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Au cours du XXème siècle, la volonté politique de « productivisme » des pays développés 
a pu apparaître comme une réponse efficace et suffisante face à l’augmentation de la population 
mondiale et à la persistance d’une insuffisance de l’offre alimentaire dans de nombreuses ré-
gions du monde. Les défis auxquels doit faire face l’agriculture mondiale en ce début du 
XXIème siècle sont plus divers et plus complexes : il s’agit de garantir une production agricole 
suffisante pour nourrir une population mondiale en expansion rapide tout en réduisant la pres-
sion qu’exerce l’agriculture sur l’environnement (dégradation du sol, perte de la biodiversité, 
raréfactions des ressources etc.) et en s’adaptant à un contexte de changement climatique avéré 
(réduction des contributions aux rejets de gaz à effet de serre, adaptation des pratiques). L’évo-
lution du climat et son cortège associé d’épisodes de sécheresse et de vagues de chaleur menace 
la capacité de l'agriculture à nourrir d'une manière durable la population mondiale. D’ici la fin 
de 21ème siècle, le G.I.E.C. prévoit une augmentation de la température moyenne mondiale al-
lant de +1.5°C à +4.5°C par rapport à la période 1980-1999 avec une concentration de CO2 
augmentant jusqu’à 450-1000 ppm et une réduction des précipitations estivales accentuant le 
stress hydrique (I.P.C.C., 2013). La température, variable clé du système climatique, s’éloigne 
d’ores et déjà de la configuration liée à la variabilité naturelle dans laquelle notre société s’est 
développée et a prospéré. Avec une anomalie positive de 0.76 ± 0.1°C au-dessus de la moyenne 
de la période 1961-1990, l’année 2015 vient tout juste de battre tous les records (N.O.A.A., 
2016).  

Dans ce contexte, les filières de productions animales sont particulièrement exposées. La 
demande pour les produits animaux (viande, lait) devrait doubler d’ici à 2050 (FAO, 2009). Or 
ces filières contribuent déjà à hauteur de 18% des émissions globales de gaz à effet de serre, fai-
sant du développement de stratégies d’élevage performantes à la fois économiquement et envi-
ronnementalement une priorité (Steinfeld, 2006). Le soutien des productions de ruminants ba-
sées sur l’herbe apparaît à ce titre doublement vertueux : il permet de limiter les effets négatifs 
liés aux changements d’utilisations des terres (effet « puits de carbone » des prairies, Conant et 
al., 2001) tout en améliorant l’autonomie alimentaire et les coûts de production des ateliers d’éle-
vage (Huyghe et al. 2014).  

Les intérêts écologique et agronomique des prairies sont replacés au cœur des débats : 
séquestration du carbone (Lal, 2004 ; Scopel et al., 2005), qualité de l’eau, érosion, utilisation des 
nutriments, effets bénéfiques sur la biodiversité (Perfecto et al., 2003 ; Brussaard et al., 2007) 
etc. Malgré une baisse tendancielle au profit des cultures annuelles (Huyghe, 2009 ; Pottier et al., 
2012 ; Peyraud et al., 2012), les prairies restent un poste important de production fourragère et 
jouent un rôle majeur dans de nombreux systèmes de production. En 2014, avec 28% de la su-
perficie du territoire national et 52% de la surface agricole utile, les prairies restaient largement 
prépondérantes dans l’agriculture française. Jusqu’à présent cependant, les études d’impact du 
changement climatique ont cependant souvent négligé ce type de cultures (Brown et al., 2005). 
Pourtant, du fait d’une large distribution géographique et d’un cycle de vie couvrant l’ensemble 
des saisons, les herbacées pérennes apparaissent comme particulièrement exposées au risque 
climatique (e.g. pas de possibilité d’évitement des stress) et comme des cultures posant des 
questions spécifiques vis-à-vis des réponses mises en oeuvre (Soussana and Lüsher, 2007).  
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La température serait un facteur central dans les projections d’impact du changement cli-
matique sur la production prairiale (Brisson & Levrault, 2010 ; Graux, 2011; Ruget, et al., 2013), 
en raison notamment des effets induits sur la saisonnalité de croissance et des conséquences sur 
les calendriers fourragers (surproduction printanière, accentuation du creux estival notamment). 
Or les espèces prairiales (fétuque et luzerne, par exemple) sont connues pour avoir développé 
des écotypes (i.e. des génotypes adaptés à leur environnement, Macel et al., 2007 ; Ofir and Ki-
gel, 2010 ; Kreyling et al., 2012) caractérisés par des saisonnalités de croissance différentes. La 
sélection de variétés de type méditerranéen à fort rendement serait ainsi une piste d’adaptation 
intéressante au changement climatique chez plusieurs espèces (Volaire et al. 2009 ; Gastal et al. 
2015). Le déterminisme écophysiologique de cette saisonnalité de croissance est cependant en-
core mal établit. Le rôle de la réponse à la température des génotypes a été mis en avant 
(Cooper, 1964), mais les efforts de recherche se sont jusqu’à présent concentrés sur une 
gamme  de températures moyenne journalière correspondant à un climat actuel (5-25°C). Pour 
comprendre et mieux anticiper les impacts du changement climatique, l’étude des effets d’une 
gamme de température plus large, notamment au-delà de 25°C, apparaît comme crucial. Aucune 
étude n’a cependant encore caractérisé la réponse à la température de la croissance et du déve-
loppement de ces espèces (graminées ou légumineuses) sur une large gamme de températures. Il 
est également souhaitable de mieux cerner le rôle de la réponse à la température dans les straté-
gies d’évitement aux conditions estivales mises en place par certains écotypes/variétés d’ori-
gines méditerranéennes (Volaire and Lelièvre, 2001 ; Annichiaricco et al., 2013). 

En intégrant les nombreux éléments en interactions qu’il est difficile d’appréhender uni-
quement par le biais de l’expérimentation (environnement, techniques agricoles, cycle de déve-
loppement etc.), les modèles de culture/prairie ont un rôle important à jouer dans ces nouveaux 
défis afin de quantifier les effets de la modification de l’environnement et des pratiques sur les 
cultures. La modélisation se pose comme un outil indispensable dans l’étude des impacts du 
changement climatique. L’élaboration d’un modèle dépend cependant de la connaissance du 
système étudié et des données expérimentales à disposition au moment de son élaboration. Les 
études d’impact du changement climatique simulent de nouvelles conditions qui sortent parfois 
du domaine d’élaboration de ces modèles. C’est par exemple le cas pour beaucoup d’entre eux 
en ce qui concerne la réponse à la température (Parent and Tardieu, 2014). Les formalismes 
choisis ne reflètent souvent pas l’état les connaissances et l’importance nouvelle accordée aux 
températures extrêmes (e.g. non-linéarité de la réponse à la température, possibilité d’acclimata-
tion de certaines voies métaboliques, différences intra-spécifiques, intégration spatiale et tempo-
relle de la température). 

Dans ce contexte, l’objectif général de ma thèse sera d’approfondir la compréhension de 
la réponse de deux herbacées pérennes (une graminée : la fétuque élevée ; une légumineuse : la 
luzerne) à une large gamme de température de croissance pour des variétés d’origines contras-
tées. Il s’agira également d’évaluer dans quelle mesure l’introduction de formalismes plus 
proches des réponses physiologiques dans un modèle de prairie peut affecter, et éventuellement 
contribuer à améliorer, les projections de production fourragère effectuées pour des climats fu-
turs. 

2 

Introduction générale 



 

 

 On ne triomphe de la nature qu’en lui obe issant. 

C hapitre 1 

Etat de l’art 

Cellule isolée en  (aute-Vienne sous ciel étoilé. 

Mansle, Charente, ͚͚ août ͚͙͘͝ 

Francis Bacon ȋ͙͙͝͞-͙͚͞͞Ȍ 

Philosophe et scientiique anglais 

« » 

©
 S

er
ge

 Z
ak

a 



 

 

S ommaire 
Arcus multicouche et quadruple coups de foudre 

Lusignan, Vienne,  ͜ août ͚͙͘͝ 

©
 S

er
ge

 Z
ak

a 

I—Les prairies et le changement climatique ·········································· 3 

1—Importance agronomique des prairies et enjeux ··························································· 3 

2—Le changement climatique et son impact sur la production prairiale ···································· 5 

3—Luzerne et fétuque élevée : deux espèces prairiales adaptées au changement climatique ············· 7 

II—Les effets de la température sur les végétaux ································· 9 

1—La température et le fonctionnement des végétaux ······················································· 9 

2—La variabilité intra– et interspécifique des réponses à la température ··································· 14 

3—Une coordination apparente des réponses à la température aux niveaux d’organisation plus intégrés ? ······ 15 

III—Introduction de la réponse à la température dans les modèles 17 

1—Démarche de modélisation en agronomie ·································································· 17 

2—Représentation des effets de la température dans les modèles de culture ······························· 18 

3—STICS comme modèle générique de prairie temporaire ·················································· 21 

 



 

 

Cultures Superficie (ha) 
Rendement 
(100kg/ha) 

Production récoltée 
(tonne) 

Prairie artificielle (luzerne 
essentiellement) 

227 044 101 2 298 529 

Prairie temporaire 3 088 873 88 27 137 418 

P
rairie 

p
erm

an
en

te 

Prairie naturelle ou semée 
(+ 6 ans) 

6 960 076 63 43 269 646 

Prairie peu productive 2 415 482 17 4 102 642 

Total (prairie 
permanente) 

9 358 715 51 47 372 287 

Total 12 749 231 61 76 808 235 

 Tableau ͙—Les prairies artiicielles, temporaires et permanentes en France ȋ͚͙͘͜Ȍ ȋadapté d’Agreste, ͚͙͘͝bȌ 

Prairies 

Prairies 

permanentes 

Prairies 

temporaires et 

artificielles 

Prairies naturelles 

productives 

Prairies naturelles 

peu productives 

Prairies tempo-

raires (>6 ans) 

Prairies 

artificielles 

Prairies 

temporaires 

 Figure ͙—Classiication des prairies  ȋd’Agreste, ͚͙͘͝aȌ 

http://www.agreste.agriculture.gouv.fr/enquetes/statistique-agricole-annuelle-saa/
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I  — Les prairies et le changement 
climatique 
1—Importance agronomique des prairies et enjeux 

A—La prairie 

Les prairies correspondent à des formations mono ou plurispécifiques, principale-
ment composées de graminées et de légumineuses pérennes mais aussi d’autres espèces 
de dicotylédones et parfois d’arbustes. Elles sont généralement destinées à l’alimentation des 
ruminants et sont fauchées et/ou pâturées. Elles se distinguent par leur durée d’implantation 
(Figure 1) : 

• Les prairies permanentes sont exploitées de manière plutôt extensive. « Elles compren-
nent les prairies naturelles productives, les prairies temporaires semées depuis plus 
de 6 ans et les prairies naturelles peu productives (landes, alpages…)» (Agreste, 2015a).  

• Les prairies temporaires et artificielles sont des prairies semées de moins de 6 ans ren-
trant généralement dans une rotation culturale. Elles sont labourées avant semis, fertili-
sées, désherbées et utilisées de manière plus intensive que les prairies permanentes. La 
prairie artificielle est exclusivement semée de légumineuses pures ou en mélange alors que 
les prairies temporaires correspondent à des couverts de graminées pures ou en mélange 
(20% min.) avec des légumineuses fourragères.  

B—Les surfaces prairiales de 1970 à nos jours 

 Les évolutions du monde agricole ont profondément affecté l’utilisation de la prairie pour 
la prairie : effondrement de la population agricole associée à un gain de productivité considé-
rable (Huyghe, 2009), méconnaissance du potentiel de la prairie (Pottier et al., 2012), volonté 
d’homogénéisation des cultures aux dépens des associations jugées plus contraignantes 
(Vandermeer, 1992), favorisation des cultures annuelles par la réforme de la PAC de 1992 
(Peyraud et al., 2012) etc. La France a perdu 1/3 de sa surface prairiale permanente depuis 
1967 (Pottier et al,. 2012 ; Peyraud et al., 2012) au profit entre autres des prairies temporaires, 
plus productives (+1.5 millions d’hectares) et des cultures fourragères annuelles, plus riches en 
énergie et plus faciles à conduire (+1 millions d’hectares) (Huyghe, 2009). Les surfaces attri-
buées aux prairies artificielles ont été considérablement réduites (Duc et al., 2010) du fait no-
tamment de l’importation massive de soja cultivé hors de l’Europe et du coût modéré des en-
grais azotés. 

 En 2014, les prairies restent cependant très présentes à l’échelle du territoire français 
(Tableau 1) notamment dans les zones montagneuses, en Bretagne, en Normandie et en Lor-
raine (Figure 2). L’Agreste (Agreste, 2015b) recense près de 13 millions d’hectares de prairies en 
France (prairies artificielles, temporaires et permanentes) avec une large majorité de prairies per-
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Figure ͛—Part des prairies 
agricoles dans la couverture des 
sols par régions en ͚͘͘͡ ȋen % de 
la supericie totale de la régionȌ. 
Source : Eurostat., ͚͘͘͡ 

Figure ͚—Stock de carbone 
organique des sols sur les ͛͘ 
premiers centimètres ȋ%, gaucheȌ 
et prairie dans la surface agricole 
utile par canton en ͚͙͘͘ ȋ%, 
droiteȌ. Source : Meersmans et al., 
͚͙͚͘. 

http://ec.europa.eu/eurostat/statistics-explained/index.php/Archive:Land_cover_and_land_use_statistics_at_regional_level/fr


 

 

manentes (9,3 millions d’hectares soit ≈72%). L’importance des prairies dans l’agriculture est 
donc considérable puisqu’elles représentent 28% de la superficie du territoire national et 52% 
de la surface agricole utile (SAU, Figure 2).  

 En Europe (27 pays), le total des prairies permanentes et temporaires représente 64 mil-
lions d’hectares soit 39% de la surface agricole utile (Eurostat, 2009 ; Figure 3). Il ne s’agit que 
d’une moyenne puisque les prairies constituent le mode essentiel de valorisation des surfaces 
agricoles en Irlande et au Royaume-Uni (respectivement de 91 et 74%) de la SAU contre moins 
de 10% en Grèce et à Chypre.  

C—Des enjeux environnementaux et agronomiques  

Les prairies permettent de substituer une partie des technologies agricoles actuelles par 
des régulations naturelles et la production de services écosystémiques (Gurr et al., 2003 ; 
I.N.R.A., 2009 ; Malézieux, 2009) : 

• un rendement qui reste élevé tant en qualité qu’en quantité (Bulson et al., 1997). En 
fixant l’azote atmosphérique via des nodosités, les légumineuses fourragères ont une te-
neur en protéines élevée et pour la plupart une bonne valeur nutritionnelle. Un effet pré-
cédent cultural positif est souvent observé (Schneider et al., 2010) à l’égard des cultures 
annuelles telles que les céréales ou les oléagineux. Le « reliquat azoté » laissé par les rhizo-
dépots contribue à diminuer les quantités de fertilisants azotés nécessaires à la culture sui-
vante.  

• des impacts environnementaux positifs comme la séquestration du carbone (Lal, 
2004 ; Scopel et al., 2005), la qualité de l’eau, l’érosion ou le recyclage des nutriments (van 
Noordwijk et al., 1996). En constituant une rupture dans le cycle de rotation, les prairies 
temporaires facilitent la lutte contre les ravageurs et maladies et entrainent donc une dimi-
nution des quantités d’intrants utilisés. En allongeant la durée des rotations, elles ont des 
effets bénéfiques sur la biodiversité (Perfecto et al., 2003 ; Brussaard et al., 2007). 

• des impacts positifs sur les paysages (valeur récréative et éducative).  

L’agriculture intensive et la monoculture sont accusées d’être pratiquées aux dépens des 
considérations environnementales (Giller et al., 1997 ; Tilman et al., 2002). La baisse des sur-
faces en prairies s’est quelque peu ralentie depuis une dizaine d’années, pour partie avec la 
mise en place de mesures de soutiens spécifiques et la réforme de la PAC en 2003. Les nom-
breux services rendus par les prairies permanentes ou temporaires, les économies d’intrants réa-
lisées et la prise en compte croissante des aspects environnementaux sont de mieux en mieux 
reconnus par la société.  

Une volonté de réintroduire les légumineuses dans les rotations culturales est par ail-
leurs proposée par de nombreux agronomes (Altieri, 2002 ; Ewel, 1999). Le constat inquiétant 
du déclin de la production française de cultures riches en protéines (dont la luzerne) et les ten-
sions possibles sur le marché mondial des aliments pour le bétail montrent également la nécessi-
té pour l’élevage français de limiter sa dépendance à l’importation d’aliments du bétail (« Plan 
protéines végétales 2014-2020 »). 
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Figure ͜—Séries chronologiques simulées à partir de plusieurs modèles de ͙͘͡͝ à ͚͙͘͘ pour l’évolution de 
la température annuelle moyenne du globe en surface par rapport à la période ͙͡͠͞-͚͘͘͝. Le noir représente 
l’évolution historique modélisée à l’aide des forçages historiques reconstruits. Les moyennes et incertitudes 
associées sur la période ͚͙͘͠-͚͙͘͘ sont fournies pour tous les scénarios RCP sous forme de bandes verticales de 
couleur.  Le nombre de modèles utilisés pour calculer la moyenne multi-modèle est indiqué. Source : ).P.C.C., 
͚͙͛͘. 

 

Figure ͝—Cartes des moyennes multi-modèles pour les scénarios RCP͚,͞ ȋle plus favorableȌ et RCP͠,͝ 
ȋle plus défavorableȌ pour : aȌ l’évolution de la température moyenne annuelle en surface, bȌ l’évolution 
moyenne en pourcentage des précipitations moyennes annuelles. Les changements indiqués sont relatifs à la 
période ͙͡͠͞-͚͘͘͝. Le nombre de modèles utilisés pour calculer la moyenne multi-modèle igure dans l’angle 
supérieur droit de chaque image. Les hachures signalent les régions dans lesquelles la moyenne multi-modèle 
est faible par rapport à la variabilité naturelle interne. Les pointillés signalent les régions dans lesquelles la 
moyenne multi-modèle est grande par rapport à la variabilité naturelle interne. Source : ).P.C.C., ͚͙͛͘. 



 

 

2—Le changement climatique et son impact sur la produc-
tion prairiale 

A—Une augmentation de la température moyenne et des phéno-
mènes extrêmes 

Le changement climatique est aujourd’hui observable sur l’ensemble du globe. Il n’est pas 
seulement marqué par une hausse de la concentration en CO2 de l’air et un réchauffement 
moyen ; on observe aussi une augmentation de la récurrence et de l’intensité des phénomènes 
intenses tels que les vagues de chaleur et les épisodes de sécheresse intense. D’après le G.I.E.C. 
(Groupe d’expert Intergouvernemental sur l’Evolution du Climat), la température est l’un des 
facteurs les plus affectés par le changement climatique. D’ici la fin de 21ème siècle, le 
G.I.E.C. prévoit une augmentation de la température moyenne mondiale allant de +1.5°C 
(scénario le plus favorable, RCP2.6) à +4°C (scénario le plus défavorable, RCP8.5) par rapport 
à la période 1980-1999 avec une concentration de CO2 augmentant jusqu’à 450-1000ppm 
(I.P.C.C., 2013 ; Figure 4 ; Figure 5). Au cours du dernier siècle, une hausse de 1.2°C de la tem-
pérature moyenne en Europe a déjà été constatée, ce qui est plus important que la moyenne 
mondiale (0.8°C).  

Les projections régionalisées distinguent un contraste nord/sud important au niveau de 
la France (Brisson & Levrault, 2010 ; Figure 5). Le sud de la France devrait connaître une ac-
centuation plus marquée de la sécheresse. Sur la partie nord, l’évolution des précipitations est 
moins marquée. Cependant, la hausse des pluies hivernales ne devrait plus compenser la séche-
resse estivale d’ici la fin du siècle. Dans le cas d’un scénario modéré, la hausse des températures 
au niveau de la France sera générale avec un réchauffement moyen de 1.6°C en 2020-2050 et de 
3°C en 2070-2100. 

Cette évolution des précipitations et des températures s’accompagne d’une modifica-
tion des lignes de climat. Le projet PSDR CLIMFOUREL (2008) a montré qu’entre 1980 et 
2009, les lignes de climat similaires sont remontées de 100 à 130 km vers le nord et le nord-
ouest. Il est ainsi vraisemblable que, d’ici 2050, le climat méditerranéen couvre le sud-ouest, la 
vallée du Rhône et le sud de Massif Central et puisse atteindre la Loire d’ici la fin de XXIème 
siècle. 

