¢ (Fig.5.10) suggérant, soit que les relations utilisées ici
ne sont pas adaptées. Malgré I'insensibilité de Lsge ;i au cours du temps, on retrouve certaines
similitudes entre les profils latitudinaux simulés et observés, qui n’étaient pas explicitement pré-
scrits dans ORCHIDEE et découlent donc de la coordination de la photosynthése. Par exemple,
on peut remarquer une augmentation de Lage,crir dans les hautes latitudes simulé par ORColes
qui fait écho aux gradients observés par Reich et al. (2014).

A l'inverse nous avons remarqué l'incapacité d’'ORCve a reproduire correctement les valeurs
de Vemaxys et Jmaxys dans certaines zones. Ce résultat suggére que les relations empiriques
définies a partir d'un nombre insuffisant d’observations ont un pouvoir de prédiction limité et
fonctionnent principalement dans les zones géographiques ot elles ont été définies. De méme,
nous pouvons remettre en cause la généricité des données issues de la base TRY. Pour cette
étude tout les traits ont été utilisés sans normalisation par I'état des peuplement et des condi-
tions de mesures. De méme il s’agit de traits mesurés a 1’échelle foliaire. Or nous avons vu en

section 3 que le modele ORCHIDEE ne peux pas utiliser directement les valeurs observées.

Variabilité spatiale et temporelle: Avec les deux méthodes, nous pouvons observer des diffé-
rences spatiales et temporelles importantes dans |'estimation des traits (Fig.5.11) ce qui souligne
les limites de I'approche PFT classique.

On peut remarquer que les deux approches, qui different dans leur paramétrisation, ont cer-
tains comportements communs. Sur les simulations historiques, aussi bien ORCve qu’ORColes
simulent des valeurs de Vcmaxys plus fortes dans I’'hémisphere Nord par rapport aux valeurs
standard d’ORCHIDEE et plus faibles dans I'hémisphere Sud. De plus ont peut remarquer une
diminution de Vemaxys au cours du temps dans les deux approches, mais plus prononcée avec
ORColes. On a donc une cohérence spatiale des traits simulés.

Pour ORCve, on observe une variabilité temporelle importante des traits, méme lorsqu’ils
sont mis a jours tous les 5 ou 15 ans. Les variations inter-annuelles sont importantes, et on ob-
serve que Vcmaxps peut varier de plus de 40% entre deux années consécutives dans les zones
de répartition des PFTs (Fig.5.8a,b,c). Ce résultat suggere que les relations établies a partir des

observations sont tres sensibles au climat et remet en question la robustesse de cette approche
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pour une utilisation globale.

En revanche, la stabilité d’ORColes (qui est en fait piloté par la coordination) est intéressante
dans la mesure ou I’échelle d’adaptation est assez courte. Les valeurs d’azote sont calculées a
chaque pas de temps mais ont été moyennées afin d’obtenir une variation saisonniére équi-
valente a I'approche ORCve. Avec ORcoles, la faible variabilité temporelle de Lage crir peut étre
expliqué en parti par certaines relations avec un R2 faible. L'utilisation d’une relation liant direc-

tement SLAa Lage crir (Reich et al., 1999) permettrait de corriger ce probleme.

5.4.2 Impact delavariabilité des traits sur le comportement ’ ORCHIDEE

Dans ORCstd, on fait 'hypothese qua la plante ne fait face a aucune limitation en azote ou
de régulation négative liée au CO, (Ainsworth and Long, 2005; Leakey et al., 2012), phénomeéne
observé et discuté sur la surestimation des puits par les modéles sans azote (Thornton et al.,
2007; Zaehle et al., 2010; Piao et al., 2013). La différence de GPP estimée autour 40% entre ORCstd
et les deux approches représente donc tout a fait I'effet "théorique" attendu sans limitation en
azote. ORCve rend compte d’'une part de cette régulation négative du fait que les relations sont
calibrées sur les observations qui intégrent le phénomene et qu'on I’on a représenté de maniere
explicite la fertilisation au CO, (Eq.5.2). Avec ORCve, la fertilisation au CO, sur les estimations
de GPP a impact important et différent selon les PFTs considérés. Limpact est important pour
les feuillus sempervirents. En revanche pour les autres PFTs, 'impact de la fertilisation au CO;
des traits sur la GPP est inférieur a 10% de la GPP totale. Ces différences peuvent s’expliquer par
le manque de données disponibles pour la calibration des parametres pour chaque PFT.

En revanche, on voit que cette régulation négative est une propriété émergente de la coor-
dination de la photosynthése, induisant une baisse du Vcmaxys. Le cadre théorique de la
coordination permet donc d’expliquer en partie cette régulation négative de la GPP.

Les deux approches prédisent une évolution différente de SLA. Avec ORCve, SLA diminue au
cours du temps. Ce phénomene, selon Verheijen et al. (2015) s’explique par le fait que la fertilisa-
tion au CO, implique une augmentation des carbohydrates non structurels (Poorter et al., 2009;
Leakey et al., 2012). A I'inverse, ORColes prédit une augmentation du SLA. Cette augmentation
est aussi cohérente avec le fait qu'une diminution du Vemax;s est associée a une réduction de
I'azote foliaire qui est réalloué a d’autres structures de la plante afin de maximiser le gain de

carbone.

Un deuxieme point qui ressort de cette étude est que la plasticité des traits tend a réduire la
variabilité spatiale de la GPP et surtout qu’elle réduit 'augmentation de cette variabilité observée
avec ORCstd. On sait que I'une des conséquences du changement climatique est 'augmentation
de la variabilité climatique qui se traduit par une augmentation de la variabilité de la production.
La plasticité a donc un effet tampon sur les effets du changement climatique, et 'on note cette
effet tampon dans les deux approches.

Avec ORColes, on s’attend a une surestimation de la GPP dans tous les cas du fait que le systéme
est supposé en conditions optimales de photosynthese. Or, on remarque que la coordination

seule tend a sous-estimer les flux de GPP dans les zones tropicales. De méme, les simulations
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5.4. Discussion

ne prenant en compte que la coordination, prédisent une stabilisation de la GPP au cours du
temps. Couplée au LES, on remarque que la sous-estimation de la GPP dans les basses latitudes
est corrigée. De méme, 'adaptation du SLA contre-balance la diminution du Vemax;s ce qui se

traduit par la disparition du plateau de GPP observé avec ORCco.

Comparaison d’ORCve aux résultats de Verheijen et al. : Les différences observées entre les
résultats de Verheijen et al. (2015) et cette étude peuvent étre expliquées par les structures dif-
férentes de JSBACH et d’ ORCHIDEE. A I'inverse de JSBACH ot phénologie et productivité sont
découplées, les variations de SLA et d’assimilation vont impacter la biomasse foliaire et donc le
LAI dans ORCHIDEE, qui aura lui méme une rétro-action importante sur I’assimilation. Contrai-
rement a ORColes, Lgge,crir N'est pas variable dans ORCve. Or ce trait joue un role prédomi-
nant dans la phénologie et la modulation de I'assimilation. Limplémentation de relations liant
Lage,crir au climat sont nécessaires afin d’approfondir nos résultats. De méme dans notre étude
nous n'avons pas de variables relatives a I'humidité du sol ou méme a la fertilité comme dans

Verheijen et al. (2015), du fait que leur représentation dans ORCHIDEE n’est pas assez robuste.

Impact du temps d’adaptation des traits a la vitesse des changements globaux: Lutilisation
de traits variables a un impact important sur I'évolution de la GPP sur le long terme. En revanche
les relations traits-climat utilisées ici étant calibrées sur des gradients climatiques spatiaux, il
est difficile de distinguer les composantes temporelles et spatiales de I'acclimatation.

En faisant varier le temps d’adaptation des traits de 1 a 15 ans, les différences de GPP qui en
résultent sont minimes quelque soit le type de végétation considéré, et ne dépassent pas 4%
de la GPP totale. De méme la variabilité spatiale est en moyenne supérieure a la variabilité
temporelle de la GPP. Cela prouve que la variabilité est largement pilotée par le climat et que le
choix de la période d’adaptation des traits n’est, a priori, pas un point critique pour I'estimation
de la GPP. En revanche le temps d’adaptation des traits peut avoir un impact significatif dans la
composition des communautés végétales (Meng et al., 2015), ainsi qu’a la réponse des arbres
aux différents stress environnementaux qui seront de plus en plus fréquents (Niinemets and
Keenan, 2014).

On remarque tout de méme certaines régions dans lesquelles la variabilité temporelle est supé-
rieure a la variabilité spatiale. Ce résultat suggere que les relations traits-climat établies sur des

gradients spatiaux ne peuvent pas s’appliquer partout.

5.4.3 Intérét des relations empiriques pour la modélisation a large échelle

Les deux approches ont montré un impact significatif de la variabilité des traits sur les GPP
du modele ORCHIDEE (section 5.3.3). Cependant de nombreuses incertitudes pésent sur ces
méthodes et doivent étre considérées dans l'interprétation des résultats, ainsi que pour leur

implémentation future dans les modéles globaux.
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Comme évoqué en section 5.4.1, les relations empiriques établies sur les observations ac-
tuelles permettent de simuler plus ou moins correctement les valeurs de traits dans les zones
ou elles ont été définies. Dans le cas de 'approche ORCve, les relations impliquant Vemax;s et
Jmax,s ont été calibrées sur un nombre insuffisant d’observations. Bien que l'utilisation de la
moyenne pondérée des communautés permet de réduire les biais au niveau des observations,
beaucoup de relations ont une valeur de prédiction trop faible (Table 5.4) ce qui ne permet
pas de prédire les traits dans toutes les conditions environnementales. On a pu remarquer une
grande sensibilité au type de relations utilisées qui impactent de maniere importante notre
indice de confiance, et par conséquent les capacités de prédiction. L'implémentation de tels

processus dans les modeles globaux nécessite donc d’établir des relations plus robustes.

Alinverse, l'utilisation de la théorie de la coordination de la photosynthese permet d’estimer
de facon plus satisfaisante les valeurs de parametres a la surface du globe. En revanche dans
les deux approches, les relations utilisées sont basées sur des observations récentes. Elles ne
refletent donc probablement pas le comportement réel des traits sur le long terme. De plus, les
relations sont bornées avec ORCve, ce qui nous place dans une approche conservatrice et limite
ainsi ’adaptation des traits au cours du temps. Des incertitudes quant a ’acclimatation de telles
relations au cours du temps, de la réponse des communautés ou méme des interactions avec

d’autres facteurs, restent donc a éclaircir avant de pouvoir les intégrer dans des modeéles globaux.

Dans nos simulations nous avons fixé la composition de la végétation au cours du temps. Or
la réponse au niveau de la communauté végétale peut étre influencée par des modifications de
la composition en PFTs (Meng et al., 2015). Méme si nos résultats suggerent que la variabilité de
la GPP semble principalement étre pilotée par le climat, la variabilité des traits peut influencer
la dynamique de la végétation qui aurait ainsi une rétro-action sur les flux de carbone non né-
gligeable. De récentes études suggerent que le climat n’a qu’'une influence partielle sur les traits
photosynthétiques et phénologiques, et Heberling and Fridley (2012) et Reichstein et al. (2014)

mettent en avant I'influence des facteurs biogéographiques dans la modulation des traits.

Finalement, une des plus grosses difficultés a I'heure actuelle reste de pouvoir séparer cor-
rectement les composantes spatiales et temporelles de 'acclimatation des traits. Les relations
utilisées dans cette étude sont calibrées sur des gradients spatiaux importants, mais sur peu
d’années. Ainsi ces relations ne nous permettent pas de séparer les ajustements rapides de l'ac-
climatation sur le long terme. Yamori et al. (2014) met en avant des capacités d’adaptation dif-
férentes selon le PFT et la voie photosynthétique des différentes espéces. De méme les plantes
qui vivent déja dans un environnement variable auront plus de chance de s’adapter que celles
qui vivent dans un environnement constant (Smith and Dukes, 2013). Ce constat pose la ques-
tion de la capacité d’adaptation des différents PFTs a des changements environnementaux trop
rapides. Malgré un effet relativement faible du temps d’adaptation des traits dans notre étude,
une séparation distincte des ajustements rapides et lents sur des traits est nécessaire si ’'on veut

coupler de telles relations a la dynamique de la végétation.
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5.5 Conclusion et perspectives

Dans cette étude nous avons évalué le role de la plasticité des traits dans le modele global
ORCHIDEE par une approche empiriques et une approche théorique permettant d’estimer les
valeurs de traits photosynthétiques et phénologiques a partir du climat.

Ces deux approches montrent une variabilité temporelle et spatiale des traits importante ce
qui confirme les limites d'une approche par PFTs classique. Dans les deux cas, on observe des
traits cohérents avec les observations et nous montrons un impact important de la variabilité
des traits sur 'assimilation du CO; par les écosystémes forestiers.

Lapproche empirique définie par Verheijen et al. (2015) est soumise a de fortes incertitudes
etles données actuelles ne permettent pas d’obtenir des relations assez robustes pour les utiliser
dans des modeles globaux. A'opposée, I'approche théorique de la coordination de la photosyn-
these permet d’estimer des distributions de traits réalistes et comparables a I’approche empi-
rique. Elle permet aussi de simuler des GPP réalistes sans nécessiter une calibration par des
données d’observations, et on observe des propriétés émergentes de la coordination comme la
régulation négative liée a la fertilisation du CO,. L'approche de la coordination de la photosyn-
these semble donc prometteuse afin d’introduire de la plasticité des traits au sein d ORCHIDEE.
La prochaine étape étant le couplage de cette approche avec le cycle de 'azote dans ORCHIDEE.

Les deux approches soulignent I'effet tampon de la plasticité des traits sur la variabilité spa-
tiale et temporelle de la GPP. La variabilité temporelle des traits ne semble pas beaucoup affecter
la GPP ce qui suggeére que la variabilité spatiale a le plus d’influence. En revanche vu que nos
deux approches sont soumises a de fortes incertitudes, il est difficile de séparer correctement
les composantes spatiales et temporelles de I’acclimatation et des études complémentaires sont
nécessaires afin d’approfondir le lien entre la plasticité des traits et les flux bio-géochimiques.
Différents modeles d’acclimatation sont déja disponibles dans la littérature (Smith and Dukes,
2013) et peuvent étre implémentés dans ORCHIDEE. Afin de pallier aux différentes incertitudes
évoquées en discussion, l'utilisation de modeles mécanistes robustes est préférable a des rela-

tions empiriques définies sur un nombre trop faible d’observations.