B—Les impacts anticipés sur la production des prairies 

La modification de la concentration en CO2 de l’air, de la température moyenne, de la 
répartition des précipitations et de la demande évapo-transpiratoire vont affecter différents as-
pects des prairies : la quantité et la qualité de la production, la composition et l’équilibre entre 
espèces prairiales ainsi que la fertilité du sol et son potentiel de séquestration du carbone (Lal, 
2004 ; Soussana et Lüscher, 2007). Concernant la répartition de la production annuelle, certains 
invariants ressortent à de degrés divers des études d’impact du changement climatique sur des 
monocultures de graminées (Brisson & Levrault, 2010; Graux, 2011; CLIMFOUREL, 2008; 
Ruget et al., 2013) : l’avance printanière, l’augmentation de la production hivernale et 
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Figure ͞—Evolution au cours 
de l’année pour une prairie de 
fétuque élevée à Rennes sur trois 
périodes correspondant au passé 
proche ȋvert, ͙͘͟͡-͙͡͡͡Ȍ, au futur 
proche ȋorange, ͚͚͘͘-͚͘͜͡Ȍ et au 
futur lointain ȋrouge, ͚͘͘͟-͚͘͡͡Ȍ 
pour un scénario de réchaufement 
modéré avec le modèle ST)CS 
ȋmoyenne sur ͛͘ ansȌ de : aȌ la 
croissance journalière, bȌ la 
diférence de croissance journalière 
par rapport au passé proche ȋigure 
issue de : Brisson et Levrault, ͚͙͘͘Ȍ. 
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l’apparition ou l’accentuation du creux estival de production (Figure 6). Du fait d’une im-
plantation tout au long de l’année, les prairies permanentes sont les plus sensibles à ces varia-
tions. La hausse de la température devrait permettre un allongement de la période de pro-
duction et une accentuation de la variabilité saisonnière entre la fin de l’hiver et l’été 
(Graux et al., 2013). Pour une prairie de graminées (ray-grass anglais ou fétuque élevée), une 
augmentation globale dans le futur proche de la production annuelle est l’hypothèse privilégiée : 
les effets négatifs de la température estivale et de l’augmentation de l’ETP sont dominés par les 
effets positifs du CO2, en particulier la réduction de la transpiration qu’il provoque (Volk et al., 
2000 ; Morgan et al., 2004 ; Betts et al., 2007). Dans un futur lointain, les effets de la tempéra-
ture et de l’ETP face au CO2 s’inversent et provoquent une diminution globale de production 
(Brisson & Levrault, 2010). L’occurrence et l’échéance de cette diminution font encore débats 
(Ruget et al., 2013). Que ce soit pour les graminées ou pour la luzerne, une avancée générale 
des deux premières dates de récolte est attendue (Moreau et al., 2008). Cependant, un retard 
provoqué par la diminution de croissance est noté à partir de la troisième coupe. Une incidence 
sur le nombre de coupes est également attendue : celui-ci serait légèrement augmenté dans le 
futur proche mais sensiblement diminué dans le futur lointain (Moreau et al., 2008). 

Les légumineuses semblent mieux adaptées aux conditions climatiques futures que les 
graminées (Soussana et Lüscher, 2007). Elles ont, d’une part, un optimum de température plus 
élevé et d’autre part, les légumineuses ont une meilleure réponse aux concentrations élevées de 
CO2 (pas de limitation de la croissance par l’azote) (Hebeisen et al., 1997 ; Lüscher et al., 1997 ; 
Soussana and Lüscher, 2007) généralement couplée à une hausse significative de la fixation 
symbiotique (Soussana and Hartwing, 1995 ; Zanetti et al., 1997). En conséquence, une aug-
mentation de la proportion de légumineuse est fréquemment observée dans les expérimenta-
tions graminées-légumineuses sous concentration élevée en CO2 (Lüscher et al., 1996 dans 
Bazzaz, 1996). La hausse de la proportion de légumineuses dans les rations fourragères pourrait 
compenser la baisse de la concentration en azote attendue chez les espèces non-fixatrices 
(Hartwig et al., 2000 ; Picon-Cochard et al., 2004). D’autres nutriments, tel que le phosphore, 
pourraient cependant être les principaux facteurs limitants de la croissance chez les légumi-
neuses sous forte concentration en CO2 (Stöcklin et al., 1998 ; Almeida et al., 2000). 

 

Le changement climatique est à l’origine d’une modification des conditions 

thermiques, tant en terme de moyenne que d’évènements caniculaires plus ponctuels. 

Cette évolution de la température joue un rôle majeur dans l’évolution de la réparti-

tion de la production annuelle fourragère (surproduction printanière, accentuation du 

creux estival notamment). L’étude des effets d’une large gamme de température, 

moins développée jusqu’à présent sur les espèces prairiales que les annuelles culti-

vées, apparaît comme cruciale pour comprendre et mieux anticiper les impacts du 

changement climatique.
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 Figure ͟ - Routes historiques Eurasiatiques de la luzerne depuis son centre d'origine ȋd'après Prosperi et al., 
͚͙͘͝Ȍ. Sa culture s’est progressivement étendue à toute la Méditerranée, l’)nde et la Chine, le long des routes 
historiques de commerce ȋBolton, ͙͚͡͞Ȍ, puis à d’autres continents via les échanges internationaux et coloniaux.  De 
nouvelles populations de luzerne issues d’inter-croisements avec des sous-espèces plus résistantes au froid se sont 
répandues depuis  la Sibérie. 

 Figure ͠ - Comparaison morphologique entre Medicago sativa L. subsp. sativa à tiges dressées, à leurs bleues 
et à gousses spiralées et Medicago sativa L. subsp. falcata  à port prostré, à leurs jaunes et à gousses en faucille 
ȋd’après (allier, ͙͠͠͝ et Small, ͚͙͙͘Ȍ. Elle se distingue de sativa par des folioles allongées et un port rampant ȋSmall, 
͚͙͙͘Ȍ. 

https://hal.archives-ouvertes.fr/hal-01216251/document
https://hal.archives-ouvertes.fr/hal-01216251/document


 

 

3—Luzerne et fétuque élevée : deux espèces prairiales adap-
tées au changement climatique 

A—La luzerne (Medicago sativa L.) 

La luzerne est la légumineuse fourragère la plus cultivée au monde. Ses centres d’ori-
gine se situent sur les hauts plateaux du Caucase (Vavilov, 1951 ; Bolton, 1962) ainsi qu’en Asie 
Centrale (Sinskaya, 1961) (Figure 7 issue de Prosperi et al., 2015). Deux principales sous-
espèces de Medicago sont impliquées dans le développement des cultivars de luzerne actuelle-
ment disponibles (Duc et al., 2010 ; Hanson et al., 1988 ; Small, 2011) :  

• Medicago sativa L. subsp. sativa originaire du croissant fertile (Figure 8 - Gauche), résistante 
à la sécheresse, à faible dormance hivernale (Guy et al., 1971) et sensible au gel, ce qui 
limite son expansion géographique. Cette dormance est caractérisée par une échelle de 1 
(très dormant) à 11 (non dormant) : 6-7 pour les variétés d’origines méditerranéennes 
voire 10-11 pour celles des oasis nord-africains. 

• Medicago sativa L. subsp. falcata. originaire de Mongolie et Sibérie (Figure 8 - Droite). Du 
fait d’une résistance relative au froid, son expansion géographique est plus nordique. La 
levée de sa dormance est difficile à la sortie de l’hiver (dormance de 3 pour les variétés de 
Pologne et de Russie).  

Depuis le 16ème siècle en Allemagne et France, des hybridations entre ces deux sous-
espèces -désignées par la sous-espèce Medicago sativa L. subsp. xvaria par Small (2011)- sont à 
l’origine des cultivars dits « Provence » (proche de la sous-espèce sativa) et « Flamande » ou 
« Flemish » (proche de la sous-espèce falcata) (Michaud et al ., 1988). De cette hybridation ré-
sulte l’introduction de la résistance au froid, à la sécheresse et aux maladies depuis la sous-
espèce falcata vers la sous-espèce sativa.  

B - La fétuque élevée (Festuca arundinacea Schreb) 

La fétuque élevée (Festuca arundinacea Schreb) est une espèce d’origine européenne, du 
nord de l’Afrique et du Proche-Orient (Gallais et Bannerot, 1992 ; Gibson et Newman, 2001). 
Elle est adaptée à de nombreux types de sols et de climats grâce à un système racinaire très pro-
fond ce qui explique son étendue géographique. De par leurs différences morphologiques, phy-
siologiques et leur caractéristiques agronomiques, deux morphotypes majeurs sont recon-
nus (Hand et al., 2010). Tout comme la luzerne, des hybridations interspécifiques sont utilisées 
dans la sélection des fétuques élevées entre fétuques « continentales » et 
« méditerranéennes » (Malik, 1967). Une évolution génétique indépendante des fétuques éle-
vées de type « méditerranéennes » et « continentales » a été montrée par Hand et al. (2010). 

• les fétuques élevées « continentales », dominantes dans le nord de l’Europe, ont contri-
bué à la majorité du matériel génétique de fétuque élevée d’origine tempérée. Certains 
écotypes sont dormants en basse saison.  

• les « méditerranéennes » sont dominantes au nord de l’Afrique, en Italie et au Moyen-
Orient. Leurs caractéristiques principales sont une dormance partielle estivale même 
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Figure 9—Schéma 
explicatif de la distribution 
annuelle de la vitesse de 
croissance de populations de 
luzerne ou de fétuque 
d’origines méditerranéennes 
(rouge) ou tempérées (bleu). 
Source : Gastal et al., 2015. 

Photographie 1— 
Photographie en début de 
printemps d’une 
expérimentation en champs à 
Lusignan montrant des rangs 
de fétuques élevées d’origines 
méditerranéennes (pointillés 
rouges) ou tempérées 
(pointillés bleus). Elle permet 
d’illustrer la différence de 
développement entre les deux 
écotypes. 

Figure 10— Schéma 
explicatif de l’hypothèse de 
Cooper (1964) sur les 
différences de réponses à la 
température entre écotypes 
d’origines méditerranéennes 
et tempérées. 0
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en condition hydrique non limitante (Volaire and Lelievre, 1997; Norton et al., 2006 ; 
Volaire et Norton, 2006) et une sensibilité au gel plus importante que les fétuques élevées 
« continentale » (Robson, 1967 ; Reed et al., 2004).  

C—Une large adaptation pédoclimatique, mais des différences 
saisonnières de production suivant les origines climatiques 

Du fait d’une large distribution géographique, ces deux herbacées pérennes sont implan-
tées dans une gamme très diversifiée de conditions climatiques et sont connues pour avoir dé-
veloppé des écotypes (i.e. des génotypes adaptés à leur environnement, Macel et al., 2007 ; Ofir 
et al., 2011 ; Kreyling et al., 2012). L’identification d’écotypes, adaptés à des climats futurs, est 
une stratégie pour faire face au changement climatique (Humphreys et al., 2006). Que ce soit 
pour la luzerne ou la fétuque, les différences saisonnières de production ont été observées 
en champs entre les cultivars d’origines climatiques différentes (Cooper, 1964 ; Robson, 1967 ; 
Gastal et al., 2015) (Figure 9, Photographie 1). Les populations d’origine méditerranéenne ont 
généralement une production hivernale supérieure aux populations d’origines tempérée ou con-
tinentale (Lehman et al., 1987 ; Lelièvre and Volaire, 1993 ; Gastal et al., 2015). Durant le prin-
temps, la production de biomasse des méditerranéennes ralentit fortement tandis que celle des 
tempérées ou continentales devient prépondérante (Figure 9). Dans le cas des fétuques méditer-
ranéennes, on observe une dormance estivale même en conditions hydriques non limitantes. 
Cette stratégie d’évitement des conditions estivales couplée à un système d’enracinement pro-
fond leur confère une forte résistance à la sécheresse et aux températures élevées, ce qui peut 
être un avantage dans le contexte du changement climatique en cours (Volaire and Lelièvre, 
2001 ; Annichiaricco et al., 2013). Au contraire, si les conditions hydriques le permettent, les 
populations d’origine tempérée ou continentale gardent une croissance estivale importante. 
C’est durant la saison froide qu’une dormance hivernale est observée pour le matériel géné-
tique le plus continental (cas des fétuques et des luzernes). Ces différences saisonnières ont aus-
si été observées chez d’autres espèces pérennes prairiales comme le ray grass (Annichiaricco et 
al., 2013) ou le dactyle (Volaire et Lelièvre, 2001). Une différence de réponse à la tempéra-
ture entre les cultivars est une hypothèse qui a été avancée pour expliquer ces différences sai-
sonnières de production (Robson and Jewis, 1968 ; Nelson et al., 1978 ; Cooper, 1964). Cette 
hypothèse suppose que les températures minimales et optimales de croissance et de développe-
ment seraient plus élevées chez les écotypes ou cultivars d’origine tempérée (Figure 10). 

 

Ayant une large répartition géographique, la luzerne et la fétuque élevée ont 

développé des écotypes afin de s’adapter à la diversité des climats européens. Ces 

écotypes sont notamment caractérisés par des différences de production saisonnière. 

Aucune étude n’a cependant encore réellement caractérisé l’origine physiologique de 

ces différences, ni évalué expérimentalement l’hypothèse d’un rôle de la réponse à la 

température prise indépendamment des autres variables du milieu. Dans un contexte 

de changement climatique, il est souhaitable de mieux comprendre le rôle de la tem-

pérature dans ces stratégies d’évitement (notamment à la sécheresse estivale). 
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 Figure ͙͙—Schéma général de l’action de la 
température proposé à la suite de l’étude bibliogra-
phique de la thèse. Les encadrés sont détaillés ci-après. 



 

 

II —Les effets de la tempéra-
ture sur les végétaux 
1—La température et le fonctionnement des vé-
gétaux  

A—A l’échelle moléculaire  

La compréhension des effets de la température à l’échelle moléculaire est fonda-
mentale. Elle va déterminer l’ensemble des actions aux niveaux d’organisation plus intégrés 
(métabolisme, organe etc.). La gamme de température discutée concerne les températures non 
gélives ; le changement d’état de l’eau en dessous de 0°C induisant des dommages et des ré-
ponses spécifiques ne seront pas considérés dans le cadre de cette thèse (Avia, 2008). La Figure 
11 donne une idée générale de l’action de la température sur les végétaux à l’issue de l’étude bi-
bliographique de la thèse. Chaque encadré est décrit ci-dessous. 

a—Action directe : principe physique 

La température est une grandeur permettant de représenter l’énergie thermique d’un 
corps. Elle est liée à sa capacité à céder ou à recevoir de l’énergie des corps environnants. La 
température est donc un repère (Parcevaux et Huber, 2007) qui se définit comme une fonction 
croissante du degré d’agitation des particules d’un système (action directe sur les systèmes 
biologiques). Un accroissement de l’agitation moléculaire augmente la probabilité de rencontre 
des molécules qui réagissent entre elles et fournit l’énergie d’activation nécessaire aux réactions 
biochimiques jusqu’à une certaine limite biologique propre à chaque enzyme (Johnson et al, 
1942). Au-delà, les faibles liaisons qui donnent la conformation spatiale à l’enzyme sont fragili-
sées : l’enzyme se dénature.  

b—Action indirecte : régulation biologique et acclimatation 

La température, en agissant sur un organisme biologique, modifie indirectement son 
fonctionnement biochimique. Dans des conditions thermiques stressantes, les plantes peuvent 
activer des voies de synthèse de protéines dont le rôle est la protection, le maintien et la 
régulation des fonctions cellulaires. Par exemple, la production de protéines chaperonnes « 
heat shock proteins HSPs » est induite aux fortes températures (Heckatorn et al., 1998 ; 
Queitsch et al., 2000). La cellule a également la faculté de faire évoluer sa composition membra-
naire afin d’adapter au mieux sa fluidité aux conditions thermiques : modification du niveau de 
saturation des lipides par l’action d’enzymes, de la longueur des chaînes hydrophobes du taux 
de stérol intra-membranaire (Quinn, 1981 ; Nishida et Murata, 1996). Une modification de la 
température peut également se traduire par un changement des rapports de concentrations ou 
de la répartition des signaux hormonaux (El Hassani et Persoons, 1994 ; Reymond, 2001). L’ac-
tivation des voies de régulation biologique permet de maximiser l’efficacité des voies biochi-
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miques dans les conditions environnementales fluctuantes (aussi bien transitoires que saison-
nières) auxquelles la plante est soumise. On parle d’acclimatation des voies métaboliques à 
la température pour l’assimilation du carbone (Berry and Bjorkman, 1980; Hikosaka, 2006 ; 
Sage and Kubien, 2007; Way and Yamori, 2014; Yamori et al., 2014), pour la respiration 
(Noguchi et al., 2015) ou pour la transpiration (Yang et al., 2012). L’analyse de l’action de la 
température à l’échelle de l’organe est par conséquent très complexe de part l’ensemble des pro-
cessus biochimiques impliqués et du fait des acclimatations parfois observées. Les liens des pro-
cessus à l’échelle moléculaire avec des processus plus intégrés à des niveaux d’organisation su-
périeurs ne sont aujourd’hui que très imparfaitement établis. L’étude de l’effet de la température 
au niveau biochimique ne sera pas abordée directement dans le cadre de la thèse. Le travail por-
tera uniquement sur des niveaux d’organisation supérieurs auxquels ces effets se traduisent de 
façon indirecte.   

c—Action indirecte via la demande évapo-transpiratoire 

La température, via ses effets sur l’agitation moléculaire et la dilatation des gaz, affecte 
également le point de pression de vapeur saturante de l’air. Indirectement, à quantité de vapeur 
d’eau constante dans l’air, un accroissement de la température entraîne donc une augmentation 
du déficit de pression de vapeur (VPD). Ce dernier agit, via des effets hydrauliques, sur la con-
ductance stomatique, les flux d’eau entre la plante et l’atmosphère ainsi que l’expansion des cel-
lules et des tissus en croissance (e.g. Reymond, 2003 ; Rizhky et al., Ϯ00ϰ). Bien qu’important, 
cet effet ne sera pas caractérisé dans la thèse (car nécessitant de croiser deux variables de l’envi-
ronnement : température et humidité relative de l’air). Les réponses à la température étudiées le 
seront dans une gamme de VPD proche de la saturation de l’air en eau, n’induisant pas de ré-
ponse hydraulique (Hall et al., 1975 ; Hall et al., 1976). 

B—Réponse des processus morphogénétiques 

La morphogénèse est la mise en place de la structure et des surfaces d’échanges d’un 
végétal. Elle résulte d’une part du développement (ou organogenèse, qui représente une série 
d’évènements discrets liés à la différenciation cellulaire, à l’initiation et à l’apparition de nou-
veaux organes au niveau des zones méristématiques) et d’autre part de la croissance 
(l’augmentation en taille, en volume et/ou en masse du végétal par divisions/croissances cellu-
laires). C’est la température des méristèmes (température d’organe) qui contrôle la morphogé-
nèse (Allirand, 1998). La relation entre la température de la plante et celle de l’air résulte d’un 
bilan d’énergie à l’échelle de l’organe couplé au transfert de chaleur dans le sol (Guilioni et al., 
2000). Pour une même température d’air, les températures perçues par les méristèmes apicaux 
de graminées (e.g. fétuque élevée) et de légumineuses (e.g. luzerne) sont différentes : elles sont 
principalement affectées par la température de surface du sol chez les graminées (en 
phase végétative) et par celle de l’air pour les légumineuses érigées comme la luzerne. 

La température affecte le développement et la croissance des plantes de façon continue 
non-linéaire, cumulative et irréversible au travers du fonctionnement des différents apex 
et méristèmes et de leurs coordinations (Allirand, 1998). Concernant le développement, on 
peut noter que la phénologie des plantes est étroitement corrélée aux températures subies par la 
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culture, mais aussi par la photopériode (Ellis et al., 1986 ; Cookson et al., 2007). Les rythmes 
d’initiation et d’apparition des feuilles sont fortement liés à la température de l’apex 
(Blacklow, 1972 ; Tollenaar et al, 1979 ; Ong, 1983 ; Warrington et Kanemasu, 1983 ; Figure 
11). L’intensité de ramification aérienne est également modulée par l’environnement ther-
mique et lumineux. Chez la luzerne par exemple, elle augmente avec l’intensité de rayonnement 
et diminue avec la température (Sato, 1971). Son maximum n’est pas nécessairement atteint à 
l’optimum de température pour le développement de l’axe principal.   

La croissance des organes résulte à la fois du flux de cellules produits par les méristèmes 
(lui-même dépendant de la durée du cycle mitotique et du nombre de cellule en prolifération) et 
de leur croissance en dimension. Ces deux processus sont affectés par la température 
(Delbos, 1983 ; Ben Haj Salah & Tardieu, 1995 ; Louarn et al. 2010) qui agit notamment sur la 
durée du cycle mitotique (Evans and Savage, 1959 ; Murin, 1966). La réponse à la tempéra-
ture de la durée du cycle mitotique est minimale autour de la température optimale et augmente 
fortement aux températures extrêmes (Murin, 1966) tandis que la vitesse de croissance cellu-
laires suit une courbe en cloche assymétrique  (Burholt & Van't Hof, 1971). La surface finale 
d’une feuille est fortement corrélée aux évènements précoces de son développement à savoir, 
aux divisions cellulaires définissant son nombre de cellules et sa vitesse maximale d’expan-
sion (taille de la zone de croissance, Atwell et al., 1999 ; Reymond, 2001 ; Cookson, 2005). 
Cookson (2005) a montré sur Arabidopsis que la surface foliaire finale reste peu ou pas corrélée 
aux évènements plus tardifs tels que la surface des cellules ou la durée d’expansion de l’inté-
gralité de la feuille. Il peut cependant exister des compensations entre ces processus précoces 
ou tardifs : un rallongement de la durée d’expansion peut, dans certains cas, permettre de com-
penser tout ou partie d’une réduction de vitesse d’expansion (Atwell et al., 1999 ; Cookson, 
2005 ; Louarn et al. 2010). Ainsi, aux basses températures de croissance, une longue durée de 
croissance d’organes (telles que les feuilles, les tiges, les premiers organes issus de la graine etc.) 
permet de compenser la faible vitesse d’expansion si bien que la courbe d’impact de la tempéra-
ture sur la surface foliaire est relativement lissée. Aux températures chaudes extrêmes, ces com-
pensations ont néanmoins du mal à se réaliser : l’augmentation de la durée de croissance ne 
peut compenser la chute de la vitesse de croissance (Atwell et al., 1999).  

C—Réponse des échanges gazeux : photosynthèse, respiration  

a—L’assimilation du carbone 

La température de feuille influe directement sur l’activité de la Rubisco, des enzymes 
du cycle de Calvin et de la chaîne de transport des électrons (Farquhar et al., 1980). Le modèle 
de Farquhar est un cadre d’analyse fréquemment utilisé pour intégrer et étudier les effets de ces 
voies biochimiques sur l’assimilation du carbone. Il permet, à partir de mesures d’échanges ga-
zeux réalisées au niveau de la feuille, de caractériser des paramètres intégrateurs (vitesse maxi-
male de carboxylation de la RUBISCO Vcmax, taux maximum de transport d’électrons Jmax ou 
l’utilisation des trioses phosphates TPU, Farquhar et al., 1980). Une description complète des 
équations et paramètres est donnée en Annexe 1.1, Annexe 1.2 et Annexe 1.3 (Louarn et al. 
2015). Le taux maximal du transport d’électrons (Yamasaki, et al., 2002; Raia-Silvia, et al., 2007) 
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Figure ͙͚—Schéma simpliié expliquant l’évolution de la courbe de réponse à la 
température ȋacclimatationȌ pour des végétaux s’étant développés à basses ȋbleuȌ ou hautes 
ȋrougeȌ températures de croissance. Des propositions des diférents mécanismes impliqués 
dans l’acclimatation de l’assimilation du carbone sont proposées pour chaque niveau de 
température. Figure issue de Yamori et al. ȋ͚͙͘͜Ȍ. 

Figure ͙͛—)llustration théorique des deux 
types d’acclimatations de la respiration à la 
température de croissance foliaire proposées par 
Atkin et Tjorlker ȋ͚͛͘͘Ȍ : aȌ le Type ) avec une 
modiication limitée de la réponse aux basses 
températures, bȌ le Type )) avec un décalage de 
l’ensemble de la courbe de réponse.  



 

 

est notamment sensible à la température à cause des changements de fluidité, de compositions 
et de structurations membranaires (Nishida et Murata, 1996 ; Stidham et al., 1982) et de l’activi-
té du photosystème II (Yamasaki et al., 2002).  

L’acclimatation de la photosynthèse à la température de croissance foliaire est notable-
ment bien établie et rend l’étude de réponse sur des pas de temps courts plus complexe à inté-
grer à l’échelle d’un cycle de culture (Figure 12). Cette acclimatation se caractérise par une évo-
lution de la température optimale de la photosynthèse en direction de la température de 
croissance de la feuille, d’une relative homéostasie du taux maximum de la photosynthèse 
(Cowling and Sage, 1998) et d’une modification du ratio entre Jmax et Vcmax (Berry and Bjork-
man, 1980; Leuning, 1997; Medlyn et al., 2002; Leuning, 2002). L’augmentation de la concentra-
tion enzymatique pour contrer la baisse de leur efficacité aux basses températures (Berry and 
Björkman, 1980; Antolin et al., 2005), la synthèse de protéines chaperonnes permettant de sta-
biliser la RUBISCO activase aux hautes températures (Salvucci and Crafts-Brandner, 2004; 
Hikosaka et al., 2006; Sage et al., 2008) ou la répartition de l’azote au sein de l’appareil photo-
synthétique (Onoda et al., 2005; Hikosaka et al., 2006; Yamori et al., 2010) sont trois moyens de 
réponse documentés contribuant à cette acclimatation.  

b—La respiration 

La respiration mitochondriale fait intervenir de nombreuses enzymes et membranes et 
est, tout comme la photosynthèse, soumise à des régulations biologiques à l’origine d’une accli-
matation à la température de croissance (Atkin et al., 2000 ; Noguchi et al., 2015). Atkin et 
Tjoelker (2003) distinguent deux types d’acclimatations (Figure 13) :  

• le « Type I » (Figure 13a) : on observe une modification limitée de la courbe aux basses 
températures. La respiration est limitée par la disponibilité en substrat et en ADP lorsque 
la plante a poussé à de hautes températures (Covey-Crump, 2002). 

• Le « Type 2 » (Figure 13b) : on observe un décalage de l’ensemble de la courbe. Les 
mécanismes d’acclimatation sont encore peu connus. Quelques hypothèses sont avancées 
comme un changement dans la capacité respiratoire au sein même d’une mitochon-
drie (Klikoff, 1966), par une densité plus importante de l’organite au sein de la cellule 
(Miroslavov et Kravkina, 1991) ou par une augmentation de l’activité de la voie respira-
toire alternative due à une surexpression des Oxydase Alternative AOX (Vanlerberghe et 
McIntosh, 1992 ; Gonzalez-Meler et al., 1999).  

Dans le contexte de changement climatique, l’acclimatation de la respiration à la tempé-
rature joue un important rôle de rétroaction positive (Atkin et Tjoelker, 2003) et doit être 
prise en compte dans l’amélioration de la modélisation des flux de carbone par les modèles 
culturaux. 

D—Fixation symbiotique de l’azote chez les légumineuses  

La fixation de l’azote atmosphérique est un processus essentiel aux légumineuses prai-
riales qui dépend de la température des nodules. Au travers de son contrôle sur l’infection, le 
développement et l’activité des nodosités, notamment l’activité de la nitrogénase, la tempé-
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Figure ͙͜—Réponse à la température de diférents processus de croissance et de développement chez le maïs ȋZea 
Mays L.Ȍ : vitesse d’apparition des feuilles ȋTollenaar et al., ͙͟͡͡ ; Warrington et Kanemasu, ͙͛͡͠bȌ, durée-͙ du 
développement entre le semis et la loraison ȋWarrington et Kanemasu, ͙͛͡͠aȌ, vitesse d’élongation foliaire ȋBarlow, ͙͟͟͡Ȍ, 
vitesse d’élongation du premier organe aérien issu du semis ȋLehenbauer, ͙͙͜͡Ȍ, production de matière sèche ȋAllmaras, 
͙͜͡͞Ȍ. Les processus sont normalisés. )ls suivent une unique courbe de réponse à la température ȋde type « bêta-dérivée »Ȍ 
matérialisée par le trait plein noir et caractérisée par trois températures cardinales : une température minimale ȋ͝°CȌ, une 
température optimale ȋ͙͛.͜°CȌ et une température maximale ȋ͙͜°CȌ. Figure issue de Yan & (unt ȋ͙͡͡͡Ȍ. 



 

 

rature module fortement l’activité fixatrice (Roughley, 1970; Rougley & Dart, 1970 ; 
Waughman, 1977 ; Liu et al., 2011). La température minimale de fixation varie de 2 à 10°C sui-
vant la provenance tropicale ou tempérée des espèces tandis que la température maximale se 
situe pour toutes les espèces entre 35 et 40°C. Une gamme de température optimale est égale-
ment documentée chez certaines espèces (Liu et al, 2011 ; Dart and Day, 1971).  

E—Forme générale des réponses 

Chez l’ensemble des végétaux, et aussi bien pour les réactions biochimiques que pour des 
processus physiologiques intégrés, la réponse à la température est non-linéaire (Lehenbauer’s, 
1914 ; Yin et al., 1995). Elle est fréquemment caractérisée par trois températures dites 
« cardinales » : la température Tmin en dessous de laquelle la vitesse du processus est nulle, la 
température Topt pour laquelle le processus atteint sa vitesse maximale et la température Tmax 
au-dessus de laquelle le processus s’arrête (Yin, et al., 1995; Yan & Hunt, 1999 ; Figure 14). Il 
existe une multitude de fonctions mathématiques permettant de représenter l’action de la tem-
pérature sur les différents processus biochimiques et physiologiques (Yan & Hunt, 1999 ; 
Chuine et al., 2013). Une étude bibliographique nous a permis de regrouper les principales fonc-
tions utilisées en biologie végétale, entomologie (Kontodimas et al., 2004 ; Walgama & Zalucki, 
2006) et microbiologie. L’ensemble des 23 courbes de réponses étudiées dans le cadre de la 
thèse sont détaillées en Annexe 2. Elles se distinguent par de nombreuses caractéristiques : 

• de natures mathématiques variées : linéaires, polynomiales, exponentielles, sinu-
soïdales, dérivés de bêta entre autres. 

• un nombre de paramètres allant de 3 à 6 ayant une signification biologique ou étant 
simplement des paramètres de forme.  

• pouvant prendre des formes variées afin de représenter une diversité importante de pro-
cessus sur une large gamme de température.  

 

 

La température est un facteur de croissance central dans le fonctionnement des 

végétaux. Tout au long du cycle végétal, elle agit sur l’ensemble de la plante à tous les 

niveaux d’organisation (des aspects biochimiques de l’assimilation ou du catabolisme 

au fonctionnement des méristèmes) : sur l’assimilation, la respiration, la transpiration, 

la fixation azotée, la croissance et le développement. Dans un contexte d’évolution 

des conditions thermiques induite par le changement climatique, l’étude d’une large 

gamme de température sur les espèces prairiales (ayant reçues une moindre attention 

que les annuelles jusqu’à présent) apparaît comme cruciale pour comprendre et affi-

ner les impacts du changement climatique. 
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Figure ͙͝—)llustration de la 
variabilité interspéciique observée à la 
suite de l’étude bibliographique de Parent 
et Tardieu ȋ͚͙͚͘Ȍ  pour ͙͠ espèces 
d’origines climatiques contrastées. Les 
points noirs représentent la température 
optimale pour chaque espèce. La barre 
hachurée donne la gamme de température 
dans laquelle on observe au moins ͘͝% de 
la vitesse de croissance/développement 
maximale. 

Figure ͙͞—)llustration de la 
variabilité interspéciique de 
l’acclimatation de l’assimilation du carbone 
observée entre les diférents groupes C͛, 
C͜ et CAM suite à l’étude bibliographique 
de Yamori et al. ȋ͚͙͘͜Ȍ. 



 

 

2—La variabilité intra- et interspécifique des réponses à la 
température  

Une forte variabilité interspécifique de la réponse à la température est reportée aussi 
bien pour la croissance et le développement (Parent et Tardieu, 2012 ; Durr et al, 2015 ; Figure 
15) que pour l’assimilation du carbone (Sage et Kubien, 2007 ; Yamori et al., 2014 ; Figure 16). 
Cette variabilité est généralement corrélée au climat d’origine des espèces. Les espèces pro-
venant d’un climat froid, comme le colza (Brassica napus L.) et le chou-fleur (Brassica oleracea), ont 
par exemple des températures optimales de croissance et de développement relativement 
douces (23.1 ± 0.7 et 21.6 ± 1.2°C). Celles adaptées à des climats plus chauds, comme le millet 
(Pennisetum glaucum), la cacahuète (Arachis hypogaea), le cotton (Gossypium) ou le sorgho (Sorghum 

bicolor) ont des températures optimales plus élevées (de 32.4 ± 0.5 à 34.1 ± 1.5°C) (Figure 15). 
Pour la luzerne et la fétuque élevée, les températures optimales reportées pour le développe-
ment sont respectivement d’environ 30°C (Moot et al., 2011) et  24-26°C (Wolf et al., 1979). 
L’acclimatation de la photosynthèse est importante au sein des C3 (Mooney, 1980; Bunce, 2000; 
Yamasaki et al., 2002; Hikosaka et al., 2006; Yamori et al., 2010; Yamori et al., 2014) et des dif-
férences ont été observées entre espèces d’origines climatiques différentes (Cunningham et 
Read, 2002 ; Yamori et al., 2010). 

Les différences intra-spécifiques de réponse à la température sont moins rensei-
gnées, aussi bien pour la croissance ou le développement que pour les échanges ga-
zeux. Quelques études ont montré des réponses similaires entre génotypes d’origines contras-
tées : la vitesse de germination chez le millet (Garcia-Huidobro et al., 1982), de divers légumi-
neuses (Covell et al., 1985) et du pois chiche (Ellis et al., 1986), la durée de la germination à 
l’initiation florale chez Vigna unguiculata (Craufurd et al., 1996) et la vitesse d’apparition des 
feuilles chez le sorgho (Craufurd et al., 1998). Ces résultats sont cependant obtenus sur une 
étroite gamme de température, généralement sous-optimale, après ajustement de droites li-
néaires ou bilinéaires. Plus récemment, Parent et Tardieu (2012) ont généralisé ce résultat en 
montrant une faible variabilité génétique entre lignées pour trois cultures annuelles (maïs, blé et 
riz ; Figure 17) d’origines climatiques contrastées, ayant subi une forte pression sélective et sur 
une large gamme de température. Cette unicité de la réponse à la température pourrait être une 
des conséquences de l’uniformisation due à la sélection variétale (Parent et Tardieu, 2012). 
L’unicité de la courbe de réponse à la température entre génotypes ne confirme cependant pas 
l’hypothèse émise par Cooper (1964) pour les espèces fourragères, s’appuyant sur des diffé-
rences de réponses à la température pour expliquer les différences en terme de production 
saisonnières de génotypes d’origine méditerranéenne et tempérée (Cooper, 1964; Robson and 
Jewis, 1968; Nelson et al., 1978; Volaire and Norton, 2006; Norton et al., 2006 ; Gastal et al., 
2015 ; Figure 10). Concernant la photosynthèse, quelques études ont corrélé le potentiel d’accli-
matation de la photosynthèse de divers écotypes d’origines climatiques ou à l’altitude d’origines 
variés (Bjorkman et al., 1975 ; Pearcy, 1977 ; Mooney, 1980 ; Ishikawa et al., 2007). Cependant, 
ces résultats ne sont pas généralisés à l’ensemble des espèces (Gunderson et al., 2010). 

Aucune étude n’a d’ailleurs encore réellement caractérisé la réponse à la température de la 
croissance, du développement et de la photosynthèse de la fétuque élevée ou de la luzerne, es-
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 Figure ͙͠—)llustration de la 
faible variabilité de la réponse à la 
température entre processus observée 
par Parent et Tardieu ȋ͚͙͚͘Ȍ à l’issue 
d’une étude bibliographique sur des 
travaux menés sur le maïs ȋZea maysȌ. 
Les cercles représentent les processus 
de croissance ; les triangles le déve-
loppement foliaire ; les losanges les 
durées entre les diférents stades ; les 
carrés les processus de germination et 
d’émergence, les étoiles les divisions 
cellulaires. Chaque couleur caractérise 
une étude. Un modèle de type « expo-
nentiel » dérivé de l’équation d’Arrhe-
nius en commun à tous les processus 
est représenté pour par une ligne 
rouge. Les processus sont normalisés 
par leur valeur respective à ͚͘°C.  

 Figure ͙͟—)llustration de la 
faible variabilité intra-spéciique ob-
servée par Parent et Tardieu ȋ͚͙͚͘Ȍ à 
l’issue de travaux menés sur le maïs ȋa, 
b, c et dȌ, le blé ȋj, k, l et mȌ et le riz ȋr, 
s, t et uȌ sur une large gamme de tem-
pérature. Les processus sont normali-
sés par leur valeur respective à ͚͘°C. 
Chaque couleur est représentative 
d’un processus étudié ȋa, j et rȌ. Le 
cercle bleu représente une moyenne 
de l’ensemble des processus étudiés 
ȋb, c, d, k, l, m, s, t et uȌ. Un modèle de 
type « exponentiel » dérivé de l’équa-
tion d’Arrhenius en commun à tous les 
processus est représenté pour chaque 
lignée par une ligne rouge.  

 Figure ͙͡—)llustration de la 
faible variabilité de la réponse à la 
température entre processus observée 
par Streck ȋ͚͛͘͘Ȍ à l’issue de travaux 
expérimentaux en chambre de culture 
menés sur le kiwi ȋActinidia deliciosaȌ. 
RGR = Vitesse relative de croissance 
foliaire en dimension ; RLAG = Vitesse 
relative de croissance foliaire en sur-
face ; Pn = Assimilation nette ; LAR = 
développement foliaire. Les processus 
sont normalisés par leur valeur respec-
tive à ͚͝°C. Une fonction unique de 
type « beta » a été ajustée à l’en-
semble des données ȋtrait noir pleinȌ.  

 

 



 

 

pèces ayant subies une moindre pression sélective, sur une large gamme de température en con-
ditions hydriques non limitantes pour des génotypes d’origines contrastées. Dans un contexte 
de changement climatique, il est souhaitable de mieux caractériser le rôle de la température dans 
les stratégies d’évitement aux conditions estivales mises en place par certaines herbacées pé-
rennes d’origines méditerranéennes. 

3—Une coordination apparente des réponses à la tempéra-
ture aux niveaux d’organisation plus intégrés ? 

A la suite d’une étude bibliographique sur l’impact de la température sur le maïs impli-
quant le développement foliaire, la phénologie, la croissance foliaire, la germination et la pro-
duction de matière sèche, Yan et Hunt (1999) remarquent que les températures optimales et 
maximales des différents processus sont relativement proches (Figure 14). Ils proposent ainsi 
une unique courbe de réponse à la température pour l’ensemble de ces processus. Parent et 
Tardieu (2012) généralisent ce résultat en représentant l’effet de la température sur un grand 
nombre des processus élémentaires de croissance et de développement en utilisant une fonc-
tion unique pour chacune des 18 espèces étudiées (exemple du blé, du riz et du maïs ; Figure 17 
et Figure 18). Ils suggèrent une coordination de la réponse des différents processus. Cette coor-
dination de la réponse à la température est une hypothèse récurrente (Warrington and Ka-
nemasu, 1983a,b ; Hay et Kirby, 1991 ; Ben Haj Salah, 1995; Streck 2003 ; Padilla, 2005 ; Pen-
field, 2008; Parent et al., 2010; Parent and Tardieu, 2012 ; Figure 19) et qui suggère un possible 
contrôle génétique en commun entre processus élémentaires de croissance et de développe-
ment (Cookson, 2005 ; Penfield, 2008; Parent et Tardieu, 2010). Cependant, cette réponse 
unique entre processus n’est pas toujours confirmée expérimentalement. Des différences de 
sensibilité à la température ont été soulignées par plusieurs études : 

• entre différents processus pour un même, ou pour divers, stade(s) de développe-
ment. Yin and Kropff (1995) montrent que, pour 12 cultivars de riz, l’optimum de tem-
pérature du développement foliaire est systématiquement supérieur à celui du développe-
ment des fleurs. De même chez le blé, Porter and Gawith (1999) reportent des tempéra-
tures sensiblement différentes pour les minimums et optimums de différents processus 
végétatifs, dont l’allongement des tiges. Chez de nombreuses annuelles, durant la phase 
reproductive, la mise en place des organes reproducteurs et le remplissage des grains sont 
plus sensibles aux hautes températures que les processus du stade végétatif (Teixeira et al., 
2013 ; Challinor et al., 2005 ; Deryng et al. 2014 ; Rezaei etal., 2015 ; Webber et al., 2015).  

• pour un même processus à divers stades de développement. Des différences saison-
nières de réponse à la température ont été reportées pour la croissance foliaire chez Lo-

lium perenne cv. (Peacock, 1975 ; Parsons and Robson, 1980) et chez la fétuque élevée 
(Gastal et al., 1992 ; Figure 20). Deux relations distinctes entre la croissance foliaire et la 
température ont été obtenues ; l’une pour la croissance végétative et l’autre pour la crois-
sance en période reproductive. La transition a été corrélée à une modification du statut 
morphogénétique de l’apex durant les stades précoces de l’induction florale (Parsons 
and Robson, 1980 ; Wang and Engel, 1998). 
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 Figure ͚͘—Vitesse de croissance foliaire de fétuque élevée ȋLER pour leaf expansion rate, mm.j-͙ par 
talleȌ suivant la température moyenne journalière à fertilisation optimale pour des expérimentations en 
champs à Lusignan. Les cercles noirs renseignent les données obtenues entre le ͙er février et in avril. Les 
cercles blancs renseignent les données obtenues entre juin et janvier ȋannée n+͙Ȍ. Deux modèles distincts 
sont ajustés suivant les périodes de mesure.  Figure issue de Gastal et al. ȋ͙͚͡͡Ȍ. 



 

 

 

 

 

 

 

L’existence d’une variabilité intra-spécifique limitée de la réponse à la tempéra-
ture pour les variétés d’espèces cultivées annuelles ayant subi une forte pression sé-
lective est largement partagée. Ces résultats sont-ils extrapolables aux espèces her-
bacées pérennes, ayant une aire de répartition géographique souvent plus vaste, et 
devant s’adapter localement à des variations de températures tout au long de l’an-
née ? L’hypothèse d’une différence de réponse à la température intra-spécifique pour 
expliquer les variations saisonnières de production entre cultivars reste à vérifier. De 
même, l’hypothèse d’une réponse coordonnée des différents processus est contre 
intuitive (étant donné la diversité des réponses reportées au niveau moléculaire) et 
débattue. Pour quels processus (partageant un déterminisme commun ?) et pour 
quelle gamme de température cela est-il valable ?    
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III —Introduction de la ré-
ponse à la température 
dans les modèles 

1—Démarche de modélisation en agronomie 

A—Les définitions, le concept, la nécessité et l’utilisation des 
modèles de simulation 

Les cultures et les prairies sont des écosystèmes cultivés, lieu de nombreux éléments en 
interactions (pédo-climat, composantes biologiques, interventions culturales). Il est difficile de 
les appréhender uniquement par le biais de l’expérimentation. La modélisation représente un 
moyen d’intégrer à la fois les interactions entre l’environnement de la culture, les techniques 
agricoles (irrigation, fertilisation etc.), le cycle de développement de chaque espèce et leurs inte-
ractions en culture associée. Les différentes définitions d’un modèle ont en commun l’idée de 
représentations simplifiées de la réalité utilisées pour répondre à une ou des question(s) sur 
le réel : « Un modèle peut se définir comme une représentation simplifiée et idéaliste de la réalité, construite sur 

la base d’un ensemble ordonné d’hypothèse relatives à un phénomène observable et mesurable, et ayant pour but 
de reproduire au mieux le comportement du système réel étudié, en fonction de la problématique posée et des objec-

tifs des modélisateurs » - définition adaptée de Coquillard et Hill (1997). Un modèle de simulation 
de culture résulte de l’intégration d’un ensemble de modèles mathématiques et conceptuels. Ils 
ont généralement un but utilitariste de prédiction (e.g. prédiction du rendement, évolution 
d’une maladie etc.) ou de compréhension du fonctionnement du système.  