Toutes les simulations ont été réalisées avec le modele climatique RCP8.5 de I'IPSL. Une
étude réalisée avec d’autres scénarios, tels que ESM et HADGEM2 (Dunne et al., 2012, 2013; Jones
et al., 2011) ainsi que les scénarios RCP4.5, pourrait permettre d’approfondir notre compréhen-
sion de I'impact de la variabilité des traits sur les sorties du modele ORCHIDEE. Par ailleurs, de
nombreuses interactions entre les traits n'ont pas été prises en compte, mais les premiers ré-
sultats de cette étude sont encouragent I'implémentation de relations supplémentaires. En effet
de nombreuses études mettent en évidence une influence directe du climat sur certains traits
tels que la conductance stomatique (Medlyn et al., 2011) ou encore I'allocation de la biomasse
(Franklin et al., 2012). De méme, de nombreux trade-off sont dépendants de la quantité d’azote
foliaire (Wright et al., 2004; Reich et al., 2006; Walker et al., 2014). En ce sens, I’approche utilisant

la théorie de la coordination de la photosynthese est idéale pour étre couplée au LES.
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5.6 Informations supplémentaires
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Figure S 5.1 - Comparaison des Jmaxys simulés sur la période historique avec deux relations différentes
définie A) par le meilleur R?, B) un nombre minimal de variables. Le panneau supérieur représente la
valeur moyenne de CI (noir) ainsi que l'erreur standard associée en fonction de la latitude. Le panneau
inférieur représente la valeur de Jmax,s en fonction de la latitude dans la configuration ORCstd (rouge)
ou ORCve (noir).
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Figure S 5.2 — Distribution spatiale des IC (0-1) moyens pour SLA pour FS, FD et CS sur la période 1990-
2000. IC=1 signifie que la valeur du trait calculé est située dans la distribution observée. IC est pondéré
par la fraction de végétation des PFTs. Les points bleus représentent les observations de la base TRY (a
titre d’'information car incomplétes par rapport a I’étude de VE15). Lorsque la zone est blanche, le PFT
n’est pas présent.
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Figure S 5.3 - Représentation de I'évolution spatio-temporelle de la différence relative de Jmax,s par rap-
port ala période 1901-19010 pour les simulations historiques (1901-2014) pour a-i) FS, b-ii) FD et c-iii) CS
avec ORCve-ORCstd (a-c) ou ORColes-ORCstd (i-iii). La courbe supérieure représente IC et la distribution
de la végétation tels que dans Fig.5.5 et 5.7. Au centre est représentée 1'évolution de la moyenne latitudi-
nale au cours du temps. La courbe inférieure représente la moyenne latitudinale de Jmaxys sur 2000-2014
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Figure S 5.4 — Représentation de I'évolution spatio-temporelle de la différence relative de Jmax,s par rap-
port a la période 2006-2016 pour les projections futures(2006-2090) pour a-i) FS, b-ii) FD et c-iii) CS avec
ORCve-ORCstd (a-c) ou ORColes-ORCstd (i-iii) (Iégende cf. Fig.S5.3).
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Figure S 5.5 — Représentation de I'évolution spatio-temporelle de la différence relative de Lage, crir par
rapport a la période 2006-2016 pour les projections futures(2006-2090) pour a) FS, b) FD et c) CS avec
ORColes-ORCstd (légende cf. Fig.S5.3).
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CHAPITRE

APPROCHE 3 : LES TRAITS DU POINT DE VUE DE LA
MODELISATION

’ OBJECTIF de ce chapitre est d’aborder sous un angle nouveau l'inclusion des traits
fonctionnels et des relations de frade-off potentielles dans un modele global de

végétation.

Jusqu’a présent nous avons étudié I'impact des traits et des relations empiriques sur le
comportement du modeéle ORCHIDEE. Dans ce chapitre nous utilisons une approche originale
consistant a étudier les traits et leurs variations du point de vue de la modélisation. En effet, la
prise en compte de la plasticité des traits au sein d'un modele global (chapitre 5) a un impact
important dans la détermination des flux de CO,. Cependant les relations calibrées sur des ob-
servations récentes, et souvent insuffisantes, ne permettent pas de distinguer correctement les
différents facteurs impliqués dans la variabilité des traits ainsi que les différentes composantes

spatiales et temporelles de I'acclimatation.

Ce chapitre propose une nouvelle approche qui a pour but de déterminer la capacité du
modele ORCHIDEE a reproduire I'acclimatation des traits et leur impact sur les flux de carbone.
Cette méthode consiste a déterminer la valeur de différents traits a partir de 'optimisation des
flux de carbone modélisés par ORCHIDEE par rapport a des observations sur site. Lestimation

de ces traits sert alors de base a une analyse cherchant a déterminer si :

— le modele ORCHIDEE est capable de reproduire les GPP observées tout en conservant
des valeurs de traits cohérentes,
— les valeurs des traits optimisés permettent de retrouver les corrélations trait-trait ou bien

trait-environnement observées dans des bases de données indépendantes

Nous décrivons dans ce chapitre les avantages et les incertitudes de cette méthode ainsi que les
résultats préliminaires obtenus et les perspectives d’amélioration et d’utilisation de cette nou-

velle approche.
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% Résumé des résultats principaux
Résultats :

Plusieurs corrélations fortes trait-trait et trait-environnements sont visibles a
I'échelle de I’écosysteme.

Certaines de ces relations sont liées a la structure du modele ORCHIDEE, d’autres
font écho aux observations de terrain.

De nombreuses incertitudes liées a la représentation des processus, a la paramé-
trisation du modéle, a la méthode d’optimisation et aux données d’observations
pesent sur les valeurs de traits optimisés.

La relation SLA=f(Lgge,crir) peut étre implémentée dans ORCHIDEE sans perturber
son comportement.

Le nombre d’années trop faible ainsi que les incertitudes sur les parameétres ne per-
mettent pas de séparer les composantes temporelles et spatiales de la variabilité
des traits .

En revanche la variabilité temporelle des traits est plus faible que la variabilité spa-

tiale, ce qui concorde avec les observations.

Conclusions :

Nous mettons en avant une approche originale qui permet d’étudier les relations
trait-trait et trait-environnement a I’échelle des écosystemes a partir d'une mé-
thode inverse d’optimisation du modele ORCHIDEE par rapport a des observations
de flux de carbone sur site.

Cette approche est encourageante car de nombreuses corrélations fortes obser-
vées a 'échelle de la canopée font écho a des observations de terrain mesurées a
I’échelle foliaire. De plus, cette approche permet d’observer des corrélations diffi-
cilement observables sur le terrain.

Plusieurs incertitudes peuvent étre corrigées afin d’améliorer la valeur des traits
optimisés, cependant nous mettons en avant que des mesures concomitantes de
traits fonctionnels et de flux de carbone sont nécessaires afin de valider notre ap-
proche.

La prochaine étape a cette approche est d’'incorporer les corrélations observées
dans ORCHIDEE afin de voir si le modéle arrive a reproduire les variabilités spa-

tiales et temporelles des flux de carbone observées a |’échelle globale.
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6.1 Introduction

Nous avons montré au chapitre 5 un impact important de la variabilité des traits sur la simu-
lation de 'assimilation du carbone par les écosystemes forestiers. En couplant des mesures de
traits aux mesures de flux par méthode de covariance des turbulences (eddy covariance - EC), Ma
et al. (2011) ont mis en évidence le role important de la variabilité saisonniére et inter-annuelle
des traits qui, a eux seuls, expliquent respectivement 26% et 53% des variations d’assimilation
du carbone chez le chéne et les herbacées en C3. Comme présenté au chapitre 1, le modele
ORCHIDEE contient un certain nombre de traits fonctionnels fixes qui ne permettent pas de
reproduire cette variabilité.

Afin de reproduire au mieux les flux observés sur un certain nombre de sites de mesure, des
méthodes d’optimisation des parametres des modeles biosphériques globaux ont été dévelop-
pées afin de déterminer des jeux de parametres optimaux (Wang et al., 2001; Santaren et al.,
2007; Alton, 2011; Raoult et al., 2016). Ainsi, en optimisant des parametres sur chaque site et sur
chaque année on peut en déduire des traits qui varient en fonction de I’environnement, ce qui

souleve les questionnements suivants :

— Peut-onretrouver des relations trait-environnement et des covariations de traits a travers
I'optimisation des parametres d'un modele biosphérique ?

— Comment de telles relations se comparent aux connaissances actuelles du fonctionne-
ment des écosystéemes ?

— Peut-on séparer les composantes spatiales et temporelles de ces relations ?

Les précédentes études ayant cherché a optimiser le modele ORCHIDEE ont permis de
remettre en cause la générécité de certains parametres (Santaren et al., 2007; Kuppel et al., 2012)
vis-a-vis de la représentation des flux simulés par ORCHIDEE. Dans leur étude, Kuppel et al.
(2014) montre que I'optimisation multi-sites des différents parametres d ORCHIDEE permet en
moyenne d’améliorer les estimations de flux de carbone comparativement aux optimisations
sur un site. Il montre une sur-paramétrisation du modele sur site qui ne peut alors s’appliquer
sur d’autres sites. Il montre aussi que I'optimisation multi-sites n'améliore pas les simulations
pour les coniféres ainsi que pour les herbacées en C3, ce qui suggere une rigidité du modele
pour simuler des variations inter-sites.

Dans une étude récente, Santaren et al. (2013) mettent en avant la nécessité d’assimiler plu-
sieurs années consécutives sur un méme site pour éviter ce probléme de sur-estimation. Les
difficultés observées par Kuppel et al. (2014) ainsi que Santaren et al. (2013) a correctement
estimer les parametres d’ORCHIDEE en optimisant seulement un site ou une année peuvent
étre expliquées par la rigidité de la représentation des traits pour un méme PFT dans le modéle.
Ces résultats mettent aussi en avant le manque de processus représentant la variabilité des
parametres au cours du temps, que nous cherchons a analyser ici. En effet, dans son étude axée
sur des foréts tropicales, Verbeeck et al. (2011) montrent qu'une optimisation mensuelle des

parametres d’ ORCHIDEE en assimilant des observations de NEE mesurées par EC améliore la
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représentation des flux de carbone par le modele.

A partir de ces différents constats, nous proposons dans ce chapitre, une méthode permet-
tant d’estimer les différentes valeurs de parameétres par site et par année, en fonction de la GPP
mesurée par EC. A I'inverse des précédentes études qui ont tenté d’optimiser les parametres
d’ORCHIDEE dans l'objectif d’améliorer la représentation des flux de carbone, nous nous in-
téressons particulierement dans ce chapitre aux parametres en terme de traits optimisés et a
savoir si, dans la configuration de base du modele, les variations intra-site et inter-sites peuvent
étre expliquées par une variabilité des traits non prise en compte dans ORCHIDEE.

Un des avantages de cette méthode d’optimisation est la possibilité de sélectionner les traits
qui seront optimisés, de méme qu'’il est possible de contraindre a priori certains traits manuel-
lement ou par des relations de trade-off. Si tous les processus importants sont correctement
implémentés dans ORCHIDEE, nous nous attendons a retrouver des valeurs et des distribu-
tions de traits cohérentes, ainsi que certains gradients observés empiriquement. De méme, les
relations que nous avons utilisées jusqu’ici afin d’introduire de la variabilité au sein des traits,
ont été paramétrées sur un nombre insuffisant d’observations ne permettant pas de séparer
distinctement la variabilité temporelle de la variabilité spatiale. Le fait d’optimiser les valeurs
des parametres d ORCHIDEE annuellement devrait nous permettre de séparer ces différentes

composantes.

Les objectifs de cette étude sont donc:

1. optimiser les parametres reliés a des traits photosynthétiques et phénologiques d’ ORCHI-
DEE pour chaque site et pour chaque année,

2. analyser la cohérence des traits optimisés, ainsi que les avantages et les limites de cette
méthode,

3. évaluer 'impact de la prise en compte de relations de trade-off entre traits sur les perfor-
mances du modéele a représenter les flux de C,

4. analyser la variabilité des traits optimisés dans les cas 1) et 3) et déterminer si certaines

corrélations émergentes trait-trait ou trait-climat peuvent étre déduites des optimisations.

6.2 Méthode

6.2.1 Lesdonnées de mesures de flux de carbone

Cette section (6.2.1) décrit succinctement la méthode de mesure des flux de carbone utilisée
dans cette étude. Chaque élément de cette section est décrit en détail dans la thése de Sylvain
Kuppel (Kuppel, 2012).

La technique de mesure de covariance des turbulences: Cette technique permet de mesurer
les échanges surface-atmosphere des gaz tels que le dioxyde de carbone et la vapeur d’eau ou en-
core les flux de chaleur. La quantification de ces différents flux permet ainsi d’obtenir des infor-

mations sur la dynamique des cycles biogéochimiques de I’écosysteme étudié. Dans la couche
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limite de 'atmosphere les mouvements de l'air peuvent étre représentés par un transport de

plusieurs tourbillons (Fig.6.1).
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FIGURE 6.1 - Représentation schématique du déplacement du CO, au niveau de la canopée. Image :
http://www?2 ffpri.affrc.go.jp/labs/flux/observation_e.html

Le flux vertical instantané de matiere, en considérant le caractére turbulent des échanges,
peut étre relié a une réalité physique par application du principe de conservation de la masse.
On peut alors séparer ce flux selon ses différentes composantes. La somme de ces différentes
composantes correspond au final au flux net de matiere créé dans le volume d’étude considéré.
Cette technique a pour avantage une mesure quasi continue d’une surface d’1ha a 1 km?. Pour

le CO, cet échange entre la surface et 'atmosphere représente 1'échange net de 1'écosysteme

(NEE).

Le partitionnement des différents flux de carbone : La NEE représente la différence entre
I'assimilation du COy (GPP pour Gross Primary Production) et la respiration de 1'écosystéme
(TER) tel que décrit dans le chapitre 1. En revanche, cette mesure seule ne nous permet pas
de distinguer les différents flux bruts liés respectivement a la photosynthese, a la respiration
autotrophe et a la respiration hétérotrophe.

Dans cette étude, GPP et TER ont été estimées par la méthode de Reichstein et al. (2005). Cette
méthode fait 'hypothése que la NEE mesurée durant la nuit correspond & TER du a I'absence
de photosynthese. Apres ajustement du TER aux températures, la respiration est extrapolée aux

conditions diurnes. La GPP étant par conséquent la différence entre la NEE observée et TER

extrapolée aux températures diurnes.

Il faut retenir que par cette technique, GPP et TER ne sont pas observées mais estimées a

partir d'un modele empirique.
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6.2.2 Sélection des sites d’étude : le réseau FLUXNET

Des réseaux régionaux de tours a flux ont émergé depuis 'apparition d’instruments de me-
sures fiables, principalement dans ’hémisphére Nord. Ces différents réseaux ont été rassemblés
en 2001 en un seul et méme programme mondial FLUXNET (Baldocchi et al., 2001b) qui compte
aujourd’hui 517 sites actifs a travers le monde (Fig.6.2). Les données sont en partie accessibles

via le lien http://fluxnet.fluxdata.org.

A partir des différentes données FLUXNET accessibles, nous avons retenus les sites cor-
respondant a des PFTs d’ORCHIDEE, homogenes ou dont la composition est connue. Afin
d’attribuer un PFT a chaque site, nous nous sommes appuyés sur les informations fournies pour
chaque site de mesure (http://fluxnet.ornl.gov). Lorsque le site correspond a une forét mixte, les
responsables du site ont été directement contactés afin d’obtenir la composition de la commu-
nauté. Afin de faciliter les analyses nous avons attribué 100% du PFT a I'espece dominante du

site si celle-ci représente plus de 70% de la communauté.
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FIGURE 6.2 - Répartition des différentes tours a flux du réseau FLUXNET.
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Nous avons restreint notre étude aux parametres liés a I’assimilation du carbone et non a
la respiration. Nous avons donc effectué les optimisations par rapport aux flux de GPP. La GPP
est dépendante de la NEE, en revanche I'utilisation directe de la NEE et des flux de chaleur la-
tente pour les optimisations des traits photosynthétiques et phénologiques aurait rajouté des
biais supplémentaires liés a I'optimisation des processus de respiration et du bilan énergétique.
Toutefois, malgré les incertitudes liées a I'’estimation de la GPP, la GPP estimée est assez robustes
pour effectuer des comparaisons entre sites et a large échelle (Desai et al., 2008). Les incertitudes

liées a l'utilisation de la GPP sont discutées en section 6.4.
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6.2.3 Interpolation des données météorologiques manquantes

Afin de simuler les différents flux, ORCHIDEE nécessite des forcages climatiques continus.
Nous avons donc corrigé, quand cela était nécessaire, les données météorologiques fournies
avec les observations de flux pour chaque site et chaque année (a une résolution de 30min).
Linterpolation des données manquantes a été effectuée par I'outil “FLUXNET_DATA” créé par
Nicolas Vuichard (Vuichard and Papale, 2015).