B—Un complément à l’expérimentation, et non une alternative 

Un modèle de simulation de culture offre plusieurs avantages vis-à-vis de l’expérimenta-
tion : il est possible de modifier ses variables d’entrées (e.g. climat) et son paramétrage (espèce, 
conduite) et ainsi de contrôler l’environnement de simulation. De fait, la simulation peut sou-
vent fournir une information que l’expérimentation seule n’aurait pas pu offrir, parce 
que contrainte par le temps et les ressources nécessaires et des variables non-contrôlées 
du système (e.g. climat). Par conséquent, la modélisation est une alternative indispensable dans 
l’étude des impacts du changement climatique. Cependant, l’élaboration d’un modèle dépend de 
la connaissance du système étudié et des données expérimentales à disposition. Son utilisation 
ne peut dépasser le cadre qui a permis son élaboration, sa calibration et sa validation. La majori-
té des expérimentations qui ont permis de renseigner les modèles de culture ont été effectuées 
sous une gamme restreinte de condition thermique, correspondant aux conditions climatiques 
actuelles (5-30°C de température moyenne journalière). Les études d’impacts du changement 
climatique simulent de nouvelles conditions qui sortent généralement du domaine d’élabo-
ration des modèles, amenant à se questionner de nouveau sur les formalismes choisis pour 
rendre compte des effets du milieu en général, et de la température en particulier. 
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 Figure ͚͙—Formalismes de réponse à la température du développement, de la croissance foliaire et 
de l’accumulation de biomasse pour diférentes modèles du culture à la suite de l’étude bibliographique de 
Parent et Tardieu ȋ͚͙͘͜Ȍ. Diférents formalismes mathématiques simpliiés sont représentés : ͙Ȍ des fonc-
tions linéaires simples, ͚Ȍ des fonctions bilinéaires à plateau, ͛Ȍ des fonctions bilinéaires, ͜Ȍ des fonctions tri-
linéaires, ͝Ȍ des fonctions hyperboliques, ͞Ȍ des fonctions trapézoïdes, ͟Ȍ des fonctions de type « bêta déri-
vées ».  



 

 

2—Représentation des effets de la température dans les 
modèles de culture 

La température est une variable d’entrée majeure pour la modélisation des cultures. Son 
rôle dans les modèles est double : elle prend le rôle d’une variable « pilote » au travers du 
concept de « températures efficaces » ou d’une variable de « stress » venant moduler une 
fonction potentielle indépendante de la température (Brisson et Levrault, 2010 ; Parent et 
Tardieu, 2014). Certains modèles intègrent également des formalismes pour tenir compte de 
l’acclimatation des réponses à la température de certains processus à la température de crois-
sance (GEMINI, Maire, 2009).  

A—Principales réponses considérées 

a—Généralités 

Lors de son implantation dans les modèles, l’action de la température sur les différents 
processus est représentée par des formalismes mathématiques généralement simplifiés (Parent 
et Tardieu, 2014 ; Figure 21). Les modèles linéaires ou bilinéaires sont les plus répandus 
(STICS, APSIM, Sirius, CERES, CSM-IXIM, CropSyst etc.). Ils représentent bien l’action de la 
température dans la gamme de température représentative des températures moyennes journa-
lières observées en climat actuel et sur laquelle les efforts expérimentaux se sont concentrés 
(Garcia-Huidobro et al., 1982; Covell et al., 1986; Ellis et al., 1986; Gastal et al., 1992 ; Luo, 
2011). En dehors de cette gamme, l’action de la température est souvent extrapolée.  

Une grande diversité dans les types de réponses associées à chaque processus, et dans la 
prise en compte de l’interdépendance des réponses entre processus, existe entre les modèles. 
De manière générale, des réponses à la température sont associées au développement, à la crois-
sance et au processus régissant l’assimilation du carbone. La fixation symbiotique est également 
sensible à la température chez les légumineuses. 

b—La température comme variable pilote : le concept de « temps tem-
pérature efficace » 

Les « températures efficaces » (ou « temps thermique », températures pour lesquelles la 
vitesse d’un processus considéré est non nulle ; introduit par Réaumur en 1735 ; Wang, 1960 ; 
Gallagher, 1979) permettent de rendre compte des effets instantanés horaires ou journaliers 
(croissance d’un organe, etc.) sur l’avancée des stades phénologique et le développement (mise 
en place de nouveaux organes etc.) des cultures. La température de « base » est un paramètre 
caractérisant la température minimale de développement fréquemment utilisé. Les effets cu-
mulatifs sont déterminés par intégration des effets instantanés/journaliers. Cependant, la 
précision de la représentation de l’effet cumulatif dépend de la précision des effets instantanés 
de la température. En introduisant un effet de cumul, le concept de « temps thermique » donne 
d’autant plus de poids au choix de la fonction de réponse à la température, particulièrement 
dans les zones non linéaires de réponse.  
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La température de base est par exemple déterminée par extrapolation linéaire 
(Bonhomme, 2000). La valeur de ce paramètre est cependant dépendante de la gamme de 
température couverte par les expérimentations (Ritchie et Nesmith, 1991 ; Parent et Tar-
dieu, 2014). Cela lui confère une certaine variabilité (Craufurd et al., 1998) qui peut être considé-
rée comme une source d’incertitude pour les études d’impacts (Ritchie et Nesmith, 1991).  

Par extension, les effets non stressants de la température sur la vitesse de croissance et 
l’expansion en dimension des tissus sont souvent représentés par des formalismes de réponse 
très similaires à ceux du développement. Dans certains cas, des paramétrages identiques vali-
dent implicitement l’hypothèse de coordination des réponses à la température évoquée en sec-
tion II-3 (Brisson et al., 2008).  

c—Effets de la température sur l’acquisition du carbone 

Les modèles existants se distinguent grandement dans leur façon de rendre compte de la 
photosynthèse et la respiration. A une approche intégrée, considérant l’acquisition du carbone 
globalement (bilan net) et directement à l’échelle du couvert au travers d’une efficience de con-
version du rayonnement intercepté (concept de RUE, dans STICS, APSIM ou CropSyst) s’op-
pose une vision plus mécaniste basée sur le modèle biochimique de Farquhar et intégrant dans 
l’espace et dans le temps d’un modèle de photosynthèse foliaire instantané (PaSim, Riedo et al. 
1998). Les deux approches considèrent les effets de la température de façon drastiquement dif-
férentes : dans le premier cas, une large indépendance vis-à-vis des effets de la tempéra-
ture est supposée, donnant lieu à un plateau de « non réponse » sur une gamme de température 
significative. A l’inverse, pour les modèles foliaires, les réponses considérées sont fortement 
non-linéaires et particulièrement importantes à paramétrer correctement (Bernacchi et al., 
2001). 

d—Prises en compte des stress thermiques 

La température peut aussi intervenir, au même titre que les stress hydrique ou azoté, au 
travers de fonction normalisées de stress (effets normés entre 0 et 1) agissant à partir de 
températures seuils. Le stress thermique modifie ainsi la vitesse potentielle d’un processus phy-
siologique prise comme indépendante de la température. C’est le cas dans de nombreux mo-
dèles (STICS, APSIM, Sirius, CERES etc.) pour la réponse de la R.U.E. (Parent et Tardieu, 
2014 ; Figure 21).  

Lorsque la température est utilisée comme une variable de stress, se pose le problème des 
interactions avec les autres indices de stress, et en particulier le stress hydrique. Dans certains 
cas, l’interaction de stress thermique est prise en compte au travers du principe des facteurs li-
mitants (c’est le plus sévère des stress qui joue) tandis que dans d’autres elles sont ignorées, les 
stress agissant indépendamment les uns des autres (les indices de stress sont dans ce cas multi-
pliés). Ce dernier cas de figure est le plus général dans les de modèles de culture (Atkinson et 
Urwin, 2012). Cependant, de plus en plus d’auteurs suggèrent que l’effet d’une combinaison 
de stress peut être non-additive (Rizhsky et al., 2004 ; Mittler et Blumwald, 2010) notamment 
dans un contexte de changement climatique où de nouvelles combinaisons de stress biotiques 
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ou abiotiques sont susceptibles de se produire. 

B—Intégration spatiale et temporelle des effets de la tempéra-
ture 

a—Intégration spatiale 

Les extremums journaliers (température minimale et maximale de l’air) sont les variables 
d’entrée les plus communément renseignées dans les modèles de simulation de culture. Une 
grande diversité d’approches existe en revanche pour traduire leur action sur la croissance, le 
développement et l’assimilation du carbone ou de l’azote (Webber et al., 2015). Au plus simple, 
la température de l’air peut être supposée égale à la température d’apex, de feuille voire de ra-
cine. De façon plus réaliste, les températures de surface (feuille, sol) peuvent être recalculées au 
moyen de bilans d’énergie empiriques ou plus mécanistes intégrant le rayonnement incident, le 
vent (effet advection au niveau de la feuille) ou l’état hydrique de la plante (Monteith and 
Unsworth, 1990 ; Webber et al., 2015). Selon les conditions microclimatiques de la culture, la 
température d’organe peut en effet être très différente de la température de l’air. Lorsque le sol 
est humide, la température de culture peut être inférieure de plusieurs degrés à celle de l’air. Au 
contraire, lorsque le sol est sec, la température de la canopée peut être supérieure de plusieurs 
degrés à celle de l’air du fait d’une baisse de la transpiration associée à la fermeture des stomates 
(Clawson et al., 1989 and Wall et al., 2006). L’utilisation de températures d’organe s’est avérée 
plus efficace pour simuler le rendement de culture annuelles, notamment lors de la période de 
floraison sensible au stress thermique (Siebert et al., 2014 ; Rezaei et al., 2015). Dans le sol, des 
modèles de transfert de chaleur peuvent aussi permettre de simuler la variation de température 
avec la profondeur (Luo et al., 1992 ; Sandor et Fodor, 2012).  

b — Intégration temporelle 

La température moyenne journalière, en tant que moyenne arithmétique de la température 
minimale et maximale journalière, est la variable la plus communément utilisée afin de calculer 
un indice de développement et de croissance journalier. Cette intégration sur l’ensemble de la 
journée suppose cependant que i) l’effet de la température est linéaire sur la gamme de tempéra-
ture balayée entre la température minimale et la température maximale de la journée et ii) qu’au-
cune température horaire n’est inférieure à la température minimale ou n’excède l’optimum de 
la culture (Ritchie et Nesmith, 1991). Dès lors que la température maximale journalière dépasse 
l’optimum, cette approximation masque l’effet non linéaire de la température, notamment mar-
qué par une chute du cumul des degrés-jours efficaces aux températures supra-optimales 
(Porter et Semenov, 2005 ; Southworth et al., 2000). Pour certains modèles, la température 
moyenne journalière peut être décomposée en température horaire (e.g. pour certains modules 
de photosynthèse et transpiration etc.). Dans le modèle STICS, l’interpolation linéaire des tem-
pératures horaires à partir des extremums du jour j et j-1 est uniquement utilisée pour la déter-
mination du « débourrement » des espèces pérennes ligneuses (Brisson et al., 1998). 

Outre l’intégration « court terme » des effets journaliers, l’intégration d’une acclimatation 
« long terme » de la température de croissance fait parfois l’objet de choix de formalismes parti-
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culiers, ou se trouve implicitement considérée dans les hypothèses faites par le modèle. Le cas 
de l’acclimatation de la photosynthèse en est une illustration. Les modèles « couvert » basés sur 
une RUE indépendante de la température, font implicitement l’hypothèse d’une forte accli-
matation de le photosynthèse à la température de croissance (i.e. la photosynthèse nette 
du couvert est supposée toujours proche de son optimum sur le plateau de non-réponse, s’accli-
matant au conditions moyennes de croissance indépendamment des fluctuations court terme de 
température). A l’inverse, les modèles foliaires renseignent des réponses « court-termes » non 
linéaires de façon précises, mais supposent des acclimatations faibles (e.g. Bernacchi et al. 
2001 propose une calibration générique des réponses à la température du modèle de Farquhar).  
Les effets d’acclimatation, lorsqu’ils sont pris en compte dans ces modèles, doivent l’être au 
moyen de réponses supplémentaires quantifiant les effets de la température de croissance 
(moyennée sur plusieurs jours) sur les modifications de réponse instantanée de la photosynthèse 
(e.g. GEMINI ; Maire, 2009). 

3—STICS comme un modèle générique de prairie tempo-
raire 

Le modèle STICS (Simulateur mulTIdisciplinaire pour les Cultures Standard, Brisson et 
al. 1998) est un modèle de culture simulant le fonctionnement du système sol-plante-
atmosphère à pas de temps journalier. En considérant des processus en commun à de nom-
breuses cultures, le modèle STICS est générique. Il offre notamment vis-à-vis des espèces prai-
riales : 

• Un paramétrage pour différentes espèces prairiales, graminées (fétuque élevée, ray-grass) 
et légumineuses (luzerne), en culture pure.  

• La possibilité de simuler des couverts multi-espèces, associant dynamiquement graminées 
et légumineuses (module de culture associées généralement non disponible dans les mo-
dèles de prairie) 

• La possibilité d’insérer les prairies temporaires dans des rotations et d’analyser leur impact 
sur le système de culture 

• Une expérience déjà éprouvée pour les études d’impact du changement climatique, no-
tamment dans le cadre du projet CLIMATOR (Brisson et Levrault, 2010).  

• Des formalismes de réponses à la température globalement représentatifs de ceux les plus 
fréquemment rencontrés dans les modèles de culture  

 Pour l’ensemble de ces raisons, et au regard de l’expérience de l’URP3F dans l’utilisation 

de ce modèle, le modèle STICS a donc été utilisé dans le cadre de cette thèse comme un outil 

adapté à nos questions de recherche.  
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Les modèles de culture sont de plus en plus utilisés en tant qu’outils d’évalua-
tion et de prédiction de l’impact du changement climatique. Telle que représentée 
dans les modèles, une diversité de formalismes existe pour en rendre compte, présen-
tant un domaine de validité plus ou moins large et distinguant plus ou moins fine-
ment les processus physiologiques, les zones et pas de temps des effets de la tempé-
rature selon les modèles. Les études d’impact du changement climatique simulent de 
nouvelles conditions qui sortent généralement du domaine d’élaboration des mo-
dèles, remettant ainsi en question les formalismes choisis pour rendre compte des 
effets de la température. L’augmentation progressive de l’occurrence des tempéra-
tures caniculaires et les changements de phénologie engendrés par le changement 
climatique nous amènent donc à devoir préciser la façon de considérer la tempéra-
ture dans les modèles existants, et notamment : i) les effets de la non-linéarité de la 
réponse à la température sur les événements cumulatifs et les effets de seuils en ré-
ponse aux stress thermiques, ii) l’importance ou non de considérer la possibilité d’ac-
climatation de certaines voies métaboliques, iii) la prise en compte d’éventuelles dif-
férences de paramétrage entre génotypes/processus. L’impact d’une modification de 
ces formalismes sur les projections de rendement prairiaux en climat futurs reste à 
quantifier.  
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I —Objectifs de la thèse 
A la suite du chapitre 1, un état de l’art a été dressé. Plusieurs questions restent ce-
pendant à approfondir. Dans ce contexte, les objectifs de la thèse sont doubles. Il 
s’agit :  

1) D’approfondir la compréhension de la réponse de deux herbacées pé-
rennes (luzerne et fétuque élevée) à une large gamme de température de croissance, no-
tamment en ce qui concerne : 
• La réponse des processus de croissance et de développement à la température en phase 

végétative : Dans quelles mesures différents processus partagent-ils une même réponse 
pour un génotype donné (réponses coordonnées) ? Quelles en sont les conséquences en 
termes de phénotypage (utilisation des phases précoces de croissance), de paramétrage 
des modèles et de leurs projections ?  

• L’acclimatation des réponses de la photosynthèse à la température de croissance : Quelle 
importance revêt cette acclimatation pour ces espèces herbacées dont la croissance s’étale 
sur toute l’année et qui sont cultivées sur de larges zones géographiques ? L’acclimatation 
des réponses est-elle totale (i.e. optimum de température systématiquement proche de la 
température de croissance) ou partielle (limitée à certaine gamme de température et/ou 
associée à des réductions de photosynthèse maximale) ? 

• La variabilité inter- et intra-spécifique des réponses à la température : En quoi diffèrent 
les réponses des deux groupes fonctionnels principaux des prairies semées : graminées et 
légumineuses (représentés respectivement par la fétuque élevée et la luzerne) ?  Existe-t-il 
au sein de chacune de ces espèces une variabilité génétique associées au processus de 
croissance et à l’acclimatation qui puisse être exploitée par la sélection pour adapter les 
variétés à des climats futurs ?   

2) D’évaluer l’importance de la modification des formalismes de réponse à la tempéra-
ture du modèle STICS sur la prédiction de production prairiale suivant un gradient de 
conditions caractéristiques de scénarios climatiques actuels et futurs. Ceci s’est fait au 
travers de : 

• L’évaluation de la sensibilité du modèle STICS au paramétrage des fonctions de réponse à 
la température dans le but d’une hiérarchisation des réponses  et des paramètres pour leur 
impact sur les prédictions du modèle : Quel hiérarchie donner aux paramètres de réponse 
à la température ? Comment la sensibilité de ces paramètres évolue face à un changement 
des conditions thermiques ? 

• La quantification de l’impact d’une modification des formalismes de réponse à la tempé-
rature sensibles dans le modèle STICS : Quel(s) impact(s) ont des modifications de for-
malisme des réponses (non linéaires versus linéaires) et/ou du pas de temps d’intégrations 
des effets (journaliers versus horaires) sur les prédictions de rendement de monocultures 
de luzerne et de fétuques en climat actuel ou futur ? 
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II —Démarche 
Chapitres 1 et 2 : Dans un premier volet, reposant sur des expérimenta-
tions en conditions contrôlées à 8 niveaux de température (5 à 40°C, 
température stabilisée, VPD non limitant pour la croissance), j’ai cher-
ché à répondre à la première série d’objectifs portant sur la compréhen-

sion des réponses. Cela a permis d’investiguer les effets de la température de croissance sur le 
développement (vitesse d’apparition des feuilles), la croissance (allongement de feuille, de tige et 
des entre-nœuds) et la photosynthèse des deux espèces étudiées pour des plantes mâtures en 
phase végétative. Pour chaque espèce, 6 génotypes/cultivars d’origines géographiques contras-
tées (tempéré/méditerranéen) étaient suivis. Ces réponses de plantes mâtures ont été confron-
tées aux résultats en phase précoce de croissance (croissance radicule et coléoptile) issus de la 
thèse antérieure de Ahmed (2015).  

Chapitres 3 et 4 : Dans un second volet, l’utilisation du modèle de culture générique 
STICS a permis, en partant des paramétrages existants pour la luzerne et à la fétuque élevée, 
d’évaluer l’impact de modification de formalismes de réponse à la température. Un premier tra-
vail (chapitre 3) a consisté à conduire une étude de sensibilité du modèle en son état actuel (V 
8.41) au paramétrage des fonctions de réponse à la température (développement, croissance en 
surface, croissance en biomasse, fixation) pour différents scénarios climatiques (zone tempé-
rées/méditerranéennes ; climat actuel/futur 1970-2000/2070-2100). A la suite de cette analyse, 
et sur la base des résultats du volet expérimental, la modification de formalismes de réponse à la 
température du modèle a été évaluée (chapitre 4).  
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I  —Abstract  
Developmental responses to temperature are critical to yield formation in crops and 
perennial grassland species. However, their characterisation over a broad range of tem-
peratures relevant to climate change studies has been limited in this latter group of 
species. The present study sought to determine the non-linear developmental responses 
of two major grassland species, tall fescue and alfalfa, and to assess i) whether a coor-

dinated response occurred between different developmental processes, and ii) if significant vari-
ations existed between the responses of contrasting genotypes. Two series of experiments were car-
ried out under controlled conditions (stabilized temperatures between 5°C and 40°C) using see-
dlings and mature plants. Different growth and developmental processes were characterized, inclu-
ding shoot development and the growth of radicle, leaf and stem. Once normalized, the tempera-
ture dependencies of the different processes displayed no significant variability between temperate 
and Mediterranean materials. On the other hand, not all developmental processes within a genotype 
presented a coordinated response to temperature. Significant departures from the response of shoot 
development in mature plants were observed regarding several processes. Differences were particu-
larly marked relative to hypocotyl, node and stem elongation respons-es. Seedling growth response, 
on the other hand, proved to be a good proxy for mature shoot development. Overall, when using 
the different temperature dependencies to estimate cumula-tive temperature-compensated time, 
significant bias was observed when considering stem elon-gation by comparison with other pro-
cesses. The consequences to improve forage crop models, and for meta-analyses often used to cali-
brate them, are discussed.  

Key words: development, growth, genetic variability, temperature, alfalfa (Medicago 

sativa L.), tall fescue (Festuca arundinacea Schreb.), phenotyping.  
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II —Introduction 
Temperature is one of the most important environmental factors in-
volved in the control of plant growth and development (Ritchie and 
NeSmith, 1991). It plays a major role in dynamic crop models, acting 
both as a variable driving phenological development and as an abiotic 

stress impeding specific physiological functions beyond determined thresholds (Brisson et al., 
1998; Parent and Tardieu, 2014). Due to climate change, the global average temperature is ex-
pected to rise by between 1.5°C and 4.5°C during the next century (IPCC, 2013 ; Figure 4 ; Fig-
ure 5), with marked impacts worldwide on the yields of crops (Tubiello et al., 2007; Challinor et 
al., 2009; Schlenker and Roberts, 2009) and grasslands (Soussana and Lüscher, 2007; Brisson & 
Levrault, 2010; Ruget, et al., 2013). However, considerable uncertainties remain concerning 
these projected impacts, in part due to how the temperature sensitivity of crop species and gen-
otypes is represented and parameterized in current models (Zhang et al., 2008; Lobell and 
Burke, 2008; Parent and Tardieu, 2014). 