Cet outil génére des séries temporelles semi-horaires de la température de I'air, des précipita-
tions d’eau et de neige, des radiations incidentes courtes et grandes longueurs d’ondes, de la
pression de surface, de ’humidité spécifique de I'air proche de la surface ainsi que des compo-
santes Nord et Est des vents a partir des données disponibles du réseau FLUXNET. Lorsque les
données FLUXNET ne sont pas disponibles, elle sont interpolées a partir des réanalyses ERA-
interim (Dee et al., 2011) lorsque I'étendue temporelle est inférieure a 6 h. Au dela de 6 h, 'outil
applique une interpolation linéaire entre les mesures disponibles. La pression atmosphérique
a la surface étant absente des données FLUXNET, elle provient directement des données ERA-
interim.

Pour toutes les variables climatiques, la pente et 'ordonnée a I'origine de la régression linéaire
entre les données FLUXNET et ERA-interim ont été utilisées afin de corriger les biais des don-
nées ERA-interim. Pour les précipitations, le cumul sur un pas de temps de 6h a simplement été
comparé entre les deux jeux de données. Afin de correspondre a la configuration ' ORCHIDEE,
les précipitations ont été séparées en pluie et neige en appliquant un seuil de température (0O°C)

et '’humidité spécifique de I'air suivant la relation de Magnus Tetens (Murray, 1967).

6.2.4 Protocole d’optimisation : utilisation de 'outil ORCHIDAS

Loptimisation des parametres ' ORCHIDEE a été permise grace a I’outil ORCHIDAS (Kuppel
etal. 2012; Bacour et al. 2015; MacBean et al. 2015; Peylin et al. 2016 ; https://orchidas.Isce.ipsl.fr/).
Assumant une distribution gaussienne a priori des erreurs des parametres, cet outil utilise une
approche variationnelle afin de minimiser la fonction de cofit Bayésienne J(x) (Tarantola, 2005)
(Eq.6.1) :

1 T p-1 T p-1
](x)zé[(y—H(x)) R (y—HxX)+(x—xp)" B (x = xp)] (6.1)

Cette fonction quantifie la différence entre les flux observés et modélisés ainsi que la différence
entre les parametres optimisés et a priori. x correspond au vecteur de parametres inconnus,
Xp au vecteur de parametres a priori, H(x) au vecteur de flux modélisés, y au vecteur de flux
observés tandis que B et R correspondent respectivement aux matrices de covariance d’erreur
sur les parametres a priori et sur les observations (erreurs de mesure et erreurs du modele). Cette
fonction repose sur des hypotheses d’erreurs Gaussiennes (a la fois R et B) non biaisées.

Cette fonction de cofit est minimisée de fagon itérative via l'algorithme de gradient L-BFGS-B
(Byrd et al., 1995). Pour chaque optimisation, la matrice de covariance des erreurs a posteriori

sur les parametres (A) est estimée a partir de B, R et le Jacobien du modele H,, au minimum de
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la fonction cofit :

A=[HLR "Hy + B! 6.2)

Les corrélations d’erreurs entre les parameétres nous renseignent sur la capacité de 1’algorithme
a distinguer les valeurs de chacun d’eux. Ainsi si deux parametres ont une corrélation d’erreur
forte, cela signifie que la modification de I'un ou de I'autre méne au méme résultat et qu'il est
impossible de séparer leur impact sur les flux modélisés. Pour la suite des analyses nous ne
retiendrons pas les relations observées entre des parametres soumis a de fortes corrélations

d’erreurs.

Nous nous intéressons particulierement dans cette étude, a la variabilité inter-annuelle et
sur le long terme des différents traits photosynthétiques et phénologiques que nous avons déja
étudiés dans les chapitres précédents, principalement Vemaxop:, SLA €t Lage,crir. Santaren et al.
(2007) et Kuppel et al. (2012) ont estimé qu’'une optimisation basée sur les moyennes semi-
horaires (pas de temps des données FLUXNET) n’apporte pas d’amélioration significative aux
résultats. Par conséquent nous avons optimisé les flux de GPP en moyenne journaliere. De plus
nous nous intéressons a la saisonnalité des processus. Lutilisation de moyennes journaliéres
permet de réduire les biais liés a des valeurs aberrantes qui peuvent intervenir a haute fréquence
(Bacour et al., 2015).

Parametres optimisés: Nous avons restreint cette premiere étude exploratoire aux parametres
liés a la GPP. La liste de tous les parametres optimisés est fournie en table 6.1.

Dans la mesure ol nous nous intéressons principalement aux parametres photosynthétiques,
nous cherchons a représenter au mieux le cycle saisonnier de la GPP modélisé. Pour cela nous
avons optimisé des parametres supplémentaires liés a l'initiation des feuilles (Klai, bb_date,
tau_leafinit), ala sénescence (Cgenes), a I'état de la phénologie (lai_max, Kp,,) ou encore a l'état
hydrique des sols (hum_cst, wlim_min) afin de prendre en compte la contrainte hydrique sur
la photosynthese, ce qui va permettre d’assurer que les flux de GPP simulés et observés soient

bien en phase.

Certains parametres optimisés correspondent a des traits “classiques” tels que Vemax,p:,
SLA ou encore Lgge cri¢- Pour ces traits, il est donc possible de paramétrer le modele a partir des
données d’observation. Les valeurs des quantiles 2.5-97.5% des différentes distributions pour
chaque parametre et chaque PFT extraits de la base TRY ont par ailleurs servis a définir la plage
de variations tolérées par 1'algorithme d’optimisation. A I'inverse du chapitre 5, nous n’avons
pas calculé les moyennes des communautés du fait que nous cherchons les bornes minimales
et maximales observées pour chaque PFT et chaque trait. Chaque espece de la base a ainsi été
attribuée a un PFT d’ORCHIDEE en fonction des informations disponibles sur la forme, le type
de photosynthese et la phénologie (Fig.6.3). Ces informations ont étés couplées a la classification
climatique de Képpen-Geiger (Peel et al., 2007).

Les autres parametres sont propres au modele (wlim_min, Klai,...). Leur gamme de variation a

donc été fixée empiriquement.
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- + C iCIimatT D) ) -

nb data
PlantGrowthForm 896735 2->13
Tree/shrub/heb
129414 shrubs
LeafPhenology
Evergreen/deciduous S AT
Arid
120174 (aquatic, parasite...)
LeafType Ko
Needle/broadleaves oppen 187466 Arid
Special attribut 26831 Fern/moss/lichen
C3/C4/Crop
149654 Undef.

FIGURE 6.3 — Classement des données de la base TRY en PFT d’ ORCHIDEE

Protocole : Un spinup semi-analytique a été effectué au préalable sur chaque site afin de
mettre les différents stocks de carbone du sol a I'équilibre, suivi d'un spinup de 100 ans afin de

mettre la végétation a I’équilibre.

Pour chaque site et chaque année, plusieurs optimisations ont été réalisées. Le travail de

Santaren et al. (2013) a mis en évidence un risque de convergence vers un minimum local avec
la méthode de gradient pour des optimisations a I'échelle du site. Afin de minimiser ce risque
lié aux valeurs a priori des parametres prescrits, dix jeux de parameétres initiaux ont été générés
aléatoirement pour chaque PFTs (MacBean et al., 2015). Pour chaque jeu de paramétre, les va-
leurs aléatoires initiales ont été définies a partir de la distribution (entre les quantiles 2.5-97.5%)
des parametres observés dans la base TRY (Kattge et al., 2011) lorsque cela était possible.
Pour chaque site et chaque année nous avons donc réalisé 10 optimisations pour lesquelles nous
avons retenu la valeur des parametres optimisés du meilleur résultat : la meilleure optimisation
correspond ici a la plus basse valeur de la Root Mean Square Error (RMSE) entre les GPP simulées
et observées a posteriori.

Nous avons testé deux scénarios d’assimilation pour évaluer les co-variations entre para-
metres :

— Une premiere série d’optimisations a été réalisée sur tous les parametres listés en Table

6.1.

— Dans un second temps, nous avons regardé si la contrainte a priori de certains para-
metres permettait de faire ressortir des relations entre traits et environnement. Pour cela
nous avons implémenté une relation globale liant SLA et Lyge cri¢ (Reich et al., 1999) dans
le modele ORCHIDEE :

10g(SLA) = 2.43 - 0.46 x 10g(Lage,cris); R* = 0.57 (6.3)

Ainsi nous réduisons le nombre de parameétres a optimiser de méme que nous condi-

tionnons I'évolution de SLA en optimisant Lage cri; €t inversement.
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Parameétre Description Processus Eq.
SLA surface foliaire spécifique (mm—2mg~1) Photosynthese, L1
phénologie, allocation :
I ) longévité foliaire (jours) Photosynthese, 16
age,crit phénologie ’
; : 2.1
Vemazop: taux maximal de carboxylation de la RUBISCO (umol m™“s™") Photosynthése 13
ratio entre le taux de régénétation de la RUbP et le taux maximal de carboxylation
Jmax/ Vemax de la RUBISCO Photosynthese 1.7
Topt température optimale de photosynthese (celsius) Photosynthése 15
pente de la relation de Ball-Berry de la conductance stomatique Photosynthese, bilan 18
8slope énergétique :
. indice de surface foliaire maximal Photosynthese,
lai_max . . . 1.11
phénologie, allocation
Klai fraction minimale du lai_max évitant I'utilisation des réserves glucidiques Allocation L12
bb,_date date de débourrement (jours) Phénologie ajouté
tau_leafinit temps d’atteinte de la biomasse foliaire initiale en utilisant les réserves glucidiques Allocation L12
Crenes ordonnée a l'origine pour la température de sénescence climatique Phénologie 113
facteur multiplicatif de la biomasse foliaire initiale Photosynthese, Lo
Kym . ajouté
allocation
hum,_cst facteur exponentiel décrivant le profil racinaire Bilan hydrl({ue, 19,14
Photosynthese
wlim_min seuil minimal de la limitation de la photosyntheése par la disponibilité en eau Photosynthese 14
TABLE 6.1 - Liste des parametres d’ ORCHIDEE optimisés.
SLA
Lage,crit
. Vcmaxopt
Lai_max Jmax/Vemax
Klai < Topt
bb_date_ ] gs|0pe
tau_leafinit
Csenes :
Kbm

hum_cst
wlim_min

FIGURE 6.4 — Représentation schématique des parametres optimisés.
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Analyse : Le but de cette étude étant d’analyser les corrélations trait-environnement, les va-
leurs estimées des parameétres ont été comparées aux données météorologiques moyennes de
chaque site qui sont disponibles avec les données de flux du réseau FLUXNET. Les variables en-
vironnementales utilisées dans la suite des analyses correspondent aux variables identifiées au
chapitre 5 (Table 6.2).

variable description unités
lat Latitude °N
mat Température annuelle moyenne Celsius
tmax Température moyenne du mois le plus chaud de I'année Celsius
tmin Température moyenne du mois le plus froid de I'année Celsius
tvar tmax-tmin Celsius
dtr Moyenne annuelle des variations de température diurne Celsius
map Précipitations annuelles moyennes mm an !
reh Humidité relative annuelle moyenne %
sw Rayonnement incident annuel moyen (visible et proche IR) Wm™2
prec_dry Précipitations totales du trimestre le plus sec mm
rel_prec prec_dry divisé par map fraction
soil_hum Humidité relative moyenne annuelle du sol fraction
**************** mat_gs, dir_gs, sw_gs, map_gs, reh_gs etsoil_hum.gs
GSLsw représentent les variables précédentes moyennées durant la -

saison de croissance

TABLE 6.2 - Liste des variables explicatives testées pour les relations entre traits (parametres optimisés.

Nous avons rajouté '’humidité relative du sol estimée par le modéle, de méme que nous
avons comparé les variables climatiques moyennes annuelles ou sur la saison de croissance
(GSLsw) définies telle que la température du jour soit supérieure a 5°C et 'humidité du sol supé-
rieure a 20% (Violle et al., 2015). En effet, les parameétres photosynthétiques tels que Vemax,p:
ont surtout un role durant la saison de végétation, ainsi, utiliser des moyennes annuelles pour-
rait diminuer les forces des corrélations trait-environnement qui en découlent.

Les analyses ont été réalisées sur chaque PFT, les PFTs décidus (PFT 6 et 8), les PFTs sempervi-

rents (PFT 2, 4, 5 et 7), les herbacées en C3 (PFT10) et tous les PFTs ensembles.

6.2.5 Sélection des optimisations

Afin de sélectionner les optimisations significatives, plusieurs filtres ont été appliqués. En
effet, si apres optimisation le modele n’est toujours pas capable de reproduire les observations,
cela signifie, soit que le site est particulier (mauvaise attribution du PFT, site humide/sec...),
soit qu’il manque des processus dans ORCHIDEE pour simuler la GPP. De méme, I’optimisation
peux converger vers deux solutions proches mais avec des parametres estimés tres différents, et
n'arrive pas a converger vers un minimum global. Nous avons donc éliminé les années qui se

retrouvaient dans 1'un de ces deux cas.

Pour cela, les optimisations ont été réalisées sur toutes les années possédant plus de 250

jours d’observations. Pour chaque optimisation, la RMSE relative (RMSEre) a été calculée pour
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chaque site i et chaque année j :

RMSETE"_M (6.4)
e mean(GPP;;) ’

Limpact de la performance des optimisations sur les résultats a été évalué en testant diffé-
rents seuils de sélection de RMSEre=0.5 a RMSEre=0.2 (section 6.3.3). Au final ont été retenues
les optimisations avec une RMSEre inférieure a 0.3.

Dans un second temps nous avons évalué la qualité des optimisations via I'estimation de la
variabilité des traits. Pour chaque année, sur les 10 optimisations réalisées avec des jeux de para-
metres initiaux différents, nous avons retenu les meilleurs optimisations avec des RMSE proches

(<0.05 gC m~2j~1). Pour les années possédant plusieurs optimisations équivalentes, nous avons
écart—type
moyenne

proches, nous nous attendons donc a ce que les valeurs de traits obtenues soient équivalentes,

estimé le coefficient de variations (CV = ) de chaque trait. Si deux optimisations sont
sinon nous pouvons conclure que 'optimisation converge vers des minimum locaux.
Par conséquent, nous avons retenu les années pour lesquels le CV moyen (tous traits compris)

est inférieur a la médiane des CV+1 écart type de la distribution.