Developmental responses to temperature (i.e. which defines the rate at which the plant 
cycle progresses and plant tissues expand) are critical to yield formation because they affect the 
duration of the crop cycle, the expansion of leaf area and roots, and the overall fit between crop 
development and resource availability. All crop and grassland models consider temperature-
compensated time (i.e. thermal time or normalized days; Bonhomme, 2000; Parent et al., 2010) 
as driving the progression of the plant cycle and controlling organ expansion directly or indi-
rectly (through photosynthesis and carbon allocation) (Parent and Tardieu, 2014). These models 
differ however in the degree of simplification used to account for temperature dependency 
(ranging from linear to multi-linear or curvilinear relationships), and in the distinction made be-
tween processes with respect to a coordinated response to temperature (Figure 21). Curvilinear 
models show the best fit to actual physiological rates over a broad range of temperatures (Yin 
et al., 1995; Yan and Hunt, 1999 ; Figure 14 ; Figure 17 ; Figure 18 ; Figure 19). Historically 
however, most models were originally implemented using simpler linear functions (Jamieson et 
al., 1998; Brisson et al., 1998) and parametrized over a narrow range of temperatures typical of 
present-day temperate areas. Parameters determining non-linear transitions, such as the opti-
mum and maximum developmental rates, have been shown to exert a strong influence under 
future climate projections (Challinor et al., 2005; Zhang et al., 2008; Ceglar et al., 2011). A series 
of studies sought to determine the relevant parameters required to calibrate improved non-
linear responses in several annual crops (Porter and Gawith, 1999; Parent et. al., 2010; Parent 
and Tardieu, 2012). Despite their agronomic and environmental importance, the responses of 
perennial grassland species have received much less attention to date (Brown et al., 2005). 

Determining temperature dependency over the whole temperature range supported by a 
species is detailed and costly work. For this reason, many characterizations have focused on 
either limited temperature ranges (Garcia-Huidobro et al., 1982; Covell et al., 1986; Ellis et al., 
1986; Gastal et al., 1992), short-term growth responses (seedling growth; leaf elongation; Ma-
siunas and Carpenter, 1984; Sadok et al., 2007) or short duration phases (e.g. germination; Sa-
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kanoue et al., 2010; Dürr et al., 2015). Specific response curves have often been derived by 
means of meta-analysis, gathering normalized data from different experiments and genotypes 
(Dell et al., 2011; Parent et. al., 2012). In particular, it has been argued that different genotypes 
within a species generally have a common temperature dependency and that several physiologi-
cal processes present similar, seemingly coordinated, responses (Yan and Hunt, 1999; Strech, 
2003 ; Parent et. al., 2012 ; Figure 17 ; Figure 18 ; Figure 19). These propositions are strikingly 
different from the common assumptions made in perennial grassland species in order to explain 
varietal differences in the seasonality of production (Cooper, 1964; Robson and Jewis, 1968; 
Nelson et al., 1978 ; Figure 10) or in the germination rate of natural populations (Ahmed, 2015). 
In particular, intra-specific differences in the temperature response were hypothesized by 
Cooper (1964) to explain the genotype by season interaction usually observed in growth rates 
when comparing temperate and Mediterranean varieties (i.e. Mediterranean cultivars grow more 
rapidly during spring and autumn but more slowly during summer; Cooper, 1964; Robson, 
1967; Mclaughlin and Christie, 1980; Lelièvre and Volaire, 1993; Volaire and Lelièvre, 2001; Vo-
laire et al., 2009; Annichiaricco et al., 2013 ; Figure 9 ; Figure 10 ; Photographie 1). However, 
detailed developmental responses have never been compared in such plant materials. Further-
more, it is still unclear which developmental processes actually share a common temperature 
response, and if so which biological mechanisms might be involved. Contradictory results have 
been reported in the literature, indicating that there may be significant differences in the cardi-
nal temperatures (i.e. minimum, maximum and optimum temperatures at which a process oc-
curs) of different developmental processes (Craufurd et al., 1998; Porter and Gawith, 1999). For 
instance, germination and early seedling growth rates displayed very different temperature re-
sponses in several perennial species (Ahmed, 2015). 

In the present study, our aim was to characterise the non-linear developmental responses 
of two major perennial forage species with a broad geographic distribution, namely tall fescue 
and alfalfa. Our aim was to determine: i) if early growth processes, which are commonly charac-
terized on seedlings (Masiunas and Carpenter, 1984; Sakanoue et al. 2010), could be used as a 
proxy for developmental processes in mature perennial plants, ii) if temperate and Mediterrane-
an populations actually differ in terms of their developmental responses to temperature, and iii) 
the quantified effects of these two sources of variations (process selection and genotype) on 
predictions of temperature-compensated time under contrasting climatic scenarios and re-
growth periods. 
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 Tableau ͚—Origins and characteristics of the alfalfa and tall fescue cultivars and clones used. 

 

  * selected from a collection of clones described in Maamouri et al. ȋ͚͙͘͝Ȍ 

  ** http://www.herbe-book.org, consulted on ͚͛th November, ͚͙͘͝ 

 

 Specie Cultivar/clone Breeder Origins 
Beginning of vegeta-

tive growth** 

Alfalfa Harpe cv. Verneuil recherche SA (1996) Temperate - 

Alfalfa Barmed cv. Barenbrug Holland B.V. 
(2002) 

Mediterranean - 

Alfalfa Clone G3 from Orca* Carneau Frères (1966) Temperate - 

Alfalfa Clone 7_7 from Demnate* Moroccan landrace Mediterranean - 

Alfalfa Clone 6_10 from Lodi* 
Istituto Sperimentale Colture 

Foraggere, Lody, Italy 
Mediterranean - 

Alfalfa 
Clone 8_2 from Kras-

nokutskaya* 
Wild genotype Continental - 

Tall fescue Soni cv. 
Jouffray-Drillaud Semences 

INRA, France (2000) 
Temperate 23/03 

Tall fescue Centurion cv. Verneuil Holding et Se-
munion (1997) 

Mediterranean 
(Morocco) 01/03 

Tall fescue Clone 31_10 from Soni 
Jouffray-Drillaud Semences 

INRA, France (2000) 
Temperate 23/03 

Tall fescue 
Clone 26_10 from Dau-

phine 

Semences de France, France 
(2005) Temperate 22/03 

Tall fescue 
Clone 25_10 from Centu-

rion 

Verneuil Holding et Se-
munion (1997) 

Mediterranean 
(Morocco) 01/03 

Tall fescue Clone 24_10 from Flexy RAGT (2002) Temperate 22/03 

http://www.herbe-book.org


 

 

III —Materials and meth-
ods 

1—Plant material  

Two series of experiments were carried out using tall fescue (Festuca arundinacea Schreb.) 
and alfalfa (Medicago sativa L.), two of the most cultivated species among perennial grasses and 
legumes. One series was conducted on seedlings and the other on mature plants. In both cases, 
two cultivars (i.e. synthetic varieties containing a significant genetic diversity, Julier et al. 2000) 
from contrasting thermal origins were studied in each species (Tableau 2). Four additional 
clones selected along a north-south gradient of origin were characterized in the mature plant 
experiment in order to replicate identical genotypes at different temperatures. For alfalfa, clones 
were propagated from stem cuttings and grown in a greenhouse for about three months before 
the experiment. For tall fescue, clones were produced from individual tillers selected on a 
mother plant at the start of the experiment. Tall fescue mother plants were grown in a green-
house with a 16h photoperiod in order to ensure that floral induction did not occur and that 
selected tillers were at the vegetative stage during the experiments.  

2—Seedling growth experiments 

A series of eight independent experiments was carried out under controlled growing con-
ditions at INRA Lusignan (France). Seedling preparation was identical for all temperature treat-
ments and included a wet-stratification (7 days at 5°C for tall fescue and alfalfa) and scarifica-
tion (alfalfa) of seeds. A germination period was assured for 48 hours at 25°C in the dark. 
When the radicle or coleoptile/hypocotyl length was >2mm, seeds were considered to have 
germinated and the seedlings were placed in germination boxes over sheets of blue blotting-
paper (Anchor Paper, St Paul, Minn). For each cultivar, three boxes containing ten seedlings 
were then grown in the dark at temperatures ranging from 5°C to 40°C. The temperature in the 
growth chamber was maintained constant (5°C, 10°C, 15°C, 20°C, 25°C, 30°C, 35°C and 40°C 
temperature treatments) with a high humidity (VPD<1.5 kPa). The germination boxes were 
arranged according to a completely randomized design and placed with 60° angle to the hori-
zontal. Seedlings were irrigated regularly with sterile deionized water. 

The heterotrophic growth of the radicle was characterized for each cultivar at each tem-
perature using image analysis. A Nikon D70 digital camera (60 mm lens, aperture f/2.8, Nikon, 
Tokyo, Japan) was used to take pictures with a resolution set to 3008 x 2000 pixels (200 ISO). 
About 15 pictures of each box were taken at intervals adapted to the growth temperature. Im-
ages were analysed using the ImageJ software (version 1.47, http://imagej.nih.gov/ij/). Radicle 
lengths were determined using a combination of automated and manual methods, using an in-
ternal standard to convert pixels in mm.  
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 Tableau ͜—Physiological processes characterized depending on the cultivar/clone  
 

Day/Night air tempera-
ture (°C) 5/3 10/8 15/13 20/18 25/23 30/28 35/33 40/38 

Humidity - - >23% >44% >58% >69% >77% >82% 
Daily mean temperature 
of alfalfa meristem (°C) 5 10 15 20 25 30 35 40 
Daily mean temperature 
of tall fescue meristem (°

C) 
6.5* 12.5 17.5 22.5 27.5 32.5 37.5 42.5 

Processes Plant material Replicates 
Radicle elongation rate 

(RER) 
Harpe, Barmed, Soni, Centu-

rion 3 replicates of 10 seeds 
Coleoptile elongation rate 

(CER) Soni, Centurion 3 replicates of 10 seeds 

Leaf elongation rate (LER) All 
Pop. : 4 replicates of 4 (alfalfa) or 8 (tall fes-

cue) plants 
Clones : 4 replicates of 1 plant 

Leaf apparition rate (LAR) 
Harpe, Barmed, G3, 7_7, 

6_10, 8_2 
Soni, Centurion 

Pop. : 4 replicates of 8 plants 
Clones : 4 replicates of 1 plant 

Stem elongation rate (SER) Harpe, Barmed 4 replicates of 8 plants 
Internode elongation rate 

(IER) Harpe, Barmed 4 replicates of 4 plants 

 Tableau ͛—Temperature ȋnight/dayȌ and relative humidity in the growth chamber for the diferent tempera-
ture treatments  
 *Pots covered with aluminium foil 

 Photographie ͚—Tablard de la chambre de culture après transfert à la température de consigne. 

 



 

 

3—Mature plant experiments 

A second series of independent experiments was performed under controlled environ-
ment using mature heterotrophic plants at the vegetative stage (Photographie 2). The plants 
were grown in an 8.1 m2 growth chamber (model 97132/7NU, Froids et Mesures, Beaucouzé, 
France) at eight air temperatures ranging from 5°C to 40°C with 5°C increments . Seedlings and 
clone cuttings were transplanted individually into 1.5L pots (10 x 30 cm cylindrical pots) filled 
with fine quartz (0.8-1.4 mm mesh). After transplantation, pots (16 for each cultivar and four 
for each clone) were arranged in a randomized block design. Lights (POWERSTAR, HQI-BT 
400WD lamps, OSRAM, Munich, Germany) provided a photosynthetic photon flux density 
(PPFD) of 400 to 450 µmol photon m-2.s-1 at the pot level throughout a 14 hour photoperiod. 
The pots were ferti-irrigated with a complete nutrient solution at intervals ranging from three 
times (5°C) to eight times a day (35-40°C). Two growth phases were distinguished. First, a 3-
week conditioning period at 25°C and 70% relative humidity was applied. At the five-leaf stage 
for alfalfa, and the three-leaf stage for tall fescue, plants were transferred to the studied growth 
temperature for a period corresponding to five phyllochrones for alfalfa and three phyl-
lochrones for tall fescue. Daily average air temperatures (Tgrowth) were adjusted so that daily aver-
age apex temperatures (Tapex) were equal to 5°C, 10°C, 15°C, 20°C, 25°C, 30°C, 35°C or 40°C 
in alfalfa (Tableau 3). Soil and apex temperatures were recorded every minute with thermocou-
ples and stored in a data-logger. The apex temperature in tall fescue was measured with a ther-
mocouple fixed in the last sheath of the main tiller.  It was 2.5°C higher than alfalfa apexes, ex-
cept at the 5°C treatment when the pots were covered with aluminium foil to lower the soil 
temperature. The vapour pressure deficit (VPD) was kept below 1.5 kPa at all Tgrowth by adjust-
ing the relative humidity.  

At each temperature, measurements were performed at regular intervals with a ruler 
(every 24 to 72 hours depending on the growth temperature) in order to determine leaf, node 
and stem lengths on a sample of shoots/tillers (Tableau 4). For alfalfa, the primary shoots were 
monitored.  The leaves of phytomers ranked eight to ten, and the internodes of phytomers 
ranked five to six, were measured. For tall fescue, measurements were performed on leaves of 
the main tiller on ranks four to six. In addition, the number of visible leaves was counted on 
each of the monitored shoots/tillers. A total of 16 (internode elongation) to 32 (leaf elongation, 
shoot elongation and leaf appearance rates) shoot/tillers was measured for each cultivar, and a 
total of four shoot/tillers was followed for each clone (Tableau 4). 

4—Determination of  growth and leaf  appearance rates  

Leaf appearance (LER) and stem elongation rates (SER) were calculated for each shoot 
by fitting a linear model to the time series measurements of primary leaf number counts and 
primary stem lengths. The slope of the relationship over the whole period at Tgrowth determined 
the rate. For leaf (LER), internode (IER) and radicle (RER) expansion rates, maximum rates 
were determined by fitting a logistic function to the time series measurements of each organ: 

     Eq 1 
).(

max

1 te

L
L  
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where L represents the organ length at time t, Lmax the final organ length, and  and  are 
two parameters accounting for maximum rates and delayed growth, respectively. The maximum 
growth rate was determined as the first derivative at the 50% growth inflexion point. All fits 
were performed using the non-linear regression function nls of R language (R development 
Core Team, 2005). 

5—Determination of  temperature dependencies 

The three-parameter beta function described by Graux (2011) was used to fit the non-
linear relationship between growth rates (f) and temperature (T) for the different processes and 
genotypes studied: 

if  < T <  :  

if   :    Eq. 2 

This equation has three parameters: the minimum (Tmin) and maximum (Tmax) tempera-
ture at which a process occurs and q, a shape parameter. In the equation, Tref accounts for a 
fixed reference temperature (20°C) and RTref, the rate at the reference temperature (equal to 1 
for normalized responses). The optimum temperature (Topt) and the maximum rate (Rmax) were 
calculated as follows:  

    Eq. 3 

 .     Eq. 4 

This model was chosen following a preliminary model selection study during which twen-
ty three temperature response models were compared for the most contrasted dependencies 
observed in our dataset (Annexe 2 et Etude complémentaire 1). Low Bayesian Information Cri-
terion values indicated a good ability of this model to define a trade-off between the number of 
parameters used and the quality of the fits (Schwarz, 1978).  

6—Model fitting 

Model fittings were performed using R software (https://www.r-project.org/). The nls 
procedure was used to determine parameters from Eq. 1 and Eq. 2. Regarding temperature re-
sponses (Eq. 2), no constraints on the range of parameter values were imposed to ensure fitting 
convergence. In order to allow the joint analysis of different processes regardless of dimen-
sions, units or absolute rate values, each process rate was normalized by the value of the abso-
lute rate at a reference temperature of 20°C. The rate of all normalized curves was thus 1 at 20°
C (RTref set to 1). 
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MÉTHODE : COMPARISON OF TEMPERATURE DEPENDENCIES 

PRELIMINARY : MODEL FITTING 
Model 1 fitted on data set 1  

• Using the nls() procedure (R software) with no constraints on the range of parameter 
values. 

• Using a three-parameter beta function (Equation 2—Graux, 2011). 

Model 1 overlayed on data set 2  

• Calculation of the residuals between the value estimated by the model 1 and each 
measurement of the data set 2. 

FIRST STEP : NORMAL DISTRIBUTION OF RESIDUALS 

If less than 30 measurements in the data set 

• Using the Shapiro shapiro.test() procedure (R software) on the residuals. 
 

If more than 30 measurements in the data set 

• Using the Kolmogorov-Smirnov ks.test() procedure (R software) on the residuals. 

SECOND STEP : MEAN OF THE RESIDUALS EQUAL TO 0 

• Using the Student test t.test() procedure (R software) to test for biais of mean of the 
residuals to 0. 

THIRD STEP : LACK OF FIT TEST 

Principle : 

Error Lack of fit Pure error 

• Observed value = Observed values of data set 2 

• Fitted value = Fitted values of model 1 per level of 
temperature 

• Local average = Average of observed values of data set 
2 per level of temperature 

• N, the total number of observation 

F has an F-distribution with the corres-
ponding number of degrees of freedom in the 
numerator (n-p) and the denominator (N-n) (pf() 

Figure ͚͚—)llustration of the method of comparison of temperature dependencies 



 

 

7—Comparison of  temperature dependencies 

Sequential pair-wise model comparisons were performed between the fits of absolute 
(comparison of different genotypes for a given process) or normalised (comparison of different 
processes) temperature-responses. For each couple of models to compare, a two-sided Kolmo-
gorov-Smirnov test (ks.test procedure) was first realised to test for the normal distribution of 
residuals when switching datasets. A Student test (t.test procedure) was then applied to test for 
bias of mean between the two models (mean difference assumed equal to 0). Finally, when the 
two previous tests were successful, a lack-of-fit test (pf procedure) was performed to test for 
significant difference between model fits. The probability of a calculated F-value to be greater 
than that of a tabular F (Pr>F) was calculated and comparison matrixes were constructed 
(P<0.01).  An illustration of the method is given in Figure 22 . 

8—Impact of  model selection on the calculation of  tem-
perature-compensated time  

For each temperature dependency, temperature-compensated times D20 were computed 
annually as the sum of equivalent days at 20°C.  

     Eq. 5 

With f(T)i the normalized growth rate for the day i given by Eq. 2 and T the arithmetic 
mean between the daily minimum and maximum temperatures. Series of daily weather data 
from two contrasting temperate (Lusignan, 46.43°N, 0.12°W) and Mediterranean (Avignon, 
49.91°N, 4.90°W) locations were used for two periods (actual 1980-2010 and future 2070-
2100). The generation of meteorological data series was described in Brisson and Levrault 
(2010 ). 
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Figure ͚͛—Examples of time dynamics of leaf appearance on 
the main stem ȋaȌ and leaf length ȋbȌ under the diferent 
temperature treatments studied. Data are for alfalfa cv. 
(arpe, and concerned leaves on the phytomer #͡. Lines cor-
respond to model its used to derive maximal LAR and LER. 

Time since transfert to growth temperature (h)

0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600

L
e
a
f 

L
e
n
g

th
 (

m
m

)

0

5

10

15

20

25

N
u
m

b
e

r 
o
f 

le
a
v
e
s
 o

n
 t

h
e
 m

a
in

 s
te

m

5

6

7

8

9

10

11

b)

a)

Figure ͚͜—Comparison of 
the responses of absolute 
ȋa, b, cȌ and normalised 
rates ȋd, e, fȌ to tempera-
ture between diferent 
genotypes for leaf appear-
ance in alfalfa ȋa, dȌ, leaf 
elongation in alfalfa ȋb, eȌ 
and leaf elongation in tall 
fescue ȋc, fȌ. Vertical bars 
indicate ͡͝% conidence 
intervals. Lines correspond 
to model its for Eq. ͚. Blue 
and red colours refer to 
temperate and Mediterra-
nean materials, respective-
ly. Value of parameters of 
the beta function used ȋEq. 
͚Ȍ are given in Annexe ͛.  

Apex temperature (°C)

0 10 20 30 40

L
e
a
f 

e
lo

n
g
a
ti
o
n
 r

a
te

 (
m

m
/h

)

0.0

0.5

1.0

1.5

L
e
a
f 

e
lo

n
g
a
ti
o
n
 r

a
te

 (
m

m
/h

)

0.0

0.1

0.2

0.3

Apex temperature (°C)

0 10 20 30 40

N
o
rm

a
liz

e
d

 le
a
f e

lo
n
g

a
tio

n
 

ra
te

0.0

0.5

1.0

1.5

L
e
a
f 

a
p
p
e
a
ra

n
c
e
 r

a
te

 (
le

a
f/

h
)

0.000

0.005

0.010

0.015

0.020

0.025

0.030

0.0

0.5

1.0

1.5

N
o
rm

a
liz

e
d
 

le
a
f a

p
p
e
a
ra

n
c
e
 ra

te

0.0

0.5

1.0

1.5

N
o
rm

a
liz

e
d
 

le
a
f e

lo
n
g
a
tio

n
 ra

te

a) d)

b) e)

c) f)



 

 

IV —Results 
 1—Effect of  organ temperature on the 
kinetics of  shoot development and organ 
growth 

Figure 23 presents examples of the time series measurements used to determine shoot de-
velopment and organ growth rates in the different temperature treatments. Irrespective of the 
temperature and genotype, shoot development appeared to be indeterminate and related linearly 
to time under constant apex temperatures (Figure 23a). Leaf appearance rate was calculated as the 
slope of the relationship. By contrast, organ growth (leaf, node and ridicule at obscurity) all ap-
peared to be determinate, ultimately reaching a maximum organ size. Temperature affected the 
rate and duration of organ expansion (Figure 23b). At intermediate temperatures, both effects 
compensated for each other and resulted in unchanged final organ dimensions (i.e. plateau val-
ues). However, at extreme organ temperatures (below 10°C and above 30°C), final organ size was 
significantly reduced in all genotypes (ANOVA, P<10-3). For alfalfa, the size reduction was on 
average of 73% at 5°C and 58% at 35°C as compared to the maximum organ size recorded for a 
particular genotype. Maximal organ expansion rates were calculated by fitting a sigmoid model 
(Eq. 1) as the derivative at 50% of maximum organ size. No growth or development was ob-
served under the 40°C treatment. At this temperature, all plants died within a week. 