Au final le jeu de données comprend 571 années pour 116 sites, principalement localisés en
Europe et aux Etats-Unis. Ces différents sites sont distribués sur un gradient de températures (-
10 a 25°C) et de précipitations (0 a 3000 mm) suffisament large pour analyser I'impact du climat

sur la valeur des traits optimisés (Fig.6.5).
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FIGURE 6.5 - A gauche est représentée la densité des données de flux obtenue a partir du réseau FLUXNET
pour chaque PFT. Pour comparaison est représentée a droite la densité des données de SLA de labase TRY,
image tirée de Kattge et al. (2011).

La liste des sites FLUXNET utilisés (116 sites) ainsi que I’étendue temporelle des mesures
pour chacun d’eux est téléchargeable ici : lien vers la liste des sites FLUXNET (version électro-

nique)
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6.3 Résultats

6.3.1 Performance des optimisations

Les comparaisons des GPP observées et simulées pour les différentes optimisations pour
chaque site et chaque année sont hébergées ici : lien vers les optimisations et lien vers les opti-

misations avec SLA=f(Lage crir)-

La majorité des optimisations ont une RMSEre inférieure a 0.42 (Fig.6.6). On observe une
différence significative de la performance des optimisations selon le PFT considéré. Les plus
fortes améliorations de I'accord modele-mesures ont été obtenues pour les PFT4, 5, 6 et 7 avec
une RMSEre médiane respectivement de 0.16, 0.12 et 0.21 contre 0.26 et 0.29 pour les PFT2 et
10. Méme apres optimisation, le modéle n’arrive pas a représenter correctement les flux de GPP

pour le PFT8 (feuillus décidus boréaux) avec une RMSEre médiane de 0.32.
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FIGURE 6.6 — A gauche est représentée la distribution des RMSE relatives pour toutes les optimisations.
A droite est représentée la distribution des coefficients de variation moyens des traits pour toutes les
optimisations “proches” d'une méme année et d'un méme site. La ligne en tirets représente la moyenne
plus 1 écart-type de la distribution.

Pour le PFT8 on remarque que le modele n’arrive pas a représenter les valeurs de GPP au pic
de la saison de croissance ce qui explique des valeurs de RMSEre plus élevées pour ce PFT (ex.
CA-Oas Fig.6.7).

Les flux de GPP sont en moyenne correctement représentés pour les PFT4, 5, 6 et 7 (illustrés par
les sites de DE-Tha, FR-Pue, FR-Hes et FI-Hyy, Fig.6.7), cependant on remarque pour les PFT2
et le PFT10 (PA-SPn et FR-Lql, Fig.6.7) I'incapacité du modéle a correctement représenter les

variations journalieres de GPP.

L'analyse les résultats des optimisations sur une méme année avec 10 jeux de parametres
initiaux différents fournit un coefficient de variation moyen des parametres de 17% pour des
optimisations proches (section 6.2.4; Fig.6.6). Les parametres optimaux sujets a une forte va-
riation sont principalement Lyge cri pour les PFTs sempervirents (19%), Lage,crir €t SLA pour

les décidus (17%). Pour ces parametres, la matrice A n'indique pas de covariances d’erreurs. Ce
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FIGURE 6.7 — Exemple de GPP simulée apres optimisation pour les sites PA-SPn (PFT2), DE-Tha (PFT4),
FR-Pue (PFT5), FR-Hes (PFT6), FI-Hyy (PFT7), CA-Oas (PFT8) et FR-Lql (PFT10). En noir les observations,
en orange la GPP a posteriori.

résultat traduit donc l'atteinte de minimum locaux proches du minimum global expliquant I'in-
capacité a obtenir a chaque fois les mémes valeurs de parametres. Ces différentes incertitudes
sont discutées en section 6.4. Un CV trop important indique donc que différents couples de pa-
rametres conduisent au méme résultat ce qui risque de biaiser les relations trait-trait et trait-
environnement étudiées. Afin d’éliminer au maximum ces cas, tout en conservant un nombre

d’observations suffisant, nous avons fixé un seuil de sélection tel que CV est inférieur a 27%.

6.3.2 Cohérence des traits optimisés

La figure 6.8 représente les corrélations d’erreurs a posteriori (section 6.2.4) entre les diffé-
rents parametres. Une corrélation d’erreurs forte entre deux parametres signifie que I'algorithme
n’a pas réussi a distinguer correctement le role de chacun d’eux autour de la solution.

On remarque sur la figure 6.8 des corrélations d’erreurs relativement importantes entre
Vemaxop: et Topy (0.45 pour les décidus/0.54 pour les sempervirents). En effet dans le mo-
dele ORCHIDEE, ces deux parametres décrivent le méme processus et l'utilisation seulement
des flux de GPP journaliers pour contraindre le modéle ne permet pas de correctement les
séparer. L'étude de la corrélation entre ces traits n'a donc pas de sens.

On remarque aussi des corrélations, moins importantes, entre Vemaxop: et 8slope (-0.4/-0.35),
Vemaxop; et Jmax/Vemax (-0.35/-0.29), Top, et Jmax/Vemax (0.40/0.21), gsiope €1 hum_cst (-
0.51/-0.34), hum_cst et wlim_min (-0.33/-0.24) et enfin Klai et lai_max (-0.45/-0.29). Dans tous
les cas, les corrélations d’erreurs correspondent a des parametres impliqués dans des processus

communs. On constate des corrélations d’erreur similaires pour I’ensemble des optimisations
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qui indiquent la robustesse de ce critére pour sélectionner les relations traits-traits qui peuvent

étre étnidides
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FIGURE 6.8 — Matrice moyenne (site*année) des corrélations des erreurs sur les parametres optimisés
pour les PETs 6, 8 et 10 (gauche) et 2, 4, 5 et 7 (droite).

Lorsque 'on regarde les valeurs prises par les parametres optimisés, on remarque pour cer-

tains parameétres et certains PFTs, que les valeurs a posteriori tendent a atteindre les bornes de

la plage de variation prescrite (Fig. 6.9). Par exemple plus de la moitié des valeurs de Vemax,p:

a posteriori pour le PFT6 correspondent aux valeurs maximales de la plage de variation. On

observe le méme résultat pour les valeurs de Vcmax,p:, lai_max et Lage crir du PFT10 ou encore

les valeurs de Vemax,p, et de SLA du PFT2.

Le fait que certains parametres atteignent les bornes de la plage de variation prescrite peut

étre causé :

— soit par la non-unicité des solutions, ce qui est en partie représenté par la matrice de

covariance d’erreurs a posteriori A (Fig.6.8)

— soit parce que les plages de variations prescrites pour certains parametres ne sont pas
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représentatives de la distribution réelle des traits. Ainsi pour le PFT10, une limitation du
lai_max implique une compensation au niveau du Vemaxopy, de SLA et de Lage, crir afin

de représenter les GPP observées.

— soit parce que certains processus sont mal représentés dans ORCHIDEE (tel que I'inté-

gration des traits foliaires a I’échelle de la canopée....), n'ont pas été pris en compte dans
I'optimisation ou que les parameétres définis dans ORCHIDEE ne correspondent pas aux

parametres mesurés dans TRY.

— soit parce que les observations de la base TRY et FLUXNET représentent des échantillons

tres différents. Les sites FLUXNET sont en général des sites jeunes et proches de I'équi-
libre tandis que les données de la base TRY représentent des observations diverses, aussi
bien mesurées sur le terrain dans des conditions naturelles que lors d’expériences en la-

boratoire et en conditions controlées.
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6. APPROCHE 3 : LES TRAITS DU POINT DE VUE DE LA MODELISATION

Ces différents aspects sont discutés en section 6.4.

6.3.3 Importance de la performance des optimisations pour la détection des

corrélations

Dans cette section nous analysons I'impact de la performance des optimisations sur les co-

variations obtenues entre les valeurs de traits optimisés. Les optimisations qui donnent de forte
RMSE indiquent que I’on ne parvient pas a simuler correctement la GPP observée. Dans ce cas,
les parameétres optimisés ont une signification faible et risquent de biaiser les relations. A I'in-
verse plus les critéres de sélection des optimisations performantes sont strictes, plus nous di-
minuons le nombre d’observations, rendant au final les relations statistiques insignifiantes. Afin
de trouver un compromis nous avons regardé le comportement, en terme de corrélations entre
traits, lorsque I'on applique un critére de sélection des optimisations de plus en plus strict.
Pour cela nous avons estimé les relations linéaires entre les différents traits optimisés en fixant
le seuil de sélection des optimisations tel que la RMSEre sur la GPP soit inférieure ou égale a 0.5
(484 obs.), 0.4 (458 obs.), 0.3 (404 obs.) et 0.2 (273 obs.). Nous avons comparé ainsi les différents
coefficients de détermination (R2) et de Pearson (r) résultants pour les PFTs sempervirents (2, 4,
5et7) et décidus (6 et 8).
La figure 6.10 illustre, pour les PFTs décidus, les différents R? obtenus avec les différents seuils
de sélection de RMSEre pour les couples de parametres dont R2 est supérieur a 0.1. On observe
pour certains couples de parametres une amélioration significative des corrélations lorsque le
critere sur la performance de 'optimisation se fait plus sélectif. Par exemple la corrélation entre
hum_cst et Lgge,crir pour les PFTs décidus passe de 0.003 (RMSEre<0.5) a 0.15 (RMSEre<0.3).
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FIGURE 6.10 — Comparaison des corrélations entre traits selon la performance des optimisations (RM-
SEre<0.5, 0.4, 0.3 ou 0.2) pour les PFTs décidus (PFT6 et 8). Sont représentés les couples de parametres
pour lesquels R2 est supérieur a 0.1.

Pour d’autres couples de paramétres, la corrélation observée n’est pas, ou peu dégradée en

appliquant des seuils sur les RMSEre de plus en plus stricts, ce qui suggere une certaine robus-
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6.3. Résultats

tesse des relations obtenues. C’est le cas de la corrélation entre Lyge crir €t SLA pour les PFTs
sempervirents qui passe de 0.41 (r=-0.62; RMSEre<0.5) a 0.43 (r=-0.63 ; RMSEre<0.3; Fig.6.11).

Alinverse, certaines relations faiblissent. C’est par exemple le cas de la corrélation entre lai_max
et hum_cst pour les PFTs décidus qui passe de 0.2 (RMSEre<0.5) a 0.1 (RMSEre<0.3). Le coeffi-
cient de détermination est réduit mais reste significatif, on peut donc en déduire qu’il existe
peut-étre un lien indirect entre ces parametres, par exemple une co-variation avec le climat ou

un autre trait (Fig.6.10).

RMSEre<0.3 | | [ o8

- 0.8

RMSEre<0.5

1500 2000

- 0.7
S i ) L - 0.6

— 0.5

1500 2000

Lagecrit
Lagecrit

1000

1000

0.4

Corrélation erreur

500
500
1
|

= " om
T

T T 0.3

0.010 0.015 0.020 0.025 0.010 0.015 0.020 0.025 02

sla sla
y=2211.49+—61966.12x; R2%=0.41: r=—0.62 y=2445.14+-74551.9x; R2=0.43; r=-0.63 0.1

FIGURE 6.11 - Illustration des différences de corrélations obtenues selon le critere de sélection des op-
timisations, RMSEre<0.5 a gauche, RMSEre<0.3 a droite. Chaque point représente la moyenne annuelle
des meilleurs estimations pour chaque site, les barres d’erreurs représentent la variabilité inter-annuelle.
La ligne pleine correspond a la régression linéaire pondérée par les corrélations d’erreurs. La ligne en
pointillés a la régression linéaire non pondérée. R? et r sont respectivement le coefficient de corrélation
linéaire et de Pearson. Les couleurs des points représentent la corrélation d’erreurs absolue moyenne sur
chaque site.

En moyenne, I'utilisation d’un seuil de sélection plus strict améliore faiblement les corréla-
tions observées aussi bien pour les PFTs sempervirents que décidus. Cependant, on remarque
que 'utilisation d’'un seuil sur la RMSEre de 0.2 dégrade dans la plupart des cas les relations
obtenues, en raison du nombre insuffisant de données restantes (seulement 8 années restantes

pour les PFTs décidus).

Pour la suite des analyses nous avons donc sélectionné les années pour lesquelles la RMSEre

moyenne entre la GPP simulée et observée est inférieure au seuil de 0.3.

6.3.4 Relations traits-traits

Dans les sections suivantes (6.3.4.1 a 6.3.6), nous avons analysé dans un premier temps si
des relations globales étaient observables pour tout les PFTs. Ensuite nous avons distingué les
relations obtenues pour d’un coté les PFTs sempervirents, et de I’autre les PFTs décidus.

De méme, les sections (6.3.4.1 a 6.3.6) font seulement état des corrélations observées. Leur in-

terprétation est détaillée en section 6.4.
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6. APPROCHE 3 : LES TRAITS DU POINT DE VUE DE LA MODELISATION

6.3.4.1 Relations globales

La figure Fig.6.12 illustre les corrélations entre les moyennes des parametres obtenues pour
chaque site. A I’échelle de tous les PFTs, plusieurs corrélations fortes entre différents traits sont
visibles.

Plusieurs corrélations sont a analyser au regard des corrélations d’erreurs observées en section
6.3.2 et des interactions entre ces parameétres. C’est le cas de la corrélation négative entre Ty,
et Jmax/Vcmax (r=-0.44) ou encore chaxop[ et 8siope (r=0.47) (Fig.6.13a). Par conséquent les
relations associées a des corrélations d’erreurs moyennes supérieures a 30% ne seront pas ana-
lysées. Une attention particuliere dans les analyses qui suivent sera portée aux parametres qui
montrent une corrélation d’erreur forte avec d’autres traits, et qui sont donc potentiellement

mal représentés tel que Vemax,p;.

En revanche on peut remarquer des corrélations fortes qui ne sont pas explicitement pré-
scrites dans ORCHIDEE telle la relation entre lai_max et Csepes (r=0.82), Lage crit €t SLA (r=-0.7),
entre lai_max et hum_cst (r=-0.65), Vcrmax,p; €t Lage crir (r=-0.54), SLA et lai_max (r=-0.51) ou

encore SLA et hum_cst (r=0.50), qui ont de faibles corrélations d’erreurs et sont relativement

indépendants.
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FIGURE 6.12 — Matrice des corrélations (Pearson) entre parametres pour tous les PFTs. Les chiffres indi-
qués sont en pourcentages. Sont mis en évidence les corrélations significatives supérieures a 30%.

Cependant, a I’échelle globale, les corrélations observées entre les parametres peuvent étre
induites de différentes facons. Si 'on regarde les figures 6.13a-f, on observe différents phéno-

menes :
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6.3. Résultats

— On observe sur la figure 6.13b une relation linéaire significative entre tau_leafinit et
wlim_min (r=0.47). Cette relation est indépendante des corrélation d’erreurs, cependant

la corrélation observée entre les deux parameétres reste faible.

— Sur la figure 6.13c, la forte corrélation entre Lyge,crir €t SLAn'est en fait liée qu’a la sépa-
ration entre, d'un c6té les PFTs forestiers et de 'autre les herbacées en C3 (PFT10). Cette
méme distinction est visible sur la figure 6.13d o1 1a corrélation entre lai_max et Csepes_C

est induite par une séparation nette du PFT6 et du PFT10.