2—Effects of  temperature and genotype on the rates of  
shoot development and organ growth   

Value of parameters of the beta function used (Eq. 2) are given in Annexe 3. Shoot devel-
opment and organ growth rates all displayed a typical bell-shape response to organ temperature 
(Figure 24). In the two species, absolute leaf appearance rates (LAR) and leaf elongation rates 
(LER) were severely reduced under high and low temperatures (e.g. almost 6-fold decrease at 5°C 
as compared to 25°C, Figure 24a-c). Within each species, comparisons of model fits indicated 
that the responses of absolute rates to temperature differed significantly between genotypes irre-
spective of the process studied (Student and lack of fit test with P-values<10-3, Annexe 4). A sig-
nificant intra-specific genetic diversity was thus observed for all processes. Figure 25 shows the 
rankings of the genotypes for the maximum LAR and LER recorded in each species (i.e. at 27.5°
C in tall fescue and 30°C in alfalfa). Clearly, the genotypic differences in absolute developmental 
rates were significant (ANOVA, P<10-2), but unrelated to the temperate or Mediterranean origin 
of the genotype. Much smaller differences were observed for cardinal temperatures (Tmin, Topt 
and Tmax) than for absolute rates (Figure 24a-c). In alfalfa, the optimum temperature for LER 
ranged from 27.5°C (Orca cv.) to 28.7°C (Lodi cv.) with an average of 28°C. In tall fescue, the 
optimum LER temperature ranged from 26.2°C (Centurion cv.)  to 27.7 (Dauphine cv.) with an 
average of 26.8°C. The Tmax parameter had the smallest range of variation in the two species (e.g. 
from 39.3°C to 40.2°C with an average of 39.8°C for leaf expansion in alfalfa) whereas Tmin had 
the largest (e.g. from -21.0°C to -7.7°C with an average value of –16.1°C for leaf appearance in 
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 Figure ͚͝—Comparison of maximum rates between genotypes for 
leaf appearance in alfalfa ȋaȌ, leaf elongation in alfalfa ȋbȌ and leaf elonga-
tion in tall fescue ȋcȌ. Values correspond to an apex temperature of ͛͘°C in 
alfalfa and ͚͟.͝°C in tall fescue. Vertical bars indicate standard deviation 
and letters indicate homogeneous groups of means. 

 Figure ͚͞—Normalised tem-
perature dependencies for leaf ap-
pearance rate ȋa, dȌ, radicule elon-
gation rate ȋb, eȌ and stem ȋcȌ or 
coleoptile ȋfȌ elongation rates in 
alfalfa ȋa, b, cȌ and tall fescu e ȋd, e, 
fȌ. Blue and red points indicate tem-
perate and Mediterranean cultivars, 
respectively. Vertical bars indicate 
͡͝% conidence intervals. Value of 
parameters of the beta function 
used ȋEq. ͚Ȍ are given in Annexe ͛.  
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alfalfa). Standard errors were larger on this latter parameter as they were systematically located 
outside the range of temperatures characterized and deduced from extrapolations below the last 
measurement point at around 5°C.  

3—Effects of  temperature and genotype on normalized 
temperature dependencies   

In order to facilitate a comparison of the temperature responses of genotypes with different 
maximum growth rates, and enable comparisons between different physiological processes, all 
rates were expressed relative to their absolute rate at 20°C (Figure 24d-f). Within each species, 
comparisons of model fits indicated that, contrary to absolute rates, the responses of normalized 
LER and LAR did not differ between the six contrasting genotypes studied (all three tests with P
-values>0.05, except for the distribution of LER residues in the 8_2 genotype ; Annexe 5). Nor-
malized stem (SER), radicle (RER) and coleoptile elongation rates are further presented in Figure 
26  for the two temperate and Mediterranean cultivars studied in each species. Similarly, no signif-
icant differences were reported between alfalfa genotypes for IER and SER, and between tall fes-
cue genotypes for LAR, RER and CER (Annexe 6). A single within-species difference between 
genotypes was observed, and related to RER in alfalfa (ks and Student tests with P-values<10-2). 
The Mediterranean cultivar displayed a slightly more reduced radicle elongation rate at 30-35°C in 
this species. By contrast, inter-species differences between alfalfa and tall fescue were always sig-
nificant regarding all developmental processes (lack-of-fit test, P-values<10-3). This resulted in 
lower cardinal temperatures in tall fescue. For instance, calculated Topt values for tall fescue were 
27.5 and 26.4°C for LAR and LER, respectively, as compared to 29.2 and 28.4°C in alfalfa. 
Hence, tall fescue displayed normalized rates higher than alfalfa at low temperatures, but lower at 
optimum and supra-optimum temperatures.   

4—Comparison of  normalized temperature dependencies 
during early growth and during the vegetative phase in mature 
plants 

Comparisons of the normalized temperature dependencies of the different developmental pro-
cesses are presented in Figure 27. Due to the absence of significant differences, data of temperate and 
Mediterranean cultivars were pooled together for each species. Comparisons of model fits indicated 
that the responses to temperature of normalised rates differed significantly between most of the de-
velopmental processes studied (Annexe 7). These differences were significant in both species between 
LAR, LER, RER and CER when compared pairwise (except between LER and RER in alfalfa). 
However, differences in terms of cardinal temperatures were relatively limited for these processes (e.g. 
±2°C and ±2.5°C for Topt; ±1°C and ±2°C for Tmax for alfalfa and tall fescue respectively). By con-
trast, normalized internode and stem elongation rates presented markedly different response patterns 
in alfalfa. These two related processes displayed sharper curves with a narrower range of temperature 
than the three other processes (Figure 27a). For SER, Tmin and Tmax were respectively 5.0°C and 37.6°
C, versus averages of -3.7°C and 39.7°C for LAR. Overall, the temperature responses were thus more 
different between processes (e.g. leaf expansion and stem elongation during the vegetative phase of 
mature plants) than between developmental stages (e.g. seedling and mature plant organ growth as 
represented by RER and LER).  
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 Figure ͚͟—Comparison of normalised temperature dependencies between developmental processes in 
alfalfa ȋaȌ and tall fescue ȋbȌ. Data are for temperate and Mediterranean cultivars pooled together. Lines corre-
spond to model its for Eq. ͚. Value of parameters of the beta function used ȋEq. ͚Ȍ are given in Annexe ͛.  

 Apex temperature (°C)

0 10 20 30 40

N
o
rm

a
liz

e
d
 r

a
te

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

Apex temperature (°C)

0 10 20 30 40

N
o
rm

a
liz

e
d
 ra

te

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0
 a)  b)



 

 

V —Discussion 

 1—Evidence for an intra-specific variability 
of  temperature dependencies is limited  

Numerous reports on perennial species have indicated that Mediterranean 
and temperate cultivars differ in terms of their seasonality of production (Cooper, 1964; Rob-
son and Jewis, 1968; Nelson et al., 1978; Volaire and Norton, 2006; Norton et al., 2006) This 
was also the case in field studies on the two alfalfa (Barmed cv. versus Harpe cv.) and tall fescue 
(Centurion cv. versus Soni cv.) cultivars we used (Gastal et al., 2015). This originally led Cooper 
(1964) to hypothesize that cultivars from grassland species should differ in their responses to 
temperature (Figure 10). However, our results did not support this hypothesis. The response of 
absolute developmental rates to temperature differed between genotypes for LAR and LER in 
alfalfa and tall fescue. But these differences could be totally explained by differences in the 
maximum rates of the different genotypes. For a given developmental process, no genotypic 
difference persisted between normalised temperature dependencies, indicating no differences in 
their cardinal temperatures. Although surprising, this finding was consistent with reports on 
annual crops. Genotypic differences in absolute rates are well established for leaf elongation 
(e.g. Nelson et al., 1977; Sadok et al., 2007), but no differences were found in the temperature 
response of LER between temperate and tropical lines (Parent et al., 2010 ; Figure 17). Similar-
ly, no QTLs associated with temperature response were found in mapping populations, indicat-
ing an absence of structured genetic variability for this trait in maize (Sadok et al., 2007; 
Welcker et al., 2007).  

This was also consistent with the variability of germination rates in response to tempera-
ture recently reported in grassland species (Ahmed, 2015). A significant genetic variability was 
found in the temperature dependency of germination among natural populations of perennial 
ryegrass and tall fescue, but not within selected varieties. All the genotypes chosen for our study 
were commercial varieties, suggesting an a priori narrowed genetic variability available for this 
trait. This common feature with many annual crops (Parent and Tardieu, 2012) may result from 
the exclusion by breeders of plants with atypical phenotypes under the conditions applied dur-
ing the selection process. By focusing on a limited number of traits related to agronomic per-
formance or market needs (e.g. high germination rates), traits of importance under particular 
thermal conditions may have been filtered out, even in species with a recent history of selection 
such as grassland species. 

The reason for a discrepancy in the growth patterns of Mediterranean and temperate cul-
tivars between field and greenhouse conditions could be related to the reproductive status of 
the plants. In our study, all plants were maintained and studied at the vegetative stage. In the 
field however, successive phases of vegetative growth and reproduction alternate or occur con-
comitantly, depending on the species (Lafarge and Durand, 2011). The response of leaf exten-
sion rate to air temperature was shown to change during the reproductive phase in perennial 
ryegrass (Peacock, 1975; Parsons and Robson, 1980) and in tall fescue (Gastal et al., 1992 ; Fig-
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ure 20). The shift of the response was related to modifications in the morphogenetic status of 
the apex during the earliest stages of reproductive development (Parsons and Robson, 1980; 
Wang and Engel, 1998). Genotypic differences in the duration of phenological phases (Cooper 
et McWilliam, 1966 ; Groves, 1975 ; Aronson et al., 1992), rather than in the temperature de-
pendence of developmental processes, may therefore explain the difference between Northern 
and Southern cultivars. 

 2—Some developmental processes display singular 
temperature dependencies  

It has been argued that within a species certain integrated physiological processes may 
display a common short term response to temperature, independent of the temperature history 
of the plant (Parent et al., 2010). This is obviously not the case for physiological processes that 
can develop thermal acclimation, such as photosynthesis (Hikosaka et al., 2006 ; Yamori et al., 
2014; Zaka et al., 2016) or respiration (Way et Yamori, 2014). But several developmental pro-
cesses, such as expansive growth, shoot organogenesis or germination, have been shown to 
share a fairly common temperature dependency in several species (Warrington and Kanemasu, 
1983; Hammer et al., 1993; Ben Haj Salah, 1995; Penfield, 2008; Parent et al., 2010; Parent and 
Tardieu, 2012 ; Figure 18). This assumption was not confirmed regarding all the processes that 
we characterized in alfalfa and tall fescue. Several presented very similar patterns of response, 
although there were some significant differences between normalized curves (namely LER, 
LAR, RER and CER in the two species), while others displayed clear departures with very dis-
tinct cardinal temperatures (IER and SER in alfalfa). Such differences in sensitivity to tempera-
ture have also been highlighted in other crops (sorghum - Craufurd et al., 1998; alfalfa – Alli-
rand, 1998; wheat - Porter and Gawith, 1999). There may be several reasons for this difference 
in conclusions between studies, including the statistical method used, how the short-term re-
sponses were established or the greater range of processes characterized. 

As for the statistical method, the lack of fit test used to compare the temperature depend-
encies was probably a stricter criterion than those employed previously. Parent and Tardieu 
(2012) based their conclusions on an approach involving model comparison, using the Bayesian 
Information Criterion as a way to choose between models varying in terms of their number of 
free parameters, with some of them making it possible to consider different responses between 
genotypes or processes. The main problem when applying this approach is that BIC values are 
highly sensitive to the number of experimental points, and using it would have required an ad-
ditional standardization (e.g. data aggregation by temperature class) for which we did not have 
sufficient data on each of the studied processes. Furthermore the threshold for a BIC deviation 
to declare that a difference is significant is somehow arbitrary. The lack of fit test allowed us to 
overcome these two limitations (Hart, 1997). It proved to be more sensitive in differentiating a 
subset of processes for which the comparison of methods was feasible (LER/RER in tall fes-
cue or LER/LAR in alfalfa, not shown), explaining at least partially the discrepancy. A second 
explanation may result from the experimental conditions under which developmental responses 
were established. The time step of measurements only allowed the determination of integrated 
values for developmental rates under stabilized thermal conditions. The duration of exposure of 
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 Figure 28—Diference in temperature-compensated time cumulated annually calculated when using either 
of the individual response curves from Figure ͝ or a common response derived from normalised data from all pro-
cesses aggregated together ȋAllȌ. Comparisons are made for alfalfa ȋa, cȌ and tall fescue ȋb, dȌ using climatic scenar-
ios for present temperate conditions ȋa, b, Lusignan siteȌ and projected Mediterannean conditions ȋc, d, Avignon 
site). Values are expressed relative to cumulated time, obtained from the leaf appearance rate response of each 
species. 
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plants to a given temperature thus lasted for long periods (several days to weeks), possibly in-
ducing a degree of acclimation or feedback from integrated plant responses to developmental 
processes (Atkin et al., 2006; Louarn et al., 2008; Louarn et al. 2010). This may have caused de-
partures from a true short-term response in some processes. However, several of these re-
sponses require time to be properly determined (e.g. LAR require several phyllochrons, IER 
require a delay before node expands, Baldissera et al., 2014) and are generally established under 
comparable conditions (Craufurd et al., 1998; Yin and Kropff, 1996). The experimental design 
constituted a trade-off to allow these different characterizations on mature plants from the two 
species.  

Overall, the consequences of these differences regarding the computation of temperature
-compensated time are limited for all the processes except coleoptile, shoot and internode elon-
gation (Figure 28). Under a broad range of climates (typical Mediterranean and temperate areas 
in the present and in projections for a near future), differences in the annual number of equiva-
lent days at 20°C computed for the two species were low using either of the responses. Howev-
er, SER and IER and CER induced marked differences (up to the equivalent of two months at 
20°C in the colder temperature scenarios), eventually altering the cumulated-time estimated 
with a curve common to all processes.  This highlights the importance of considering processes 
separately when their Tmin values differ significantly. 

3—Consequences for meta-analyses and modelling 

Interestingly, our results confirmed the possibility to aggregate data from different geno-
types in order to derive the developmental temperature dependency of a given species. Further-
more, a common temperature dependency derived from several processes, including early radi-
cle growth, yielded temperature-compensated time predictions similar to those of the shoot de-
velopment rate considered alone. Both aspects suggest that a meta-analytical approach, gather-
ing normalized data from different experiments and genotypes in the literature (Parent el al., 
2012), might be meaningful to determine such temperature dependency. In many species, it 
could be used to complete the response on a broader range of temperatures than originally 
characterized by a single study and help to determine appropriate cardinal temperatures without 
running new and costly experiments. Complementary experiments based on the early seedling 
growth response may constitute a cost-effective option to increase the density of datasets in the 
extreme ranges of temperature where data are often scarcer. 

However, our results also suggest that one should proceed with caution regarding the 
procedure to select datasets for a meta-analysis.  Not all processes displayed similar temperature 
responses, and some (e.g. SER in alfalfa) resulted in an important bias that affected the predic-
tion of temperature-compensated time when compared to the shoot development. This selec-
tion should not be driven by data availability alone (shoot growth is a process much more com-
monly characterized in alfalfa than leaf growth or the leaf appearance rate,  Volenec et al., 1987) 
and should consider a priori knowledge on the temperature-dependency of each process. To 
date, LAR, LER or the seedling radicle elongation rates have proved fairly similar in their re-
sponse to temperature in several annual and perennial species, and should be favoured to phe-
notype developmental rates driving vegetative development. As for shoot elongation (Porter 

(e
qu

iv
al

en
t d

ay
s 

at
 2

0°
C

) 

36 

Chapitre 2 



 

 

 



 

 

and Gawith, 1999), the germination rates were shown to be dissimilar, particularly in natural 
populations where the proportion of germinating seeds was dependent on temperature 
(Ahmed, 2015). Although widely available (Black et al., 2006; Sakanoue et al., 2010), this data 
should therefore be avoided unless the proportions of germinating seeds are reported and un-
changed by temperature. 

In terms of modelling, most crop models use a single response to temperature to drive 
growth and developmental processes (Ritchie and Otter, 1985; Brown et al., 2005; Hammer et 
al., 2010). Two are used in the STICS crop model, and make a distinction between phenological 
development and leaf area expansion (Brisson et al., 2008). Our results suggest that it would be 
worth differentiating several developmental responses to temperature (at least two), and that it 
would be efficient to distinguish stem growth from other processes (Allirand, 1998; Porter and 
Gawith, 1999). This is of particular interest when predicting forage production, because the leaf 
to stem ratio of the harvested biomass is a primary factor to determine forage quality (Lemaire 
and Allirand, 1993; Buxton 1996), and improving the prediction of this ratio could help to re-
fine model outputs in terms of the use-value of the biomass produced. 
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I —Abstract 
The cause of thermal acclimation of photosynthesis was analysed in alfalfa (Medicago 

sativa L.) cultivars originating from temperate and Mediterranean areas. Experiments 
were carried out at seven growth temperatures between 5°C and 35°C. Irrespective 
of cultivar origin, a clear shift in the temperature responses of photosynthesis was 

observed as a function of growth temperature, affecting thermal optimum of photosynthesis 
(Topt), maximum net assimilation rate (A400opt) and net assimilation rate at 25°C (A40025). For 
both cultivars, Topt values increased linearly in leaves grown between 5°C and 35°C 
(Topt=0.48*Tgrowth+17.39, R2 = 0.85). Relative homeostasis of A40025 and A400opt was found be-
tween 10°C and 30°C growth temperatures, but sharp declines were recorded at 5°C and 35°C. 
Homeostasis was achieved in part through modifications to leaf nitrogen content, which in-
creased at extreme temperatures. Significant changes were also recorded regarding nitrogen par-
titioning in the photosynthetic apparatus and in the temperature dependence of photosynthetic 
parameters. The cultivars differed only in terms of the temperature response of photosynthetic 
parameters, with Mediterranean genotypes displaying a greater sensitivity of the maximum rate 
of Rubisco carboxylation to elevated temperatures. It was concluded that intra-specific varia-
tions in the temperature acclimation of photosynthesis exist among alfalfa cultivars, but that 
Mediterranean genotypes are unlikely candidates to improve thermo-tolerance to high tempera-
tures. 

Key words: Temperature acclimation – Intra-specific variability – Farquhar mod-

el – Medicago sativa L. –Homeostasis – Leaf traits  
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II —Introduction 

Because plants cannot move, adaptation of their photosynthetic char-
acteristics is essential to maximize performance at their growth tem-
perature (Tgrowth) (Berry and Bjorkman, 1980; Sage and Kubien, 2007; 
Way and Yamori, 2014; Yamori et al., 2014). In addition to short-
term responses of photosynthesis, the thermal acclimation of the pho-

tosynthetic system has long been acknowledged as a phenomenon (Mooney et al., 1978; 
Berry and Bjorkman, 1980). It is now seen as a critical process to predict impacts of climate 
change (IPCC, 2014) and infer species adaptation (Kattge and Knorr, 2007; Gunderson et 
al., 2010). 

Berry and Bjorkman (1980) defined photosynthetic acclimation as ‘‘environmentally 
induced changes in photosynthetic characteristics that result in an improved performance 
under the new growth regime’’. The thermal acclimation of photosynthesis has been associ-
ated with modifications to several photosynthetic variables (Way and Yamori, 2014) which 
include: (i) shifts in the thermal optimum (Topt) of photosynthesis toward a new Tgrowth, (ii) a 
relative homeostasis of the maximum photosynthetic rate between Tgrowth (Cowling and 
Sage, 1998; Gunderson et al., 2010), and (iii) altered photosynthetic characteristics meas-
ured at 25°C, such as the ratio between the maximum electron transport rate (Jmax) and the 
maximum rate of Rubisco carboxylation (Vcmax) (Berry and Bjorkman, 1980; Leuning, 1997; 
Medlyn et al., 2002; Leuning, 2002). Growth temperature is also known to affect leaf ex-
pansion (Louarn et al., 2010) and the structure of mature leaves (Bula, 1972; Ku and Hunt, 
1973; Hanson et al., 1988). Ultimately, growth effects alter leaf traits, such as the final leaf 
area (Larea), the specific leaf area (SLA) and the amount of nitrogen per unit area (Na) (Field 
and Mooney, 1986; Reich et al., 1998; Garnier et al., 1999; Hikosaka, 2004), which are 
tightly related to photosynthetic capacity (Evans, 1989; Yamori et al., 2005). These growth 
responses may in part be adaptive, and contribute to the thermal acclimation of photosynthe-
sis (Onoda et al., 2004; Sage and Kubien, 2007). 

Inter-specific differences in the thermal acclimation of photosynthesis have been studied 
extensively within each of the different photosynthetic pathways (Sage and Kubien, 2007; Ya-
mori et al., 2014). Among C3 species, significant inter-specific differences have been reported 
relative to the magnitude of responses (Mooney, 1980; Bunce, 2000; Yamasaki et al., 2002; 
Hikosaka et al., 2006; Yamori et al., 2010; Yamori et al., 2014). These differences were to some 
extent linked to the ecological thermal niches of species. For instance, cold-tolerant herbaceous 
species displayed a more marked degree of maximal temperature homeostasis and a greater abil-
ity to shift Topt than cold-sensitive ones (Yamori et al., 2010). Among trees, species adapted to 
habitats with broader seasonal or diel temperature variations have also been reported to have 
greater capacities for acclimation (Cunningham and Read, 2002). The mechanisms underpin-
ning these inter-specific differences have not been fully elucidated. However, differences in the 
capacity to balance nitrogen partitioning in the photosynthetic apparatus with growth tempera-
ture were associated with differences in thermal acclimation among herbaceous species (Onoda 
et al., 2005; Hikosaka et al., 2006; Yamori et al., 2010). Differences in the ability to adjust the 
temperature dependencies of photosynthetic reactions limiting CO2 assimilation, namely the 
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rates of ribulose-1,5-biphospate (RuBP) carboxylation and regeneration, were also identified 
(Bunce, 2000). Finally, differences have been reported in the heat stability of Rubisco activase, 
resulting in the de-activation of Rubisco (ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase) at 
lower temperatures in species adapted to cold environments (Salvucci and Crafts-Brandner, 
2004; Hikosaka et al., 2006; Sage et al., 2008). 