— On observe sur les figures 6.13c, 6.13d et 6.13e que les relations obtenues sont fortement
influencées par la distribution des parametres pour chaque PFT. Nous avons observé sur
la figure 6.9 que les valeurs de lai_max pour le PFT10 atteignent quasiment le seuil maxi-
mal toléré. Nous retrouvons donc sur ces figures, cet effet de saturation qui influencent
fortement la robustesse et I'interprétation des relations qui en découlent. Ce résultat est
discuté en section 6.4. Pour cette raison, la suite des analyses sera restreinte aux PFTs

forestiers.

— Finalement, sur la figure 6.13f on peut observer une corrélation entre SLA et lai_max in-
duite par la distribution des PFTs comme pour la figure 6.13d. En revanche on remarque
ici des corrélations positives entre SLA et lai_max pour certain PFTs. Ce résultat nécessite
des analyses a '’échelle du PFT ou de groupes de PFTs que nous allons traiter dans les

sections suivantes.
En conclusion, seules trois corrélations se dégagent a I’échelle globale et qui ne sont pas in-

duites par la distribution des parametres ou des PFTs :tau_leafinit/ wlim_min (r=0.47), Klai/ Ty p,
(r=-0.38) et Klai/ Vemaxyp; (r=0.34).
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6.3. Résultats

6.3.4.2 Variabilité spatiale et temporelle

La figure 6.14 illustre les coefficients de variation (CV) inter (spatiale) et intra-site (tempo-
relle) pour chaque parametre optimisé. On observe dans tous les cas une variabilité spatiale
supérieure a la variabilité inter-annuelle des traits. Cependant I'amplitude de ces variabilités est
différente d’'un trait a I'autre. Les parameétres les plus variables sont Lage crir, hum_cst et Csepes

avec un CV spatial supérieur a 80%, suivis de SLA avec un CV supérieur a 50%.

W spatial
@ temporal
: > S é&
4

FIGURE 6.14 — Représentation du coefficient de variation moyen inter-site (spatial, en noir) et intra-site
(temporel, en gris) pour chaque parametre.
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Un des objectifs initiaux de cette étude était de pouvoir séparer les composantes spatiales
et temporelles de la variabilité des traits. Cependant trop peu d’années sont disponibles par site

afin de détecter des tendances significatives.

6.3.4.3 Relations al'échelle du PFT

La figure 6.15 illustre les corrélations entre parametres pour les espéces sempervirentes et les
espéces décidues. Nous allons comparer les relations obtenues pour ces deux groupes de PFTs

aux corrélations globales observées en section 6.3.4.1.

La relation globale observée en section 6.3.4.1 entre fau_leafinit et wlim_min est princi-
palement gouvernée par les PFTs sempervirents(r=0.53) mais ne se retrouve pas pour les PFTs
décidus (r=0.22). A I'inverse, les relations liant Klai, T,p; et Vcmax,p; disparaissent a I'échelle
du PFT.

On observe des corrélations semblables entre les deux groupes de PFTs (Fig.6.15) pour
seulement trois couples de parametres, entre Lage crir €t hum_cst (r=0.40 décidus/0.28 semper-
virents), SLA et Klai (r=-0.62/-0.3) et enfin lai_max et hum_cst (r=-0.31/-0.33).

En revanche, pour 7 couples de parametres, les comportements observés pour les décidus

et les sempervirents sont opposés, principalement pour les relations impliquant SLA. C’est
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FIGURE 6.15 - Comparaison des matrices de corrélations entre parametres par groupes de PFTs. Les
chiffres indiqués sont en pourcentages. Sont mis en évidence les corrélations significatives supérieures
a30%. Csenes N'est pas un parametre optimisé pour les PFTs sempervirents.
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le cas des relations entre SLA et 8siope (1=0.55/-0.54), SLA et lai_max (r=-0.65/0.37), SLA et
hum_cst (r=0.42/-0.34), SLA et Lage crit (r=0.26/-0.63), SLA et wlim_min (r=0.66/-0.38), Lage,crit
et Jmax/Vemax (r=-0.39/0.38) et finalement tau_leafinit et 8slope (r=-0.4/0.4).

Enfin, certaines relations apparaissent seulement pour un groupe de PFT :

— Pour les PFTs décidus on observe que lai_max est anti corrélé a wlim_min (r=-0.52) et
tau_leafinit (r=-0.52) mais est positivement corrélé avec Vcmax,p; (r=0.35). Csepes €St
corrélé a Typ, (r=0.34) ainsi qu’avec fau_leafinit (r=-0.37) et Lage crit (r=0.34).

— Pour les PFTs sempervirents, les corrélations impliquent principalement Lgge,crir €t SLA.
Ainsi Lage,crir €St COITEl€ A gs1ope (r=0.37), lai_max (r=-0.46), tau_leafinit (r=0.37) et enfin
SLA (r=-0.63). SLA est corrélé a rau_leafinit (r=-0.43) et Vcmax,p, (r=-0.49).
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6.3. Résultats

6.3.5 Relations traits-environnement

Dans cette section nous analysons les relations observées entre les moyennes annuelles des

parametres optimisés en fonction des conditions environnementales moyennes de chaque site.

6.3.5.1 Relations globales

En considérant tous les PFTs, seuls lai_max et hum_cst sont corrélés aux températures an-
nuelles moyennes (mat) du sites (r=0.44 et -0.38) et au rayonnement visible et IR incident (sw,
r=0.43 et -0.42; fig.6.16). Wlim_min est corrélé a 'humidité relative du sol (r=0.38). On remarque,
comme dans la section 6.3.4.1, une saturation du lai_max pour le PFT10 qui altere I'interpré-
tation des relations observées. Par ailleurs, on voit sur la figure 6.16 une relation négative entre
lai_max et MAT pour le PFT7 (cyan) suggérant un comportement différent des parametres

face au climat selon le PFT considéré. Nous allons donc analyser les relations traits-climat par

groupes de PFTs.
o
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FIGURE 6.16 — Relations entre lai_max-MAT et lai_max-SWdown pour tout les PFTs. Les points repré-
sentent les moyennes annuelles du site, les barres d’erreurs la variabilité interannuelle.

6.3.5.2 Relations al'échelle du PFT

La figure 6.17 illustre les corrélations obtenues entre les différents traits et les variables envi-
ronnementales pour les PFTs décidus a) et les PFTs sempervirents b). Pour les PFTs décidus, les
traits fortement corrélés au climat (r>0.6) sont hum_cst, Csenes, Top: €t wlim_min. Pour les PFTs
sempervirents, les traits fortements corrélés au climat (r>0.6) sont lai_max, hum_cst, Lage,crit,

SLA et wlim_min.

Nous allons analyser les différentes corrélations qui ressortent pour chaque parametre :

— Pour les décidus Jmax/Vcmax est anti-corrélé aux précipitations annuelles moyennes
(map; 1=-0.5; Fig.6.18a).

209



6. APPROCHE 3 : LES TRAITS DU POINT DE VUE DE LA MODELISATION

a.

Vimax/Vemax
gslope
lai_max
hum_cst
Klai
Lagecrit
Csenes
sla
tau_leafinit
Topt
Vemax_opt
wlim_min
b.
Vimax/Vemax
gslope
lai_max
hum_cst
Klai
Lagecrit
Csenes
sla
tau_leafinit
Topt
Vemax_opt

wlim_min

210

21

=17

0

24

20

-16

=25
=13

2

-9

& & & &

@& & & s & Q‘é}\?}/\é)@é’\ ?\5\2‘? &®§?2’9 5?{599%6&9\2?9‘;6\\?\‘
-8 -5 1 |-15 -16 . B35 14/ -14 26 -3 |-18 1 22 16 -20
1 21 -26 -30 -20 12 28 . 12 |4 -21 31 . 0 36 25
35 14 8 12 23 31 21 0 2 14 33
l%mllwlllwlll%ll
30 -8 32 21| 19 16 10 -7 | [43 | 29 20 -2
9 26 -25-11| 6 . 41 15| 21 14 -8 22 -30 . 36 24

25 10 26 [48] 31 33 24 19 5 . 21 23 |40 20 20
-5/ 16 |-29 =18 -3 1 10 31 2 20 =34 -20 -23 -13 16 9
29 32 18 |16 27 -9 -7 11 12 —21|-15 34 12 7 4 14
4 2 4 . 3 -1 -5 -15 -25 =37 [ . 14 10 =15 -22
25 21 -8 539 20 2 27 |44 38 3@ 11 31 4 2 5 23
27 7 -34 |38 ... 31 —36.. 28 .-
9 23 25 15 34 -9 3| 2 -3 17 6 -9 -19 -2 11| -5
47 —20 30 21 24 7 |10/ -11 27 12 |13 11 5
43 .. _17 11 2 18 - -29 | 11 . 24 14
. . . ~19 . L37 -4 27 32 11 . -1 27 =88 5 13
14 9 14 14 |20 -8 -25 —24 2 11 -15 -22| 6
.-. 5 -4 -24 . 32 -3 . _33 _18

o 0 0 0o 0 0 0/ 0 0 0 0 0 O

.-. 24 |44 . 25 13 -8 22 . H3 -3 . 2 4

37 30 2 20 24 7 34 12 20 242 10 5 -31 -20 4
16 -6 |14 [40 2 |7 -18 —12 -10 -18 7 (87 1 | -3 _17 -18
9 23 3325 -5 -10 8 17 -15 0 13 25 4 -1 4 =20

3 Bl -s 11 30 B4 B 21 20 -17| 7 |44

a7 25 B =6 1o

FIGURE 6.17 — Matrices des corrélations trait-environnement pour les PFTs a)décidus et b)sempervirents.
Sont mis en évidence les corrélations supérieures a 0.3. Cgepes €St Un parametre non optimisé pour les
PFTs sempervirents.

0.6

0.4

0.2

0.8

0.6

0.4

0.2



6.3. Résultats

— Pour les décidus, gsjope €st corrélé aux rayonnements incidents de courtes longueurs

d’onde, donc au rayonnement photosynthétique (sw; r=-0.56, Fig.6.18b) mais aussi aux

précipitations relatives (rel_prec; r=0.53).

Pour les deux groupes de PFTs, lai_max est corrélé positivement aux températures. Il

est corrélé a la température du mois le plus chaud (tmax, r=0.35) pour les décidus. Pour

les sempervirents, il est fortement corrélé aux températures du mois le plus froid (tmin,

r=0.65, Fig.6.19a), mais aussi aux précitations moyennes du site (r=0.63) et anti corrélé a

la variabilité annuelle des températures (tvar; r=-0.64).

Pour les PFTs décidus, Cgepes est fortement corrélé aux températures moyennes durant la

saison de croissance (mat_gs; r=0.62 ; Fig.6.18d) et dans une moindre mesure par map_gs

sur la saison de croissance (r=-0.40).
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FIGURE 6.18 - Relations linéaires traits-environnement observées pour les PFTs décidus. Les points re-
présentent la moyenne annuelles des parameétres pour chaque site, les barres d’erreur représentent la
variabilité inter-annuelle. La ligne rouge représente la régression linéaire trait-environnement dont R? est
le coefficient de détermination. R est le coefficient de corrélation de Pearson.
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hum_cst montre les mémes sensibilité aux variables environnementales pour les deux
groupes de PFTs. Pour les PFTs décidus il est principalement gouverné par ’humidité
relative du sol (soil_hum_gs; r=0.78, Fig.6.18c) et les variations diurnes des températures
durant la saison de croissance (dtr_gs, r=-0.69). Pour les PFTs sempervirents, ce trait est
fortement corrélé a tmax (r=-0.62 ; Fig.6.19b) et sw (r=-0.58).

Les sensibilités de Lgge crir au climat sont différentes pour les deux groupes de PFTs.
Lage,crit €st corrélé positivement aux précipitations du site (r=0.51, Fig.6.18¢) pour les
décidus, négativement pour les sempervirents (r=-0.61). De plus, Lage,crir €st fortement
corrélé a tmin (r=-0.74 ; Fig.6.19¢) et a tvar (r=0.72) pour les sempervirents.

Pour les décidus, SLA n’est pas trés sensible aux variables environnementales a I'excep-
tion de mat_gs (r=-0.34). Al'inverse SLA est positivement corrélé a sw (r=0.44) et map_gs

(r=0.53) pour les sempervirents et est fortement corrélé a tmin (r=0.68 ; Fig.6.19d).
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FIGURE 6.19 — Relations linéaires traits-environnement observées pour les PFTs sempervirents. Les points
représentent la moyenne annuelle des parametres pour chaque site, les barres d’erreur représentent la
variabilité inter-annuelle. La ligne rouge représente la régression linéaire trait-environnement dont R2 est
le coefficient de détermination. R est le coefficient de corrélation de Pearson.
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6.3. Résultats

— Pour les deux groupes de PFTs, T, est corrélé a dtr (r=0.58/0.4 ; Fig.6.18f, Fig.6.19¢).

— Pour les PFTs décidus, Vemax,p; est corrélé a rel_prec (r=0.44) ainsi qu’a dir (r=-0.39). En
revanche ce trait ne montre pas de corrélations significatives pour les sempervirents.

— Pour les deux groupes de PFTs on observe des corrélation cohérentes entre wlim_min et
les variables environnementales. Pour les décidus, ce parametre est fortement corrélé a
soil_hum_gs (r=0.67) ainsi qu’a dtr (r=-0.51). Pour les PFTs sempervirents, wlim_min est

fortement corrélé a tmax (r=0.63 ; Fig.6.191) et reh (r=0.54).

Nous venons de résumer dans cette section les corrélations significatives qui ressortent entre
les différents traits et les différentes variables environnementales listées en table 6.2. On peut
remarquer que ces corrélations sont nombreuses. On observe des corrélations redondantes du
fait que certaines variables climatiques sont covariantes, telles que mat et sw (r=0.62), ou mat
et map (r=0.62). Ces différentes relations observées entre traits et environnement, ainsi que leur

implication et leur interprétation sont discutées en section 6.4.

6.3.6 Impactdela contrainte SLA=f(L,g¢,crit)

On a pu observer jusqu’a présent des corrélations trait-trait et trait-environnement, compte
tenu des incertitudes sur les valeurs des traits optimisés. Dans cette section, nous cherchons a
analyser comment I'ajout d'une relation de trade-off connue, et retrouvée via les optimisations,
entre SLA et Lggecrir (Fig.6.11) peut influencer les résultats des optimisations. Par I'ajout de
cette relation, nous cherchons a améliorer les corrélations trait-trait et trait-environnement
observées précédemment, tout en ne détériorant pas les capacités du modele ORCHIDEE a

représenter les observations.

La figure 6.20 illustre la distribution des RMSE entre la GPP simulée et mesurée obtenue,
sans, ou avec la relation SLA=f(Lage crit) (€9.6.3). La prise en compte de cette relation conduit
a optimiser un parametre en moins (SLA), ce qui du point de vue du systeme d’optimisation
revient a 6ter un degré de liberté. De ce fait, on s’attend a dégrader la GPP modélisée par OR-
CHIDEE, or on peut remarquer sur la figure 6.20 que la contrainte sur SLA ne dégrade pas,
ou peu, les optimisations. Ce résultat confirme donc que la relation SLA=f(L,ge cri¢) peut étre

implémentée dans ORCHIDEE sans en perturber les performances de maniére notable.

Les figures 6.21 et 6.22 comparent les matrices de corrélations trait-trait et trait-environnement
dans les deux configurations. Limplémentation du frade-off entre SLA et Lage crir W'a pas modi-
fié les corrélations d’erreurs observées en section 6.3.2.