By comparison, the study of intra-specific variations in thermal acclimation has received 
far less attention. A couple of studies showed that differences exist among ecotypes (Bjorkman 
et al., 1975; Pearcy, 1977; Mooney, 1980; Ishikawa et al., 2007). However, little is known about 
the range of plasticity existing within a species compared to the inter-specific range, in part be-
cause most previous studies were limited to comparing two Tgrowth only. Furthermore, positive 
relationships were found between the acclimation potential and the altitude or thermal regime 
of ecotypes in some (Ishikawa et al., 2007), but not all species (Teskey and Will, 1999; Gunder-
son et al., 2000). Nevertheless, it is still necessary to determine how intra-specific diversity in 
terms of photosynthesis acclimation might be related to the ability of a species to occupy a 
broad range of habitats and achieve this acclimation. 

The objectives of the present study were to characterize the differences in thermal accli-
mation between alfalfa (Medicago sativa L.) cultivars originating from contrasting temperate and 
Mediterranean areas, and to analyse the mechanisms in play. Alfalfa is a temperate perennial 
forage legume with a broad geographic distribution that ranges from Northern Europe and 
Canada to North Africa and Florida (Michaud et al., 1988). It can generally cope with cold win-
ters, as well as hot dry summers, and could potentially express a broad thermal acclimation of 
photosynthesis (Yamori et al., 2014). The species has been shown to present significant genetic 
diversity for heat and cold tolerance (McKenzie et al., 1988) as well as maximal photosynthesis 
at 25°C (Delaney and Dobrenz, 1974; Heichel et al., 1988). We compared the thermal acclima-
tion of two cultivars and two clones propagated from cuttings at seven growth temperatures 
between 5°C and 35°C. Thermal acclimation was analysed in terms of leaf traits, thermal opti-
mum, maximum photosynthesis and photosynthetic parameters (Vcmax, Jmax and their tempera-
ture dependencies) at each Tgrowth. The Farquhar model (Farquhar et al., 1980) was used to infer 
the relative importance of the different photosynthetic parameters to the thermal acclimation 
observed.  
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Plant material Breeder Origins 
Harpe cv. Jouffray-Drillaud (1996) Temperate 

Barmed cv. Barenbrug France (2002) Mediterranean 
Clone G3 from Orca cv.* Carneau Frères (1966) Temperate 

Clone 7_7 from Demnate cv.* Moroccan landrace Mediterranean 

 Tableau ͝—Description of the alfalfa cultivars and clones used 

  * selected from a collection of clones described in Maamouri et al. (2015).  



 

 

III —Materials and meth-
ods 

1—Plant materials and growing condi-
tions 

A series of experiments was performed in a 8.1 m2 growth chamber (model 97132/7NU, 
Froids et Mesures, Beaucouzé, France) at the INRA Lusignan research station, France. Inde-
pendent experiments were carried out successively at seven growth temperatures (Tgrowth), ranging 
from 5°C to 35°C with 5°C increments. During each experiment, two alfalfa (Medicago sativa L.) 
commercial cultivars and two clones propagated from stem cuttings were used, selected on the 
basis of their contrasting Mediterranean and temperate origins (Tableau 5).  Because alfalfa culti-
vars are synthetic varieties (i.e. populations of half-sibs containing significant genetic diversity; 
Julier et al., 2000), clones were used in order to replicate identical genotypes in the different ex-
periments. One clone and eight seedlings of each cultivar were replicated 4 times in a random 
block design. 

The cuttings were produced in a greenhouse about three months before each experiment. 
Seeds of the synthetic varieties were pre-germinated in the dark at 25°C for 96 hours before 
each experiment. Seedlings and clone cuttings were transplanted individually into 1.5L pots (10 x 
20 cm cylindrical pots) filled with fine quartz (0.8-1.4 mm mesh). The pots were ferti-irrigated 
with a complete nutrient solution at intervals ranging from three times (5°C) to eight times a day 
(35°C). At the 15°C Tgrowth, a problem encountered during the propagation of the cuttings pre-
vented their study.  

Two phases were distinguished during each experiment. First, a conditioning period at 25°
C and 70% relative humidity was applied for three weeks. At the end of this period, plant devel-
opment had achieved five leaves on the main stems of seedlings, and 8-11 leaves on cuttings. 
The plants were then placed at the studied Tgrowth for a period corresponding to five phyl-
lochrones.  The air temperature was adjusted to ensure a daily average leaf temperature of Tgrowth. 
Day/night temperatures were thus 5/3, 10/8, 15/13, 20/18, 25/23, 30/28 and 35/33°C at Tgrowth 
of 5, 10, 15, 20, 25, 30 and 35°C, respectively. The vapour pressure deficit (VPD) was main-
tained below 1.5 kPa at all Tgrowth by adjusting the relative humidity. Lights were set on a 14-h/10
-h (light/dark) photoperiod (POWERSTAR, HQI-BT 400WD lamps, OSRAM, Munich, Ger-
many). The photosynthetic photon flux density (PPFD) measured at the pot level ranged from 
400 to 450 µmol photon m-2.s-1. 

2—Gas exchange measurements and determination of  pho-
tosynthetic parameters 

At the end of each experiment, gas exchange measurements were performed using a port-
able photosynthesis system (LI-6400, Li-Cor, Lincoln, NE, USA). The youngest mature leaf on 
the main stem (i.e. node ranks 8-9 for seedlings and 12-16 for cuttings) were used for each plant 
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 Figure ͚͡—Alfalfa leaves of Mediterranean (Barmed cv) and temperate (Harpe cv) cultivars grown at different temperatures. 
Measurements were performed on the youngest mature leaf of the main stem at the end of the experiment (i.e. node ranks 8-9). The 
horizontal bar represents 1 cm.  



 

 

(Figure 29). Light saturated net photosynthesis at ambient CO2 (400 ppm, PPFD of 1500 µmol 
photon m-2.s-1) and dark respiration were measured at 25°C (A40025) and Tgrowth (A400growth) on four 
(clones) or eight (seedlings) plants per cultivar. In addition, the responses of A to internal CO2 
concentration (Ci) at the substomatal level (A-Ci curves) were determined on the cuttings leaves. 
Different levels of Ci were obtained by modifying the ambient CO2 concentration (Ca) in the leaf 
measurement chamber. The A-Ci curves were compiled as proposed by Long and Bernacchi 
(2003). First, the value of A at the actual Ca level was recorded, and then Ca was gradually re-
duced to five different levels below the ambient concentration. Thereafter, Ca was returned to 
the initial value and increased to seven different levels up to 1500 µmol.mol-1. Each Ca step was 
maintained for 5 minutes in order to record stable values. All curves were compiled at 1500 
µmol.m-2.s-1 PPFD, the leaf temperature was controlled at 25Cº and the VPD between the leaf 
and the air was kept at 1 ± 0.5 kPa. The photosynthetic parameters (Vcmax and Jmax) were estimat-
ed simultaneously by fitting the biochemical model developed by Farquhar et al., (1980) to the 
whole A-Ci curve, according to the procedure proposed by Sharkey et al. (2007). A-Ci curves and 
photosynthetic parameters were determined at five different leaf temperatures (Tgrowth, 10, 25, 35 
and 42°C) for each cutting. 

3—Leaf  traits 

Immediately after the gas exchange measurements, the leaves were scanned (Konica Mi-
nolta C352/C300, Konica Minolta Sensing, Osaka, Japan). The leaf area (Larea) was determined 
by image analysis (ImageJ software, http://rsbweb.nih.gov/ij/). The leaves were then dried at 
60°C for 2 days, weighed to determine their dry mass and ground in a vibrating ball mill 
(MM400, Retsch GmbH and Co, Haan, Germany). Leaf samples were analysed with an ele-
mental analyser (model EA 1108, Carlo Erba Instruments, Milan, Italy) to determine their N 
concentration. The Specific Leaf Area (SLA, m2.g-1) and leaf nitrogen content per unit of area 
(Na, g N.m-2) were then calculated. 

4—Thermal optimum and determination of  the tempera-
ture dependencies of  photosynthetic parameters 

The response curves were fitted to temperature using the nls procedure under R software 
(R Development Core Team, 2005). The thermal optimum and response to temperature of light 
saturated net photosynthesis at 400 ppm CO2 were determined using a beta function (Eqn. 6, 
Yan and Hunt, 1999):  

 Eqn (6) 

 

The temperature dependencies of Vcmax and Jmax were fitted using the Arrhenius model if 
there was an exponential increase with temperature (Eqn 27), or using a modified Arrhenius 
function if a significant decline was measured at high leaf temperatures (Eqn 8.): 
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  Eqn (7) 

  Eqn (8) 

where r is the rate normalized by the parameter value at 25°C, C is equal to 1 + exp[(ΔS.T0 

- ΔHd) / (R.T0)] (no dimension), T1 is the leaf temperature. 

5—Determination of  the limiting steps of  photosynthesis 

The model developed by Farquhar et al. (1980) was used to infer the limiting steps of pho-
tosynthesis in the response of A to temperature under the different combinations of genotypes 
and growth temperatures studied. The version implemented on the OpenAlea Modelling Plat-
form was used (Prieto et al., 2012) with the default parameters for alfalfa (Louarn et al., 2015). All 
the variables, parameters and symbols used are detailed in Abbreviation. The Farquhar model 
assumes that the net photosynthetic rate is limited by either the activation state, quantity and ki-
netic properties of Rubisco (Ac) or RuBP regeneration in the Calvin cycle (Ar): 

     Eqn (9) 

      Eqn (10) 

It was assumed that the kinetic properties of Rubisco (Kc, Ko, and * which depend on the 
specificity factor of the Rubisco for CO2 and O2) were constant between genotypes and growth 
temperatures (Harley et al., 1992; Bernacchi et al., 2001; Sharkey et al., 2007). Les descriptions des 
équations utilisées pour le modèle de photosynthèse sont données en Annexe 1.1, 1.2 et 1.3. 

For each genotype and Tgrowth, the photosynthetic parameters and their temperature de-
pendencies were used to examine the relationship between changes in the A400 response to tem-
perature and changes in parameter values. First of all, simulations were performed using the pa-
rameters actually measured in each situation. Then, three series of simulations were conducted to 
assess the sensitivity of Topt and the overall temperature response shape to photosynthetic param-
eters:  i) assuming a constant ratio between Jmax25 and Vcmax25, ii) assuming unchanged tempera-
ture dependencies for Vcmax and Jmax and iii) assuming both a constant ratio and unchanged tem-
perature dependencies. 

6—Statistical analyses 

Statistical analyses were performed using R software (R Development Core Team, 2005). 
Analyses of variance (ANOVA, aov procedure) were used to test for significant differences be-
tween means. Linear regression lines were fitted to the data using the lm procedure.  
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 Figure Ϯ9 – )mpact of growth temperature 
on the inal leaf size, speciic leaf area and leaf ni-
trogen concentration of two alfalfa cultivars of 
temperate ȋopen circles, (arpe cvȌ.and Mediterra-
nean ȋilled circles, Barmed cvȌ origins. Leaves were 
all sampled on the main stem between node ranks 
͠ and ͡. The letters indicate homogeneous groups 
of means between the diferent growth tempera-
tures ȋFisher’s LSD testȌ. No signiicant cultivar 
efect was found. 
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 Figure ϯ0 – Impact of growth temperature on the net rate of light-saturated photosynthesis measured at 25°
C and 400 ppm CO2 (A400

25) on seedlings (a) and cuttings (b) of alfalfa of Mediterranean (filled symbols) and 
temperate (open symbols) origins. Measurements were performed on the youngest mature leaf of the main stem at 
the end of the experiment (i.e. node ranks 8-9 for seedlings and 12-16 for clones). The letters indicate homogene-
ous groups of means between the different growth temperatures (Fisher’s LSD test).  



 

 

IV —Results 

1—Impact of  growth temperature on leaf  
growth and leaf  nitrogen content 

The impacts of growth temperature (Tgrowth) on final leaf size 
(Larea), specific leaf area (SLA) and leaf nitrogen content (Na) are presented in Figure 29. 
Growth temperature significantly affected the three leaf traits studied (ANOVA, P < 10-11) in 
both seedling (Figure 29) and cutting (not shown) plants. The final leaf size was highest at inter-
mediate Tgrowth (20°C and 25°C) and was smaller at both ends of the temperature range tested 
(5°C and 35°C). SLA was also maximum at a moderate Tgrowth (20°C to 30°C). The reduction in 
SLA due to low Tgrowth (5°C and 10°C) appeared to be greater than that observed at high tem-
peratures (35°C) within the range tested. Concerning the nitrogen content, Na patterns mir-
rored the pattern observed for SLA. Na was lowest at a moderate Tgrowth (15°C to 30°C) and 
maximum at extreme Tgrowth values (5°C, 10°C and 35°C). ANOVA analyses did not demon-
strate any significant differences regarding the origins of the plants in terms of Larea and SLA 
(ANOVA, P >0.2), but were significant for Na (P <0.05). 

At a Tgrowth of 35°C, symptoms of thermal stress became apparent in the form of heat-
bleached leaves on some plants from the Mediterranean cultivars, but never on plants from 
temperate cultivars (Figure 29). These symptoms occurred at a frequency of about 30% in the 
Barmed cv. and were observed on the 7_7 clone. 

2—Impact of  growth temperature on the net assimilation 
rate at 25°C 

The impact of growth temperature on the net rate of light saturated photosynthesis meas-
ured under standard conditions (i.e. at a leaf temperature of 25°C, A40025) is presented in Figure 
30. A significant effect of Tgrowth on A40025 was observed in both seedlings and cuttings from 
temperate and Mediterranean origins (ANOVA, P <10-9). A40025 remained relatively constant 
over a broad range of Tgrowth between 10°C and 30°C. However, a drop at extreme Tgrowth values 
(5°C and 35°C) was observed for both alfalfa cultivars and cuttings. The different plant materi-
als displayed similar response patterns, but with slight differences between seedlings and cut-
tings (ANOVA, P=0.2). In either plant materials, Mediterranean and temperate origins did not 
affect A40025, except at the 35°C growth temperature when Mediterranean plants displayed a 
decreased photosynthetic capacity.  

 3—Acclimation of  net assimilation to growth temperature 

The responses of A400 to leaf temperature are presented at the different growth tempera-
tures in Figure 31. A clear shift in the temperature responses of photosynthesis was observed as 
a function of Tgrowth, affecting both the optimal temperature (Topt) and the net assimilation rate at 
Topt (A400opt). Over the whole range of growth temperatures, Topt (as determined by fitting a beta 
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 Figure ͙͛—Temperature responses of the net assimilation rate at ambient CO͚ ȋA͘͘͜Ȍ for growth temperatures of ͝°C ȋaȌ, 
͙͘°C ȋbȌ, ͚͘°C ȋcȌ, ͚͝°C ȋdȌ, ͛͘°C ȋeȌ and ͛͝°C ȋfȌ. Data are presented for two alfalfa cuttings of Mediterranean ȋilled triangles, 
͟_͟ cuttingȌ and temperate ȋopen triangles, G͛ cuttingȌ origins. Lines represent its of Eqn ͞ Each point is the average of meas-
urements on three to four mature leaves ȋnode ranks ͙͚-͙͞Ȍ.  
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 Figure ͚͛—Impact of growth temperature on the maximum 
catalytic rate of Rubisco (Vcmax

25, a), the maximum electron 
transport rate (Jmax

25, b) and their ratio (c, Jmax
25/ Vcmax

25) for two 
alfalfa genotypes of Mediterranean (filled triangles, 7_7) and tem-
perate (open triangles, G3) origins. The letters indicate homogene-
ous groups of means between the different growth temperatures 
(Fisher’s LSD test).  



 

 

function, Eqn 6) rose regularly from about 18°C (for leaves grown at 5°C) to 35°C (for leaves 
grown at 35°C). An acclimation of the response curve thus occurred in the two genotypes stud-
ied, which tended to maximize photosynthetic rates within a temperature range close to the 
growth temperature. However, at the same time, A400opt did not remain constant (ANOVA, 
P=0.2).  The maximum rate peaked for leaves grown at 25°C and was significantly reduced with 
Tgrowth below 15°C and above 30°C. A marked difference in the maximum rates of the two geno-
types was observed at a Tgrowth of 35°C, but not with the other Tgrowth. Significant differences were 
also observed between the two genotypes relative to photosynthetic rates at high Tleaf (42°C), 
the Mediterranean genotype displaying an accentuated decrease at 10°C, 25°C and 30°C Tgrowh 
(ANOVA, P>0.2). This resulted in slightly altered shapes of the response curves. 

4—Impact of  growth temperature on photosynthetic pa-
rameters and their responses to leaf  temperature  

The photosynthetic parameters determined under standard conditions are presented in 
Figure 32 at the different growth temperatures. The Vcmax25 and Jmax25   parameters were signifi-
cantly affected by Tgrowth (ANOVA, respectively P <10-6). Vcmax25 values remained constant be-
tween 10°C and 30°C, but were lower at 5°C and 35°C. The values of Jmax25, on the other hand, 
decreased between 10°C and 30°C and presented a relatively more limited drop at 5°C. Overall, 
the Jmax25/ Vcmax 25 ratio fell regularly for leaves grown at between 5°C and 35°C (Figure 32c). 
No significant differences between genotypes from temperate and Mediterranean origins were 
observed, except at 35°C where the declines in both Vcmax25 and Jmax25 were more pronounced in 
the Mediterranean genotype. 

At each Tgrowth, the dependencies of photosynthetic parameters on leaf temperature were 
also determined. The parameters of these response curves are summarized in Annexe 8. Figure 
33 presents three examples of these curves at contrasting growth temperatures for the two cut-
tings studied. The responses of Vcmax and Jmax to leaf temperature were modified by growth tem-
perature in both genotypes. The magnitude of the normalized responses increased with the rise 
in growth temperature for both Vcmax and Jmax. In addition, changes to the response curves dif-
fered between the temperate and Mediterranean genotypes. Vcmax displayed a typical increasing 
Arrhenius response curve (Eqn 7) irrespective of Tgrowth in the temperate genotype, whereas a 
shift toward an optimum curve (best fitted by a Johnson function, Eqn 8) was observed in the 
Mediterranean genotype grown at 25°C and 30°C. Similarly, Jmax responses to leaf temperature 
appeared to be flatter in the Mediterranean genotype at the highest Tgrowth (25°C and 30°C). 
The rates did not exceed 1.7 at these temperatures, while they reached 2 in the temperate geno-
type.  

5—Impact of  growth temperature on the limiting step of  
photosynthesis 

The photosynthetic parameters and their responses to leaf temperature (Annexe 8) were 
used as inputs for the Farquhar model in order to investigate their respective roles in the accli-
mation of photosynthesis to Tgrowth (Annexe 1). When the whole set of measured parameters was 
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 Figure ͛͛—Temperature 
dependencies of the maximum 
rate of Rubisco carboxylation 
ȋVcmax, a-bȌ and maximum elec-
tron transport rate ȋJmax, c-dȌ of 
alfalfa leaves grown at diferent 
temperatures. Data are given for 
two genotypes of Mediterranean 
ȋb-d, ͟_͟Ȍ and temperate ȋa-c, G͛Ȍ 
origins at growth temperatures of 
͝°C ȋopen circlesȌ, ͚͝°C ȋgrey cir-
clesȌ and ͛͘°C ȋilled circlesȌ. Nor-
malizations by the rates at ͚͝°C 
were performed. The lines repre-
sent its of either Eqn ͟ or Eqn ͠, 
the parameters of which are given 
in Annexe ͠ 

 Figure ͛͜—Predicted responses to leaf temperature of the RuBP carboxylation limited (full line, Ac) and the RuBP 
regeneration limited (dotted line, Ar) assimilation rates at 400 ppm CO2 and growth temperatures of 5°C (a-g), 10°C (b-h), 
20°C (c-i), 25°C (d-j), 30°C (e-k) and 35°C (f-l). Data are for two alfalfa genotypes of temperate (a-l, G3) and Mediterranean 
(g-l, 7_7) origins. Arrows indicate the predicted thermal optimum.  



 

 

applied, the model proved able to account for the changes in A400 observed both within (i.e. 

different Tleaf) and between Tgrowth (RMSE <2 µmol.m-2.s-1, no significant bias; Annexe 9). In the 
two genotypes, the relationship between observed and simulated A400 values did not differ from 
the 1:1 line (P<0.01). The limiting steps of photosynthesis associated with these simulations are 
presented in Figure 6. As expected from the response curves of the Vcmax and Jmax parameters, 
the temperature dependencies of the assimilation rates limited by RuBP carboxylation (Ac) and 
RuBP regeneration (Ar) differed at all growth temperatures. In both temperate and Mediterra-
nean genotypes, the optimal temperature predicted by the model (arrows, Figure 6) increased 
with rising Tgrowth. Except at 5°C, Topt was determined by the intersection of A400,c and A400,r in all 
the situations studied. At Topt, photosynthesis was thus generally co-limited by RuBP carboxyla-
tion and RuBP regeneration. At 5°C however, A400,r was higher than A400,c irrespective of leaf 
temperature (about 1.5-fold), and RuBP carboxylation systematically appeared as the limiting 
step. Outside the optimal temperature range, the limiting step of photosynthesis also changed 
as a function of Tgrowth. Under cold growing conditions (i.e. below 10°C), A400,c fully explained 
the temperature dependency. By contrast, at warmer Tgrowth, A400,c generally appeared to be the 
limiting step above Topt, whereas A400,r limited assimilation below Topt. 