Pour les PFTs sempervirents (Fig.6.21a et b), on observe une disparition des corrélations
entre Lage crir €t Jmax/Vemax, gsiope €t lai_max. La faible corrélation entre Lyge crir €t hum_cst
est toujours visible (r=0.28), ainsi qu’entre Lqge,cri; €t tau_leafinit (r=0.33). Les corrélations entre
tau_leafinit et Klai (r=0.5) ainsi que tau_leafinit et wlim_min (r=0.46) sont toujours visibles. En-
fin une nouvelle corrélation apparait entre Typ; €t gsjope (1=0.4).

Pour les PFTs décidus (Fig.6.21c et d), on observe un renforcement des corrélations impliquant
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FIGURE 6.20 — Comparaison des RMSE sans (std. en vert) ou avec (en orange) contrainte du SLApour
chaque PFT. L'axe des ordonnées représente le nombre d’années pour lesquelles la RMSE se trouve dans
la plage indiquée en abscisse.

Jmax/Vemax ainsi que Lgge,crit- On observe aussi I'apparition d’une corrélation forte entre Ty,
et lai_max (r=0.51) et entre Vcmax,p: et wlim_min (r=0.41). De nombreuses corrélations obser-
vées précédemment ne sont pas retrouvées, telles que les relations impliquant Cgejes Ou encore
tau_leafinit. La disparition de ces relations peut étre due a la non-unicité de la solution et de la
corrélation entre les parameétres au cours du processus d’optimisation. Ce résultat suggere aussi
que I’ analyse de la matrice A ne permet peut étre pas a elle seule de juger des interactions entre

parametres au cours du processus d’optimisation.

Alinverse des corrélations trait-trait, on peut remarquer que les corrélations trait-environnement

ne sont pas modifiées (Fig.6.22).

Pour les PFTs sempervirents (Fig.6.22a et b), les parameétres les plus sensibles restent lai_max,
hum_cst, Lage,cri¢ €t wlim_min. On note pour ce groupe de PFTs une disparition des relations
entre fau_leafinit et les températures du site. A 'exception de hum_cst, on observe une di-
minution globale de la force des corrélations par rapport aux optimisations sans le trade-off
SLA'Lage,crit-

Pour les PFTs décidus(Fig.6.22c et d), certaines corrélations sont améliorées. C’est le cas de

lai_max et de dtr (r=0.68), de T, et tmax (r=0.79) ou encore wlim_min et soil_hum_gs (r=0.78).
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6.4 Discussion

6.4.1 Limites de'approche

6.4.1.1 Incertitudes liées aux observations de GPP

La technique de mesure des flux turbulents est sujette a plusieurs incertitudes qui auront

une répercussion sur les valeurs de traits optimisées :

1. La sous-estimation des flux nocturnes de CO; : a cause d'un brassage de 'air insuffisant
durant les nuits calmes, la respiration nocturne peut étre mal estimée. A ce processus
s’ajoutent des phénomeénes de dégazage au lever du soleil liés au redémarrage des flux
turbulents de I'air (Baldocchi et al., 2000). Ces effets sont négligeables ici en considérant
les flux journaliers.

Un deuxieme effet peut étre lié a la topographie du site ou a une répartition irréguliere de
la végétation qui va influencer le transport d’air (Baldocchi, 2008). Dans ce cas, un filtre

des données peut étre nécessaire afin d’améliorer les résultats de nos optimisations.

2. Lareprésentation d'une erreur de mesure aléatoire : la mesure de flux turbulents est sou-
mise aux imprécisions d’échantillonnage, la variation de la direction et de la force des
vents qui vont impacter la représentativité spatiale des mesures, I’erreur instrumentale ou
encore les imprécisions liées au calcul des corrélations turbulentes (Kuppel, 2012). Ainsi,
Rannik et al. (2006) ont montré sur le site d'Hyytidlad (coniféres boréaux) que l'erreur aléa-

—24-1

toire des flux de NEE atteignent 1.08 pmol m et 0.19 umol m~2s~'a des pas de temps

respectivement semi-horaires et journaliers.

Ces différentes incertitudes vont influencer la valeur des traits optimisés ici, cependant les
sources d’erreurs étant partagées par tous les sites, nous pouvons considérer qu’elles ont un
impact négligeable sur les relations trait-trait ou trait-environnement observées dans notre

étude.

La GPP n’est pas mesurée directement mais est issue d'un modele empirique, ce qui tend
a privilégier 'optimisation d’autres mesures telle que la NEE. En revanche, I'optimisation de la
NEE nous oblige a ajouter plusieurs parametres liés aux différents processus de respiration et
réduit d’autant la contrainte sur I’estimation des parametres de photosynthése. Cependant, les
observations de NEE peuvent étre utilisées pour valider notre optimisation de la GPP, afin de voir
siles NEE simulées sont améliorées, en particulier avec I'ajout de relations de trade-off.
Afin de réduire les erreurs liées a la représentation de la GPP, nous pourrions imaginer optimi-
ser a la fois les flux de carbone ainsi que les flux de chaleur latente (LE). Cependant, plusieurs
auteurs ont mis en évidence un défaut de fermeture du bilan énergétique mesuré sur les sites
FLUXNET, allant jusqu’a 20% de I'énergie disponible a une échelle de temps semi-horaire, et
s’élevant jusqu’a 45% si I'on considére des moyennes journalieres (Wilson et al., 2002; Leuning
etal., 2012).
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6.4.1.2 Incertitudes liées a la méthode d’optimisation

Les premiers résultats obtenus avec 'optimisation ' ORCHIDEE sont encourageant et nous

ont permis d’évaluer les différentes incertitudes de cette méthode.

Nous avons pu voir en section 6.3.1 que I'algorithme peut converger vers des minimums lo-

caux pour de nombreuses années. Ainsi, on peut observer une variabilité des traits importantes
pour un méme jeu de données, mais pour deux jeux de parameétres initiaux différents. Dans son
étude, Santaren et al. (2013) montre les avantages d'un algorithme génétique afin de converger
plus facilement vers le minimum global lors des optimisations d’ORCHIDEE. En revanche, des
études récentes sur des données synthétiques montrent que, malgré une meilleure convergence
de la fonction cott J(x) (Eq.6.1) avec un algorithme génétique, les valeurs de traits optimisés sont
plus proches des valeurs observées avec la méthode variationnelle pour un ensemble de jeux de
parametres initiaux (Bastrikov et al., pers.com.), ce qui justifie son utilisation dans cette étude.
Afin de réduire les convergences vers les minimum locaux, nous pouvons envisager d’augmen-
ter le nombre de jeux de parametres initiaux.
Malgré les différents filtres appliqués sur la RMSEre et le coefficient de variation des traits, cer-
taines années ne sont pas correctement optimisées. Nous avons appliqué un filtre sur les RM-
SEre inférieures a 0.3, cependant des critéres supplémentaires sont nécessaires afin d’exclure les
années particulieres.

La forte variabilité de certains traits peut aussi étre liée aux corrélations d’erreurs observées
en section 6.3.2. En effet, le role de certains parametres impliqués dans des processus com-
muns, tels que Vemax,p; et Topy, n'arrivent pas a étre correctement distingués. Ainsi la valeurs
des traits obtenus est sujette a de fortes incertitudes. Afin d’améliorer la représentation des
parametres il est donc nécessaire de réduire ces corrélations d’erreurs, soit en retirant certains
parametres des optimisations, soit en optimisant d’autres variables mesurées qui pourraient
aider a distinguer le role des différents parameétres. Par exemple, une optimisation simultanée
de la GPP et du LAI permettrait d’améliorer la représentation du lai_max et du SLA, et par effet
de cascade de réduire 'incertitude sur les parametres de photosynthese.

Afin de séparer les différents parameétres possédant une corrélation d’erreur forte, I'utilisation
de mesures de traits concomitantes aux mesures de flux permettrait 1) de contraindre certain
parametres connus et 2) de valider les traits optimisés. Cependant les mesures de traits sur site

FLUXNET ne sont pas encore systématiques (Musavi et al., 2015).

Un troisiéme facteur influence fortement la valeur des traits a posteriori. On a pu observer
en section 6.3.2 que les plages de variations imposées pour chaque parametre sont primordiales.
Ainsi on observe une saturation du lai_max optimisé pour le PFT10 qui va avoir un effet de cas-
cade sur les autres parametres. A 1'origine, le PFT10 a été paramétré sur des steppes (Krinner
et al., 2005) pour lesquelles le lai_max est faible. Pour les optimisations conduites sur le PFT10,
nous avons utilisé des sites qui correspondent a des écosystémes variés, avec parfois de forts
lai, ce qui explique les saturations observées. De plus les prairies correspondent a des écosys-

témes avec une diversité spécifique et fonctionnelle riche que nous avons regroupés en un seul
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et méme PFT. Par ailleurs, quand I'information n’était pas disponible, nous avons considéré que
toutes les prairies étaient composées d’especes d’herbacées en C3. Une division du PFT10 en
plusieurs sous-catégories par régions pédo-climatiques par exemple pourrait permettre d’amé-
liorer les résultats.

Afin de réduire 'incertitude liée a la distribution des parametres, nous pourrions relancer toute
les optimisations sans contraindre la plage de variation tolérée par I'algorithme afin de savoir
si les corrélations observées dans cette étude sont retrouvées, et si elles sont en partie définies
par la distribution imposée a priori. En effet, on peut se poser la question de la généricité des
écosystemes échantillonnés dans TRY et des sites FLUXNETSs. Les sites FLUXNETSs représentent
majoritairement des peuplements jeunes et quasiment a I’équilibre tandis que les données TRY
regroupent des conditions d’observation tres diverses.

Enfin dans cette étude nous avons attribué un seul PFT a chaque site. Par conséquent nous
ne prenons pas en compte les especes secondaires et de sous étage qui peuvent influencer les
flux de GPP observés. Attribuer 100% d’un PFT a un site conduit a une surcontrainte des para-
metres optimisés. De nouvelles optimisations qui prennent en compte les différentes fractions

de PFTs sont nécessaires afin d’évaluer les incertitudes liées a la composition des sites.

6.4.2 Synthese des relations observées

Les valeurs de traits optimisés représentent des valeurs de traits al’échelle de I'écosysteme et
non de la feuille comme la majorité des traits disponibles dans les bases globales (Kattge et al.,
2011). Cette différence d’échelle est importante et est en partie responsable de 'incapacité du
modele ORCHIDEE a utiliser directement des mesures de traits foliaires (chapitre 3). Cette pro-
blématique commence a étre abordée dans la littérature. Ainsi Musavi et al. (2015) mettent en
avant le concept de propriété fonctionnelle de I’écosysteme (EFP pour ecosystem functional pro-
perty, Reichstein et al. 2014) afin d’étudier leur acclimatation sur le court et le long terme. Ils
soulignent la nécessité de transposer les traits mesurés, de I’échelle foliaire a 1'échelle écosysté-
mique. Jusqu'a présent cette transposition était réalisée en pondérant la valeur des traits mesu-
rés sur la communauté végétale (Garnier et al., 2004). Cependant certains traits dépendants de la
structure du couvert végétal ne peuvent étre simplement pondérés par 'abondance des espéces
tel que 'assimilation de carbone qui dépend de la quantité d’azote foliaire ou encore de I'expo-
sition des feuilles a la lumiere. La méthode présentée ici permet donc de faire un lien direct entre
les flux observés et ce que Musavi et al. (2015) ont défini comme ecosystem vegetation property,

soit la valeur des traits intégrés a 1'échelle de I'écosystéme (Fig.6.23).

Certains parametres ont des corrélations d’erreurs importantes tels que Vemax,,, ou encore
8slope- Les corrélations trait-trait et trait-environnement obtenues en section 6.3.4 ainsi qu’en
section 6.3.5 et qui impliquent ces parametres sont donc a interpréter avec précaution. De
méme, les corrélations d’erreurs peuvent masquer des relations que I’on s’attendrait a observer

par exemple entre T, et mat.

Nous dressons ici la liste des relations considérées comme “robustes” que nous avons pu
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External drivers (climate)

diurnal variation

EFP — ecosystem functional
property

EVP -ecosystem vegetation
property

vary at same
timescale

Ecosystem at the tower
site

Variable at seasonal /
annual time scale

(species)

plant trait (individual
observation)

FIGURE 6.23 - Figure issue de Musavi et al. (2015). Représentation de la mise a I'échelle des traits foliaires
afin d’étudier les propriétés de I'écosystéme.

observer pour chaque paramétre :
(Les graphiques pour chaque relation trait-trait sont illustrés en figure 6.24 et 6.25. Les gra-
phiques pour chaque relation trait-environnements sont illustrés en figure 6.18 et 6.19. Un

schéma récapitulatif se trouve en information supplémentaire Fig.S6.1.)

AVTéchelle globale :

— seuls wlim_min et tau_leafinit montrent une corrélation significative (R2=0.22). Cette
corrélation est principalement gouvernée par les sempervirents et pourrait s’expliquer
par des corrélations “croisées” avec les parametres climatiques. Tau_leafinit diminue
avec la température ce qui est cohérent avec nos connaissances, i.e. plus la tempéra-
ture est faible et plus 'émergence des feuilles est longue (Slaney et al., 2007). De méme

wlim_min et hum_cst sont corrélés avec I'état hydrique du sol.

Par groupes de PFTs, décidus et sempervirents :

— Dans les deux cas, lai_max augmente avec la température du site. Ce résultat concorde
avec les précédentes études qui ont mis en évidence une augmentation du lai en fonction
de mat sur la plage de températures analysée ici, mais aussi des conditions hydriques du
site (Way and Oren, 2010; lio et al., 2014). Pour les PFTs décidus, lai_max est fortement
anti-corrélé a SLA (R2=0.4), mais positivement corrélé avec SLA pour les sempervirents
et particulierement les gygmnospermes (R2=0.35). Malgré une corrélation positive mon-
trée par certaines études entre SLA et LAI (Pierce et al., 1994), peu de données sont
disponibles pour confirmer les corrélations observées sur le lai_max. Pour les PFTs
sempervirents, lai_max est par ailleurs anti-corrélé a Lgge crir (R?=0.21). Ici encore, la
corrélation observée n’est pas semblable aux études précédentes qui ont montrées une

relation positive entre LAI et Lyge cri¢ (Niilnemets, 2010).
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— On retrouve une corrélation négative forte entre SLA et Lyge cri¢ pour les PFTs sempervi-

rents, relation qui est tres largement décrite dans la littérature (Reich et al., 1999; Wright
etal., 2004). Cependant, les incertitudes sur les parametres n’'ont pas permis de retrouver
la relation observée dans la littérature pour les décidus. De méme pour les sempervi-
rents, SLA est anti-corrélé a Vemax,p; et gsiope- Malgré les corrélations d’erreurs sur les
valeurs de ces deux parameétres, la corrélation entre SLA et Vemax,p; a €té observée pour
les gymnospermes par Niinemets et al. (2007). Pour les PFTs décidus, SLA est principale-
ment corrélé a wlim_min et gy p.. Ici encore ces deux parametres sont soumis a de fortes
corrélations d’erreurs, ce qui ne nous permet pas de conclure sur le sens des corrélations
observées. Cependant les relations entre SLA et ces deux parameétres semblent indiquer
que SLA est sensible aux conditions hydriques du sites pour ce groupe de PFTs.

SLA montre une sensibilité différente a la température pour les deux groupes de PFTs. Ce
résultat concorde avec les observations de Wright et al. (2005b) pour lesquelles on ob-
serve une corrélation positive entre SLA et mat pour les sempervirents, et une corrélation
négative pour les décidus. Dans notre étude, on observe aussi une corrélation positive,
plus faible, entre SLA et les précipitation pour les sempervirents. Cette corrélation est
observée sur le terrain (Wright et al., 2005b). La corrélation aux précipitations n’est pas
observée pour les décidus, en revanche nous avons vu que SLA est corrélé a wilim_min,

ce qui a pumasquer les relations potentielles avec les variables environnementales.

On retrouve une corrélation positive forte entre Lqge cri¢ €t tmin pour les conifeéres, et
plus généralement toutes les espéces sempervirentes. Cette corrélation a été observée a
échelle globale (Wright et al., 2005b; van Ommen Kloeke et al., 2012b) et a récemment
été confirmée pour les ggmnospermes par Reich et al. (2014) qui ont montré une ac-
climatation de la longévité des aiguilles avec les températures froides pour les espéces
boréales. La corrélation obtenue dans notre étude entre Lyge crit €t les précipitations du
site a aussi été observée a ’échelle globale (van Ommen Kloeke et al., 2012b). Pour les
décidus, la relation positive entre Lgge cri €t mat observée a I'échelle globale (Wright
etal., 2005b; van Ommen Kloeke et al., 2012b) est retrouvée dans notre étude bien que la
corrélation soit faible (R2=0.16).

Pour les PFTs décidus, Lage,crir €st cOrrélé a Csepnes Ce qui est cohérent avec les processus
implémentés dans ORCHIDEE. En effet, trois types de sénescences sont représentées
dans ORCHIDEE (section 1), dont une sénescence climatique liée a Csezes €t Une sénes-
cence liée a 'age des feuilles. Tout comme SLA, on remarque que Lage, crir €St COITélé a

wlim_min.

Pour le deux groupes de PFTs, Vcmax,p; est peu corrélé au climat et avec d’autres traits
al'exception de SLA pour les PFTs sempervirents. Les fortes corrélations d’erreurs entre
Vemax,p: et les autres parametres ne permettent pas de faire ressortir des relations. En

revanche, on peut remarquer que le ratio /max/Vemax est corrélé a Lyge, crir pour les deux
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groupes de PFTs, négativement pour les décidus, positivement pour les sempervirents.
Kattge and Knorr (2007) ont montrés une corrélation négative entre Jmax/Vcmax et les

températures de croissance, cependant cette corrélation n’est pas retrouvée.

Dans notre étude, T,p; n'est sensible au climat que pour les PFTs décidus. On observe
une corrélation positive entre ce trait et les températures qui fait écho aux observations

existantes (Kattge and Knorr, 2007).

Csenes €st lui aussi positivement corrélé aux températures et au rayonnement courtes
longueurs d’onde. Ce résultat est cohérent avec nos connaissances des processus de
jaunissement des feuilles en automne liés a la température et a la diminution de la pho-
topériode (Koike, 1990; Estrella and Menzel, 2006).

Medlyn et al. (2011) suggerent que g;ope €St proportionnel au point de compensation
du CO, T'* de la photosynthese, et par conséquent est fonction de la température de
croissance (Bernacchi et al., 2001). Cependant, nous pouvons oberver ici une corrélation
entre gy ope €t les précipitations et non pas avec les températures. Cette corrélation peut
étre induite par la corrélation d’erreur entre gy ope €t wlim_min et nous empéche de

conclure sur la signification de la relation observée.

hum_cst et wlim_min sont deux parametres qui interviennent dans le stress hydrique
des PFTs. On observe une cohérence entre les deux parameétres et le climat pour les deux
groupes de PFTs, i.e. une corrélation négative aux températures et une corrélation posi-
tive aux précipitations et a 'humidité du sol. hum_cst intervient dans la représentation
du profil racinaire. A notre connaissance aucune étude n’a fait état de I'acclimatation
du profil racinaire aux changements environnementaux. Cependant, certaines études
ont mis en évidence une diminution de I'allocation de la biomasse aux racines avec
une augmentation des températures (Oleksyn et al. 1998 pour Picea abies) ce qui tend a
confirmer la relation observée dans notre étude pour les PFTs sempervirents. De méme
Ostonen et al. (2007) ont montré que la longueur spécifique des racines répond négati-

vement a 'augmentation des températures.

On retrouve par les optimisations une certaine cohérence avec nos connaissances du fonc-

tionnement des écosystéemes forestiers. Par ailleurs, on peut remarquer que les PFTs décidus

semblent plus sensibles aux conditions environnementales durant la saison de croissance (cor-

rélations plus fortes avec GSLsw) par rapport aux PFTs sempervirents. Cependant, nous devons

diminuer les incertitudes sur les différents parameétres afin de confirmer les relations observées.

Nous n’avons pas assez de sites en milieu tropical afin de confirmer les relations observées

pour tout les PFTs sempervirents qui sont gouvernées par les coniferes tempérés et boréaux.

Linclusion de nouveaux sites tropicaux représentant les PFTs 2 et 3 est nécessaire afin d’étendre
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nos conclusions pour toutes les espéces sempervirentes.

De méme, certaines corrélations entre traits sont causées par des covariations avec les va-
riables environnementales. Ainsi on observe une corrélation entre Cgepes €t Topr chezles décidus
qui est induite par la covariation de ces deux parametres par rapport a la température du site. De
méme on observe que certaines corrélations disparaissent apres 'implémentation du trade-off
entre SLA et Lage crit- Ce résultat suggére que ces relations ne sont pas robustes et peuvent étre
induite tout comme Ciepes €t Tpps par des covariations avec le climat. Une des étapes suivantes
a notre démarche est donc d'implémenter dans ORCHIDEE les relations traits-environnements

obtenues dans cette étude afin d’analyser en détail les corrélations observées entre traits.

Enfin, différents facteurs environnementaux connus pour influencer les traits photosyn-
thétiques et phénologiques n’ont pas été pris en compte dans notre analyse, tels que la fertilité
du site (Ordofiez et al., 2009), ou encore les concentrations atmosphériques en CO, (Medlyn
etal., 1999). Des mesures supplémentaires de ces parameétres sur site FLUXNET pourraient nous

permettre de réduire les erreurs sur les parameétres optimisés.
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6.4. Discussion

6.4.3 Perspectives

Ces premiers résultats ont permis d’illustrer des relations significatives entre certains traits
et’environnement et ouvrent de nombreuses perspectives d’utilisation de I’approche présentée

dans ce chapitre.

Nous nous sommes principalement intéressés dans cette étude aux parametres photosyn-
thétiques et phénologiques d’ORCHIDEE. Apres avoir affiné le protocole, cette approche pourra
étre utilisée afin d’étudier d’autres processus, comme la respiration ou les flux énergétiques.
D’autres processus peuvent étres incorporés dans I'analyse afin d’améliorer la représentation
des flux de GPP, comme par exemple certains parametres du sol qui ont un impact significatif
sur certains traits foliaires (Maire et al., 2015). De méme, on peut facilement imaginer optimiser
les parametres d’allocation de la biomasse, ou encore les parameétres de gestion en confrontant
les résultats d’ ORCHIDE-FM (Forest management) aux données d’inventaires forestiers. Cepen-
dant certains traits représentant ’allocation de la biomasse et du sol sont liés a des échelles de
temps plus longues que les traits photosynthétiques qui varient rapidement (Thum et al., 2016).
Ainsi 'optimisation de ces traits nécessite des observations sur le long terme.

En contraignant SLA et Lgge crir NOUs avons montré que le frade-off entre ces deux para-
metres peuvent étre implémentés dans ORCHIDEE sans risque de perturber son fonctionne-
ment. Notre méthode peut donc étre utilisée afin d’analyser I'impact des modifications d’OR-
CHIDEE. De plus, une prochaine étape consiste a contraindre les variations d’autres parameétres.
Par exemple, en couplant les relations connues du Leaf Economic Spectrum entre SLA, Vemax,p:
et Lagecrir a des concentrations d’azote et de phosphore foliaires données (Wright et al., 2004),
nous pourrions estimer leur concentrations sur site.

Malgré notre objectif initial de pouvoir séparer les différentes composantes spatiales et tem-

porelles de la variabilité des traits, aucune relation significative n’a pu étre observée a I'échelle
du site. Une amélioration de la performance des optimisations est nécessaire afin d’atteindre cet
objectif. Cependant, 'optimisation annuelle des flux de GPP pourrait nous permettre d’étudier
les liens entre la variation des traits et les extrémes climatiques (comme par exemple la canicule
de 2003), ou encore les effets a retardements liés a ces évenements extrémes (Anderegg et al.,
2015).
Une des prochaines étapes afin de séparer les effets a court et long terme du climat sur la va-
riation des traits est d’optimiser les différents parametres d ORCHIDEE, non plus année par
année, mais d'une part en considérant toutes les années disponibles de chaque site (Kuppel
et al., 2012; Santaren et al., 2013), et d’autre part en effectuant des optimisations saisonnieres
(Verbeeck et al., 2011). En effet certains extrémes climatiques biaisent les estimations des traits
pour ces années particulieres (et donc la moyenne du site), du fait que leur représentation n’est
pas explicite dans le modele ORCHIDEE.

Nous avons montré dans le chapitre 2 des différences fonctionnelles importantes entre les
pins et les sapins. Lintégration de I'information sur ’espéce dominante du site permettrait de

regarder si des relations particulieres se dégagent en fonction des espéces considérées.
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Cette méthode nous a permis d’établir certaines relations robustes, difficilement, voire
impossibles a observer expérimentalement, mais qui sont cohérentes avec nos connaissances
actuelles des écosystémes forestiers et qu’il nous reste a valider. L'étape suivante consiste donc
a implémenter les corrélations les plus robustes dans ORCHIDEE afin de voir si le modéle ar-
rive ainsi a reproduire les sensibilités interannuelles et I'amplitude des flux de GPP observés
a I’échelle globale. De plus 'implémentation des relations trait-environnement (définies ici
spatialement) dans ORCHIDEE pourrait permettre de faire ressortir certaines tendances de la

variabilité temporelle des traits.

Nous avons pu constater pour plusieurs parametres, des relations trait-trait et trait-
environnement qui sont communes a plusieurs PFTs. Ce résultat remet donc en question la

discrétisation de la végétation en PFTs.

6.5 Conclusions

Dans cette étude nous avons cherché a analyser la variabilité spatiale et temporelle de plu-
sieurs traits fonctionnels liés a la photosynthése et a la phénologie, en optimisant le modeéle
ORCHIDEE par rapport a des observations de GPP sur site. Le modele a pu étre optimisé de ma-
niere satisfaisante sur plus de 100 sites représentant des gradients de température et d’humidité

élevés.

Cette premiere étude exploratoire a permis de révéler des corrélations fortes a I'échelle des
écosystemes entre les parametres optimisés, mais aussi entre les parametres et plusieurs va-
riables environnementales. Certaines corrélations sont liées a la structure du modele ORCHI-
DEE. D’autres en revanche, comme par exemple entre ’age des feuilles et la surface foliaire spé-
cifique ou encore entre 1'age des feuille et les températures du site, font écho a plusieurs obser-
vations de terrain. Ce résultat montre que certaines relations observées a I’échelle foliaire sont
intégrées et observables a l’échelle de I'écosysteme.

Cependant il pése encore de nombreuses incertitudes sur les valeurs des traits optimisés, liées a
la paramétrisation du modele et a 'approche utilisée. La prochaine étape est donc de traiter au
mieux ces incertitudes afin de pouvoir conclure sur la robustesse des corrélations observées.

Par ailleurs, 'approche utilisée dans cette étude a permis de montrer que I'ajout d'une
relation de trade-off entre 1'age des feuilles et la surface foliaire spécifique dans ORCHIDEE ne
modifie pas son comportement. Ce résultat motive ’ajout de relations supplémentaires afin de

représenter la plasticité phénotypique de la végétation dans le modele.

Initialement, nous avons adopté cette approche afin de pouvoir séparer les différentes com-
posantes temporelles et spatiales de la variabilité des traits fonctionnels photosynthétiques et
phénologiques. Cependant, le nombre d’années insuffisant par site n’a pas permis de détecter

des tendances significatives de la varibilité temporelle des traits.
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Afin d’améliorer notre compréhension de la variabilité spatiale et temporelle des traits et de
leur impact sur les flux de matiere et d’énergie de la biosphere terrestre, nous recommandons
d’effectuer de maniere systématique des mesures concomitantes de flux et des traits fonction-
nels sur les sites FLUXNET.
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6.6 Informations Supplémentaires

Figure S 6.1 — Schéma récapitulatif des corrélations observées pour a) les PFTs décidus et b) sempervi-
rents. En rouge les corrélations positives, en bleu les corrélations négatives. L'épaisseur du trait indique
qualitativement la force de la corrélation.
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CHAPITRE

CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

E travail de these explore trois approches complémentaires axées sur 1'utilisation
des traits fonctionnels afin d’améliorer la représentation des foréts dans les mo-
deles globaux de végétation par : 1) 'augmentation du nombre de PFTs, 2) 'utili-

sation de relations empiriques et 3) I'implémentation d'un modele théorique permettant d’esti-
mer des valeurs de traits en fonction des conditions environnementales.

ATlinverse, en partant d'un modele global optimisé sur différents sites, je me suis demandé
s'il était possible de retrouver des distributions de traits fonctionnels réalistes, ainsi que des
trade-off et des relations entre traits et environnements cohérentes avec nos observations et
nos connaissances du fonctionnement des écosystémes forestiers.

Par ailleurs, ces différentes approches exploratoires ont mis en évidence certaines faiblesses
du modele ORCHIDEE, ce qui m'a amené a mettre en place un modele phénologique pour les

coniféeres sempervirents.

Ce dernier chapitre reprend les principaux résultats obtenus au cours de cette these et pré-

sente plusieurs pistes de réflexion afin d’approfondir ces résultats.

7.1 Résumé des principauxrésultats . . .. .. ... ... ... ... e 230
7.2 Lobjectifinitial de thése est-ilatteint? . . . . . ... ... ... .. .......... 232
7.3 Perspectives . . . . ... e e 233
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7. CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

7.1 Résumé des principaux résultats

La premieére approche que j'ai abordée dans cette thése avait pour but de trouver une mé-
thode objective basée sur les traits fonctionnels observés afin d’augmenter le nombre de PFTs
dans ORCHIDEE et fournissant un compromis raisonnable entre nombre et séparabilité des
PFTs. J’ai donc mis en place une nouvelle méthode permettant de définir de nouveaux PFTs a
partir d'une classification hiérarchique des especes basée sur plusieurs parametres clés liés a la
photosynthese, a la phénologie et a la gestion forestiere. Cette méthode appliquée aux coniferes
tempérés, a permis de définir deux nouvelles sous-catégories homogenes de ce PFT, représen-
tant d'un c6té les pins et de 'autre les sapins et les épicéas. Cette méthode permet d’affiner la
représentation des PFTs sans aller jusqu’a une paramétrisation espéce par espéce qui néces-
site plus d’'informations pour les calibrer. Elle peut étre facilement appliquée a des écosystemes
possédant une diversité faible 8 moyenne, cependant la quantité d’'information nécessaire pour

chaque parametre rend sont application difficile pour des écosystemes riches.

La nouvelle classification obtenue a permis d’améliorer de plus de 50% la représentation
spatiale des peuplements de coniféres en France. Cependant on observe une surestimation
des volumes et incréments en volume par rapport aux observations, principalement liée a une
surestimation de la GPP par ORCHIDEE. Ces résultats suggérent que le modele ne peut étre
paramétré directement avec des valeurs de traits observées, et confirment les conclusions de
(Bonan et al., 2012) sur cette problématique. Plusieurs processus mal représentés tels que la
phénologie, I'allocation de la biomasse, le stress hydrique ou encore I'interception de la lumiere
par la canopée sont al’origine de ce probleme. En comparant les cycles de GPP simulés et obser-
vés par télédétection, j’ai montré que la surestimation de 'assimilation de carbone est en partie
expliquée par 'absence de processus phénologiques explicites pour les PFTs sempervirents
dans ORCHIDEE. L'absence de phénologie a pour résultat des saisons de croissance simulées
plus longues de 10 a 50 jours par rapport aux cycles observés, et empéche de paramétrer correc-

tement 'age des aiguilles et donc la capacité photosynthétique qui en découle.

En parallele de I'analyse portée sur les traits fonctionnels, j'ai donc entrepris de mettre en
place des processus phénologiques explicites pour les coniferes dans le modele ORCHIDEE au
regard des résultats obtenus aux chapitres 2 et 3. La calibration de différents modeles phénolo-
giques sur des observations de débourrement a révélé deux points importants : 1) la nécessité
de considérer la variabilité spatiale et temporelle afin de pouvoir appliquer les modéles phéno-
logiques a I’échelle globale, et 2) la nécessité de calibrer les modeéles a la résolution spatiale a
laquelle ils vont étre utilisés.

Calibrés sur site, les différents modeles phénologiques permettent de reproduire les dates
de débourrements avec une erreur moyenne de 12 jours sur toute la France. En revanche, les
modeles calibrés a une résolution fine ne permettent pas de reproduire correctement les dates
de débourrement lorsqu’ils sont utilisés a une résolution spatiale plus large.

Avec cette nouvelle phénologie, ORCHIDEE arrive a présent a reproduire la dynamique

saisonniére du LAl comparée aux observations et simule des chutes de litiere plus réalistes.
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7.1. Résumé des principaux résultats

Par ailleurs, l'utilisation d’'une représentation explicite des processus phénologiques a permis
d’améliorer la surestimation des biomasses aériennes observées en section 3, malgré des GPP
qui restent surestimées. La représentation du débourrement a un impact faible sur les flux de
carbone car la biomasse foliaire est déja présente au début de la saison de croissance pour les
especes sempervirentes. Cependant I'implémentation de la phénologie a un impact important
sur 1'age des aiguilles et par conséquent leur capacité photosynthétique, mais aussi sur les flux
de carbone vers le sol via la sénescence. En plus de son impact sur les flux bio-géochimiques,
une représentation explicite de la phénologie permettra a présent de simuler I'impact de 'ozone
sur la canopée et d’améliorer d’autre processus comme I'impact du stress hydrique ou encore
la compétition pour la lumiere. Cette nouvelle phénologie a été partiellement validée sur la

France, mais nécessite une analyse plus approfondie sur une échelle spatiale plus large.

Pour certain modeles de débourrement testés, j'ai observé une acclimatation du débour-
rement aux températures du site. Tous les modéles prédisent un avancement de la date de
débourrement pour les projections futures. Cependant les modeles prenant en compte l'ac-
climatation du débourrement aux températures du site simulent une saturation de la date

d’émergence des aiguilles a partir de 2060.

L'augmentation du nombre de PFTs a permis d’améliorer la représentation des foréts gérées,
cependant la définition des traits reste inchangée et rigide, limitant ainsi '’acclimatation de la
végétation aux changements environnementaux. Dans la deuxiéme partie de cette theése j'ai
donc analysé I'impact de traits variables sur le fonctionnement du modele ORCHIDEE.

Afin de prédire des valeurs de traits, I'utilisation de relations empiriques est contrainte par la
disponibilité des observations. Cette approche permet d’extrapoler les observations a I’échelle
globale, cependant son utilisation est soumise a de fortes incertitudes. A I'inverse, le cadre théo-
rique défini par la coordination de la photosynthese que j'ai testé dans cette thése a permis de
simuler des valeurs de traits réalistes et de retrouver des comportements observés qui ne sont
pas explicitement décrits dans le modele. En effet, cette derniére approche, trés prometteuse,
permet de simuler la régulation négative de la photosynthése due a la fertilisation au CO»,
mais aussi elle permet de retrouver des gradients latitudinaux de traits, comme par exemple
l'augmentation de 1'age des feuilles dans les hautes latitudes pour les coniferes. Lapproche
empirique et théorique soulignent I'effet tampon de la plasticité des traits sur 1’évolution et
la variabilité de la GPP. Ces deux approches nous permettent de représenter I'acclimatation
spatiale et temporelle des traits, cependant 'approche empirique et les relations de trade-off
utilisées avec I'approche théorique sont en partie calibrées sur des observations récentes et
spatialisées. Le manque de données d’observations longues ne permet donc pas de séparer ce

qui correspond a une adaptation phénotypique d'une adaptation génétique.

La derniére partie de mon travail s’est intéressée, a I'inverse, aux capacités d'un modele
global a pouvoir reproduire des traits cohérents lorsqu’il est optimisé sur plusieurs sites. Afin de
répondre a cette question, j'ai optimisé le modele ORCHIDEE par rapport a des valeurs de GPP

journalieres mesurées sur site par eddy-covariance afin d’estimer, pour chaque site et chaque
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année, des valeurs de traits fonctionnels. J’ai pu retrouvé par cette méthode des distribution
de traits cohérentes ainsi que plusieurs corrélations robustes entre les traits optimisés, ainsi
qu’avec plusieurs variables environnementales, et qui font écho aux relations observées. Par
exemple, cette approche a permis de retrouver la relation négative entre SLA et I'age des feuilles
décrite par le Leaf Economic Spectrum (Wright et al., 2004), ou encore les relations observées
entre I'age des feuilles et les températures du site. Cette approche permet, entre autre, d’analy-
ser des interactions difficilement observables sur le terrain et d’évaluer les capacités du modele
ORCHIDEE a reproduire et a intégrer des relations entre traits. Cette approche est tres promet-
teuse, cependant trop peu d’années sont disponibles actuellement pour détecter des tendances

temporelles significatives et pour séparer les variabilités temporelles et spatiales des traits.

Que ce soit par 'approche empirique, théorique ou inverse, on observe une variabilité spa-
tiale et temporelle importante des traits fonctionnels. Ces résultats soulignent les limites de I’ap-

proche classique d'une représentation par PFTs fixes.

7.2 Lobjectif initial de these est-il atteint ?

Cette thése m’'a permis de dégager plusieurs pistes prometteuses afin de représenter la
plasticité des traits dans le modele global ORCHIDEE. Nous avons pu voir en introduction qu’il
y a trois voies majeurs d’amélioration de la végétation que sont : 1) augmenter le nombre de
PFTs et les paramétrer a partir des observations de traits, 2) estimer les traits a partir de relations

empiriques et 3) estimer les valeurs de traits a partir de théories écologiques.

Parmi les trois approches analysées dans cette these, il s’avere que la plus prometteuse soit
I'approche “théorique”. En effet, la définition de nouveaux PFTs ainsi que 'utilisation de rela-
tions empiriques nécessite une quantité d’'informations importante pour les calibrer. A l'inverse,
bien que purement théorique, la coordination de la photosynthése permet de retrouver de fagon
satisfaisante les gradients de traits simulés par I’approche empirique. En plus de reproduire des
traits et des flux de carbone réalistes et comparables aux autres approches, cette approche a

révélé plusieurs propriétés émergentes qui n’étaient pas explicitement prescrites dansle modele.

Ces trois approches ne sont pourtant pas exclusives et sont complémentaires. Nous avons
pu voir que I'information “PFT”, voire espéce, est toujours nécessaire afin de représenter des
processus spécifiques comme par exemple la gestion. En revanche, d’autres processus observés
a I'’échelle globale peuvent se passer de la catégorisation en PFTs. A I'interface, nous avons pu
observer certains comportements liés a une caractéristique particuliere des PFTs, permettant
de résonner a une échelle plus large sans pour autant se passer d'une catégorisation de la végé-
tation (décidus/sempervirent, feuillus/coniféres). Si I’objectif est de se passer progressivement
des PFTs, il apparait qu'une approche purement basée sur les traits fonctionnels est difficile par
I'absence d'une connaissance détaillée de tous les processus et par le manque d’observations

existantes. C’est la raison pour laquelle j’ai du coupler la coordination de la photosynthese a des
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trade-off PFT dépendant dans le chapitre 5.

A plusieurs reprises, I'étude de ces trois approches a souligné 'incapacité du modele ORCHI-
DEE a utiliser directement des observations obtenues a 1'échelle de la feuille. Que ce soit pour
calibrer les parametres existants (chapitre 2) ou pour estimer les traits (chapitre 5), les mesures
et les relations obtenues a partir d’observations ne permettent pas de reproduire les différentes
caractéristiques des peuplements ainsi que les flux bio-géochimiques si ces observations ne

sont pas intégrées a I’échelle de la canopée (chapitre 6).

Plusieurs relations sont déja implémentées dans ORCHIDEE afin d’intégrer les traits foliaires
a l'échelle de la canopée. En revanche, plusieurs processus sont manquants ou grossierement
représentés (chapitres 3 et 4). Afin de pouvoir utiliser pleinement nos connaissances sur les traits

fonctionnels il est donc nécessaire d’améliorer en parallele la représentation de ces processus.

7.3 Perspectives

Les différentes approches que j’ai abordées dans ce manuscrit sont originales et explora-
toires. Plusieurs pistes prometteuses peuvent donc étre améliorées et ouvrent plusieurs pers-
pectives. Pour progresser vers une meilleur simulation de la plasticité des traits, trois pistes sont
a explorer en priorité :

o La version d’ORCHIDEE utilisée ne simule pas explicitement le cycle de ’azote ce qui
est une limite importante. En effet, de nombreux traits fonctionnels sont liés a I’azote
foliaire (Kattge et al., 2011). Nous avons vu que la théorie de la coordination de la photo-
synthese permet de simuler des concentrations d’azote foliaire en condition optimale de
photosynthese. Afin de continuer dans cette voie, un couplage entre la coordination de
la photosynthese et le cycle de I'azote pourra étre réalisée prochainement avec la version
O-CN (Zaehle and Friend, 2010). La mise en place future du cycle du phosphore (Walker
etal., 2014) permettra aussi d’améliorer la prédiction des traits fonctionnels.

o Lapproche “théorique”, permettant de déterminer les caractéristiques de la végétation en
conditions optimales est prometteuse. Il serait possible de considérer d’autres théories
d’optimalité afin de déterminer par exemple les traits relatifs au statut hydrique de la
plante (Schymanski et al., 2007, 2008, 2009) ou encore permettant d’ optimiser le gain de
carbone par la plante (Prentice et al., 2014; Caldararu et al., 2016).

» Toutes les approches que nous avons abordées au cours de cette theése ne permettent
pas de distinguer la part d’adaptation rapide (phénotypique) et sur le long terme (géno-
typique). Actuellement nous ne disposons pas de séries de données assez longues, que
ce soit en terme d’observation de traits ou de flux, afin de séparer ces différentes com-
posantes. Lapproche théorique devrait permettre de répondre a cette problématique
en attendant d’avoir des observations assez longues. Il s’agit 1a d’'une priorité si nous

voulons réaliser des projections sur le long terme.
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Au cours de cette these, nous avons utilisé une approche permettant d’estimer des valeurs

de traits a partir de relations empiriques liant traits et climat (chapitre 5). D’autres méthodes

d’extrapolation méritent d’étre testées afin de faire le lien entre traits mesurés in situ et 1'échelle

globale. Parmi ces méthodes, nous pouvons citer par exemple I'extrapolation de données a

partir de cartes de distribution d’espéces, des méthodes de krigeage (Schrodt et al., 2015), ou

encore |'utilisation des données de télédétection (Asner et al., 2015).

Au dela de I'objectif initial de cette theése, plusieurs perspectives d’amélioration du modele

ont émergé.
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e Méme dans sa configuration standard, ORCHIDEE-FM surestime les volumes et incré-

ments en volume des peuplements de coniféres par rapport aux observations des in-
ventaires forestiers. Ce résultat a mis en avant plusieurs pistes d’amélioration du mo-
dele. J’ai déja pu aborder I'aspect phénologique, a présent il est nécessaire d’améliorer le
schéma d’allocation de la biomasse pour ce type de végétation. Nous avons pu constater
par ailleurs un probléme lié a I'interception de la lumiére par la canopée. Ce probleme a
récemment été abordé et a donné lieu a une nouvelle version, ORCHIDEE-CAN (Naudts
etal., 2014).

Le chapitre 6 a mis en lumiere les mérites de I'assimilation de données afin d’étudier les
trade-off entre traits. Maire et al. (2013) ont déja montré qu’en optimisant le ratio C :N
pour une douzaine d’herbacées, ils ont été capable de proposer un mécanisme a 1’ori-
gine des trade-off observés inter et intra-especes. Dans notre étude nous avons retrouvé
plusieurs relations déja observées aI’échelle globale, ce qui suggere que I'optimisation du
modele ORCHIDEE peut permettre d’expliquer le comportement de certains traits si les
processus sont correctement représentés. De plus cette méthode permet de faire un lien
direct entre les mesures in situ et la canopée. Je me suis limité dans cette thése aux traits
photosynthétiques et phénologiques. Cette approche peut facilement étre appliquée a
d’autres traits plus difficiles a observer, tels que les traits racinaires, et peut étre utilisée
pour a la fois évaluer les nouveaux processus implémentés dans ORCHIDEE, mais aussi
afin de faire émerger des propriétés des écosystemes forestiers qui ne sont pas encore

représentées dans le modele.
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ANNEXE A : MISSION DE CONSEIL AU SEIN DE
L’ONF

Durant ma seconde et troisieme année de these, j’ai effectué une mission de conseil au sein

de I'Office Nationale des Foréts. Cette mission initiée par Jean-Francois d’'Hote et supervisée
ensuite par Christine Deleuze eut pour objectif la rédaction d'une synthése a destination des
gestionnaires forestiers Francais sur la problématique de “neutralité carbone” des foréts.
Cette veille bibliographique sur la période 2008-2014 concerne toute la littérature européenne
et mondiale pouvant éclairer le devenir des foréts francaises de métropole et tente de mettre
en parallele tout les aspects scientifiques, de gestion, environnementaux, économiques et po-
litiques liés a cette problématique. Un rapport synthétisant environ 400 documents (articles
scientifiques, rapports, ...) est en cours de rédaction.

Pour l'instant cette mission a donné lieu a une premiere synthese de 4 pages publiée dans la
Revue Technique n°48-49 de 'ONF (pages 48-53) : lien vers la revue

Un rapport est en cours de préparation, dont une plaquette, synthétisant les principaux
aspects abordés dans ce rapport, a déja été réalisée pour la COP21. Les aspects économiques et
politiques ne sont pas encore abordés dans ces documents et apparaitront dans le rapport final :
lien vers la plaquette
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