Furthermore, a sensitivity analysis was carried out to assess the role of different parame-
ters in acclimation of the A400 response to temperature. The respective impacts of the plasticity 
of the Jmax25/ Vcmax 25 ratio and of changes to the temperature dependencies of Jmax and Vcmax 

were examined (Annexe 10). Simulations which did not account for modulation of the Jmax25/ 

Vcmax25 ratio (only considering the acclimation of temperature dependencies) showed a much 
narrower variation in Topt between growth temperatures (ranging from 25°C to 32°C) than that 
actually observed. By contrast, considering changes in the Jmax25/ Vcmax25 ratio only (unchanged 
temperature dependencies) led to an accurate prediction of the acclimation of Topt (ranging from 
20°C to 32°C), but to more inaccurate simulations of the photosynthetic rates at extreme tem-
peratures (as reflected by the significant increase in RMSE). Under these assumptions, photo-
synthesis did not decrease as much as expected above 35°C leaf temperatures for Tgrowth such as 
25°C or 30°C. Accounting for both processes was necessary to minimize model errors over the 
broad range of situations studied. 
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 Figure ͛͝—)mpact of growth temperature on the optimal temperature of net assimilation rate meas-
ured at ͘͘͜ ppm for two alfalfa genotypes of Mediterranean ȋilled triangles, ͟_͟ cuttingȌ and temperate 
ȋopen triangles, G͛ cuttingȌ origins. A linear relationship was itted for each clone and is represented by a 
dashed line for Mediterranean ȋy = ͘.͝͝͡͝x + ͙͝.͛͜͡, R͚ = ͘.͟͟Ȍ and a full line for temperate ȋy = ͘.͛͡͠͝x + 
͙͡.͟͟͡, R͚ = ͘.͟͠Ȍ materials. No signiicant diference was observed between clones. The common regression 
line was y = ͘.͜͠*x+͙͟.͛͡ ȋR͚ = ͘.͠͝Ȍ. The regression line found across C͛ species by Yamori et al. ȋ͚͙͘͜Ȍ is 
also represented ȋdotted line, y = ͘.͜͜͡͞x + ͙͛.͘͞͞, R͚ = ͘.͜͠Ȍ. 
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V —Discussion 

1—Acclimation of  the thermal optimum of  net 
photosynthesis occurred over a broad range of  
growing temperatures irrespective of  temperate 
and Mediterranean origins  

Shifts in the optimal temperature of light saturated photosynthesis (Topt) as a function of 
growth temperature have been reported in a number of C3 species (e.g. Mooney, 1980; Bunce, 
2000; Yamasaki et al., 2002; Yamori et al., 2005) and are central to the thermal acclimation of 
CO2 assimilation  (Yamori et al., 2014). A significant plasticity of Topt was also characterized for 
alfalfa during our experiments, increasing from about 18°C for leaves grown at 5°C to 32°C for 
leaves grown at 35°C. Acclimation to low and high temperatures were both covered by this 
range of conditions. Remarkably, the plasticity of Topt observed in alfalfa alone matched the 
range of Topt shifts reported by Yamori et al. (2014) across a set of contrasting C3 species (Figure 
35). The average shift in Topt was about 0.48°C for each 1°C increase in Tgrowth in both temperate 
and Mediterranean alfalfa cultivars, as compared to 0.49 °C.°C-1 on average across C3 species 
(Yamori et al., 2014). Whether this high degree of Topt acclimation is related to the broad geo-
graphic distribution of alfalfa and its perennial growth, or whether it is a more general feature 
of temperate C3 species, still needs to be tested. However, during this study, the same range of 
Topt variations was observed for both of the genotypes studied, irrespective of their origin. No 
significant difference was found in the Topt-Tgrowth relationship, suggesting that the ability of a 
genotype to shift Topt towards actual growth conditions did not necessarily depend upon the 
environment in which it was selected. Similarly, Pearcy (1977) and Mooney (1980) found identi-
cal Topt variations in clones of Atriplex lentiformis and Heliotropum carassivicum collected from con-
trasting cool coastal and desert habitats. However, these findings differed from those of several 
other studies which reported differences in the acclimation potential of populations occupying 
ecological niches with dissimilar thermal regimes (Berry and Björkman, 1980; Ishikawa et al., 
2007). 

The reasons for variations in Topt  as a function of growth temperature had previously 
been analysed using the biochemical model developed by Farquhar et al. (1980), which assumes 
that the photosynthetic rate may be limited by either RuBP carboxylation by the Rubisco (Ac) or 
by RuBP regeneration (Ar). Inter-specific differences have been shown in the limiting step of 
net assimilation at Topt. Yamori et al. (2010) suggested that C3 plant species could belong to one 
of three categories: net assimilation limited at Topt by Ac (i), by Ar (ii) or co-limited and deter-
mined by the intersection of Ac and Ar (iii). Our results showed that alfalfa belonged to the co-
limitation group in all cases, except at 5°C Tgrowth (Ac group). This behaviour was consistent with 
other cold tolerant temperate species such as wheat, rye or faba bean (Yamori et al., 2010). In 
the case where Topt is determined by the co-limitation of Ac and Ar, the optimum temperature 
of net assimilation can shift through changes in the temperature dependencies of each partial 
reaction, and also simply because of changes to the balance between  Ac and Ar, even if their 
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 Figure ͛͞—)mpact of growth temperature ȋTgrowthȌ on the Photosynthetic Nitrogen Use Eiciency 
ȋPNUEȌ of alfalfa leaves on two cuttings of Mediterranean ȋilled circles, ͟_͟ cuttingȌ and temperate ȋopen 
circles, G͛ cuttingȌ origins.   PNUE was calculated as the slope of the relationship between the net assimila-
tion rate under standard conditions ȋi.e. at a leaf temperature of ͚͝°C and ͘͘͜ ppm CO͚Ȍ and the leaf nitro-
gen content. The minimum structural N content, represented by the intercept of the relationship with the x 
axis, was assumed to be constant and ixed at ͘.͚ g N.m-͚ according to Louarn et al. ȋ͚͙͘͝Ȍ.  
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temperature response does not change (Farquhar and von Caemmerer, 1982). In our study, 
both contributed to the observed shifts in alfalfa. The temperature dependencies of Vcmax and 
Jmax were modified in the two genotypes studied as a function of growth temperature, resulting 
in shifts of Ac and Ar. Similarly, the Jmax25/ Vcmax25 ratio decreased regularly in leaves grown at 
between 5°C and 35°C. However, sensitivity analysis revealed that the Jmax25/ Vcmax25 ratio had 
the strongest impact in determining Topt (Annexe 10). Changes to the Jmax25/ Vcmax25 ratio have 
also been found to be the variable which correlates best to shifts in Topt among different species 
(Onoda et al., 2005; Yamori et al., 2010).  

The increase in this ratio at low temperatures had previously been associated with elevat-
ed concentrations of enzymes involved in the capacity of the Calvin cycle and thylakoid reac-
tions to regenerate RuBP (Berry and Björkman, 1980; Antolin et al., 2005). For instance, Ishika-
wa et al. (2007) reported an increased ratio between fructose-1,6-biphosphatase and Rubisco 
contents in Plantago asiatica genotypes able to adapt their Topt at low temperatures. In our study, 
the Jmax25/ Vcmax25 ratio in the two genotypes displayed the same response to temperature. A sig-
nificant plasticity of nitrogen partitioning in the photosynthetic apparatus was thus observed 
irrespective of the origin of genotypes, which might explain why the same range of Topt varia-
tions was observed. 

2—Homeostasis of  light-saturated photosynthesis oc-
curred within a narrower range of  growing temperatures 

Changes to Tgrowth not only modified nitrogen partitioning in the photosynthetic apparatus 
but also dramatically altered leaf growth, leaf structure (as reflected by SLA) and the leaf nitro-
gen content. Despite these growth modifications, an apparent homeostasis of light saturated net 
photosynthesis (A40025) was observed within a broad range of temperatures from 10°C to 30°C, 
irrespective of the origin of the cultivars. This temperature homeostasis of photosynthesis may 
play an important role in the ability of alfalfa to grow successfully in habitats with contrasting 
temperature regimes, and to adapt to changes in temperatures over its extended growing season 
(Berry and Björkman, 1980). Yamori et al. (2014) indeed indicated that perennial herbaceous 
species generally display greater temperature homeostasis of photosynthesis than deciduous 
woody and annual herbaceous species. 

The calculation of photosynthetic nitrogen use efficiency (PNUE) at each growth tem-
perature suggested that these growth modifications could be adaptive. Indeed, PNUE values 
peaked at intermediate temperatures (25°C), falling steadily on either side of the curve (Figure 
36). The photosynthetic capacity per unit of leaf nitrogen was thus not constant and was re-
duced under high and low growth temperatures. Modifications to CO2 diffusion, nitrogen allo-
cation between photosynthetic and non-photosynthetic nitrogenous compounds, and the kinet-
ics of photosynthetic enzymes could be three possible reasons for these reductions in PNUE 
(Field and Mooney, 1986; Reich et al., 1998; Hikosaka, 2004). By modifying the structure of 
leaves, and increasing their nitrogen content at high and low growth temperatures, alfalfa devel-
oped responses which contributed to maintaining high rates of net assimilation per unit of leaf 
area. However, at the most extreme temperatures (5°C and 35°C), these structural acclimations 
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 Figure ͛͞—)mpact of growth temperature the maximal light-saturated photosynthesis at Topt ȋA͘͘͜
optȌ 

for the two genotypes studied.  
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were not enough to compensate for the important drop in PNUE values, causing significant 
reductions in A40025. The same decrease was seen to affect A400Opt (Figure 30 et Figure 36). This 
suggests that, at least in alfalfa, adaptive acclimation may occur within a much narrower range 
of growth temperatures (10-30°C) than that within which Topt may shift (5-35°C in this study).  

Thermal stresses irreversibly disrupting the integrity of the photosynthetic apparatus most 
likely reduced maximal photosynthesis at the two extreme growth temperatures (Berry and 
Björkman, 1980). Although not characterized, the reduction in net assimilation seen below 10°
C might be related to photo-inhibition (Jones and Kok, 1966a, b). This hypothesis is consistent 
with the high Jmax25/Vcmax25 ratio observed at these temperatures, where Ac was shown to be the 
limiting factor of CO2 assimilation. Over-investment in the electron transport chain may indeed 
provide protection against photo-oxidative damage (Hikosaka, 2005). No difference in response 
was found between the two genotypes with respect to this stress. On the other hand, at high 
growth temperatures, a drop in the net assimilation rate was seen in both genotypes, but was 
dramatically more pronounced in the Mediterranean cuttings. Symptoms of thermal stress were 
apparent in the form of heat-bleached leaves in the Mediterranean material (Figure 29; Feiera-
bend and Mikus, 1977; Smillie et al., 1978). The stress only affected new leaves that emerged 
after the transfer at 35°C, and resulted in leaves lacking chlorophylls (as assessed by chlorophyll 
chromatography, not shown). All the 7_7 cuttings and about 30% of the plants in the Barmed 
cultivar were concerned. McKenzie et al. (1988) had previously noticed that a genetic variability 
existed in alfalfa concerning heat-induced reductions in maximal photosynthesis. 

3—Temperate and Mediterranean genotypes differed in 
their tolerance to high temperatures 

Except at the stressful growth temperature of 35°C, the temperate and Mediterranean 
genotypes did not differ in terms of their A40025 or A400Opt. However, at high leaf temperatures 
(42°C), the photosynthetic rate was almost always lower in the Mediterranean genotype (10°C, 
25°C and 30°C Tgrowth). Leaves showing no apparent signs of thermal stress, and with similar 
maximal photosynthesis, thus displayed different temperature responses in terms of net photo-
synthesis. These differences were linked to those in the acclimation of temperature dependen-
cies of the photosynthetic parameters Vcmax and Jmax as a function of Tgrowth (Figure 33). They 
were modified in both genotypes, but these changes differed in nature. In the temperate geno-
type, Vcmax conserved a typical, rising Arrhenius response curve irrespective of growth tempera-
ture, while responses decreasing at high leaf temperatures were observed in the Mediterranean 
genotype. Such decreases in Vcmax at high leaf temperatures had previously been reported in 
several species (Yamori et al., 2006; Sage et al., 2008; Yamori et al., 2012). They were associated 
with reversible changes in the activation state of the Rubisco induced by high leaf temperatures, 
with gradual de-activation occurring under moderate heat stresses (Salvucci and Crafts-
Brandner, 2004; Yamori et al., 2012). This de-activation of Rubisco may partly result from a re-
duction in the activity of Rubisco activase (Kurek et al., 2007; Sage et al., 2008; Kumar et al., 

2009). The difference between the two genotypes might also have resulted from their varying 
abilities to induce heat-shock proteins, affording better protection of the various components 
of the photosynthetic apparatus in temperate genotype (Burke 2001). Overall, these biochemi-
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 Photographie ͛—Exemples de ǲheat-bleachingǳ irreversible observés sur les feuilles de certaines gé-
notypes de luzerne et de fétuque  exposées à une température de croissance de ͛͝°C. 



 

 

cal responses resulted in net assimilation rates that were more limited at high leaf temperatures 
in the Mediterranean genotype, because of depreciated Ac values. 

Given the thermal differences in their original habitats, the greater sensitivity of the Medi-
terranean material to high temperatures had not necessarily been anticipated. Whether this ge-
netic variability was circumstantial (sampling effect), or whether it had some ecological signifi-
cance and was indicative of adaptation to local conditions, now needs to be confirmed. Howev-
er, the evidence of a greater sensitivity of Mediterranean plants was consistent in the two types 
of plant material tested (seedlings from the Barmed cv. and a clone selected from the Demnate 
cv.). Observations in the same genotype of a greater thermal sensitivity of the Rubisco in re-
sponse to short-term heat exposure, and of more severe damage in response to prolonged heat 
stress (heat bleaching, Photographie 3), were also coherent with a niche differentiation. One 
possible explanation for this counter-intuitive result is that many species from the Mediterrane-
an basin, even herbaceous perennials, actually develop stress avoidance rather than stress toler-
ance strategies, and are dormant or non-productive during periods of high temperatures in the 
summer (Volaire et al., 2009; Volaire et al., 2014). Typical Mediterranean plants are thus adapted 
to growing during the cooler seasons rather than to maintaining active photosynthesis during 
heat waves (MacColl and Cooper, 1967). 

To conclude, a significant intra-specific variability was found in terms of the thermal ac-
climation of photosynthesis in alfalfa. Within the non-stressful range of growth temperatures, 
this was ascribed to changes in the temperature dependence of Rubisco activity rather than to 
differences in nitrogen partitioning within the photosynthetic apparatus, as reported previously 
(Hikosaka, 2005; Ishikawa et al., 2007). This resulted in differentiated responses of net photo-
synthesis at high leaf temperatures, but not in different maximal photosynthetic rates, rates at 
25°C or shifts of optimal temperature. The response of the Mediterranean genotypes tested was 
consistent with a strategy of thermal stress avoidance, so they do not seem suitable to be used 
as a genetic resource for breeding to improve the thermal stress tolerance of photosynthesis. 
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I —Introduction  
 Les modèles de culture sont de plus en plus utilisés en tant qu’outils d’évalua-
tions et de prédictions de l’impact des pratiques et du pédo-climat sur les systèmes 
de culture et leur environnement (Therond et al., 2011). Ils interviennent en com-
plément des expérimentations ponctuelles pour analyser l’impact de changement de 

pratiques (e.g. yield gap analysis, Strullu et al. 2015) ou comme un moyen d’extrapoler les résul-
tats à des échelles de temps et d’espace plus larges (Gabrielle et al., 2006; Ledoux et al., 2007 ; 
Moreau  et al., 2012 ; Bassu et al., 2014). Ce faisant, ils peuvent être utilisés dans des situations 
hors de la gamme de conditions dans laquelle leur calibration a été réalisée. Dans  ces condi-
tions, la justesse des prédictions et la robustesse de tels modèles fonctionnels (basés sur la for-
malisation mathématique du fonctionnement du système sol-plante-atmosphère, par opposition 
aux modèles statistiques purement empiriques), tient en partie à la généricité des formalismes 
utilisés pour une large gamme de conditions, et aux valeurs attribuées aux paramètres du 
modèle. 

Les modèles de culture comportent généralement un grand nombre de paramètres 
(régulièrement plus d’une centaine, environ 110 dans le module plante de la version 8.4 de 
STICS) dont il est souvent impossible d’estimer toutes les valeurs avec précision (Buis et al., 
2011, Varella et al., 2012). Or l’incertitude sur la valeur des paramètres est une source majeure de 
biais sur les prédictions des variables de sortie (Lamboni et al., 2009 ; Luo, 2011). Afin de ré-
duire ces incertitudes, l’analyse de sensibilité est un outil précieux. Elle permet d’identifier les 
paramètres et les variables d’entrée qui ont une forte influence sur les sorties d’un modèle, ou 
inversement, ceux qui ont peu ou pas d’effets. La connaissance de ces informations permet 
d’orienter l’effort de recherche, en définissant par exemple les paramètres à identifier avec 
précision et des expérimentations complémentaires éventuelles à conduire pour y parvenir. 

La réponse à la température a été identifiée comme un processus particulièrement impor-
tant dans le cadre de plusieurs études d’impact du changement climatique sur le rendement des 
cultures (Zhang et al., 2008 ; Lobell and Burke, 2008; Bassu et al., 2014). De nombreux forma-
lismes existent pour la représenter, beaucoup s’accordant sur le fait que, pris sur une gamme 
large, les réponses à la température sont fondamentalement non linéaires et présentent un op-
timum ou une plage de températures optimales (Luo, 2011 ; Parent and Tardieu, 2014).  

Différents processus physiologiques des végétaux peuvent présenter différentes réponses 
à la température, et sont donc représentés par différentes fonctions de réponses dans les mo-
dèles (ou différents paramétrages d’une même fonction). C’est le cas général par exemple entre 
les processus de développement, de photosynthèse et de respiration (Körner, 2006). On peut y 
ajouter la réponse de la fixation dans le cas des légumineuses (Liu et al. 2010). L’importance 
relative de ces différentes réponses vis-à-vis de leur impact sur les prédictions des modèles reste 
cependant mal connue, particulièrement pour des conditions plus chaudes correspondant aux 
projections des climats futurs. Chez les annuelles, l’importance des réponses développemen-
tales, contrôlant la phénologie et la durée du cycle, a été mise en avant (Kwak and Lee, 2006; 
Sadras and Monzon, 2006). Les effets relatifs pourraient cependant se révéler différents chez 
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les espèces herbacées pérennes qui peuvent potentiellement pousser toute l’année, dont le 
départ en végétation n’est pas soumis à une date de semis, et qui font face dans les conditions 
actuelles à des stress thermiques hivernaux (Brisson and Levrault, 2010). Par ailleurs, pour 
chaque processus, il existe une variabilité interspécifique importante des réponses à la tempé-
rature (e.g. Parent et al., 2012 pour la croissance ; Yamori et al., 2010 pour la photosynthèse) et 
des seuils de stress thermiques (e.g . Pollock and Eagles, 1988). Par exemple, au sein des es-
pèces prairiales, les graminées fourragères sont connues pour être globalement plus tolérantes 
aux températures basses, et plus sensibles aux températures élevées que les légumineuses 
(Haynes, 1980 ; Louarn et al., 2010). Les espèces présentant les optimums de température les 
plus bas pourraient se révéler les plus sensibles à un dépassement de ces seuils dans le futur 
(Luo et al. 2011). 

L’objectif de cette étude est de hiérarchiser l’impact des paramètres des réponses à 
la température du modèle STICS pour les espèces herbacées pérennes, et de quantifier la fa-
çon dont cette sensibilité évolue en réponse à un gradient de conditions thermiques. 
Pour ce faire, nous avons réalisé deux séries d’analyse de sensibilité du modèle STICS (V8.41), 
la première pour une graminée pérenne (Festuca arundinacea Schreb.) en considérant les réponses 
de 3 processus distincts (développement, croissance, assimilation du carbone ; 9 paramètres), et 
la seconde pour une légumineuse (Medicago sativa L.) en considérant en supplément la réponse 
de la fixation symbiotique (13 paramètres au total). Pour chaque espèce, le gradient de condi-
tions thermiques a été généré en étudiant deux localités issues de zones climatiques contrastées 
(tempérée à Lusignan/méditerranéenne à Avignon) et en utilisant pour chacune des séries cli-
matiques basées sur différentes hypothèses de modifications des températures (-4°C à + 6°C 
par rapport à la moyenne 1970-2000). Afin d’analyser d’éventuels effets indirects causés par l’ef-
fet des températures sur le cumuls d’autres stress (e.g. modification du cycle de l’azote, du bilan 
hydrique et des stress associés), les résultats issus de simulations en situations de conduite stan-
dard ont été comparés aux mêmes simulations en situations potentielles (irrigué, fertilisé de 
sorte à désactiver l’effet des stress). 
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Interception du rayonnement 
L’interception du rayonnement est estimé à partir du LAI et de la loi de Beer-Lambert (Eq. 3.16)

Limitation 

par le C
Lorsque le rayonnement 

intercepté par la plante est 

insuffisant pour assurer 

l’expansion foliaire avec 

une masse surfacique seuil, 

un nouveau calcul de la 

croissance foliaire 

journalière (DELTAIi2) est 

effectué et la ajustée. (Eq. 

3.6) 

T
DMIN

= Température à partir de laquelle le développement peut avoir lieu 

T
DMAX

= Température à laquelle le développement est maximal

T
CXSTOP

= Température au dessus de laquelle le développement devient nul

TDMAX TCXSTOPTDMIN

TCMAX TCXSTOPTCMIN

T
CMIN

= Température à partir de laquelle la 

croissance foliaire du couvert a lieu 

T
CMAX

= Température à laquelle la 

croissance foliaire du couvert est maximale

T
CXSTOP

= Température au-delà de laquelle la 

croissance foliaire devient nulle

TEMIN = Température en dessous de laquelle la RUE est nulle

TEOPT = Température définissant le seuil bas de la plage 

optimale de RUE

TEOPTBIS = Température définissant le seuil haut de la plage 

optimale de RUE

TEMAX = Température au dessus de laquelle la RUE devient 

nulle

TEMIN

TEOPT TEOPTBIS

TEMAX

Demande en Eau
Les besoins en eau et l’evapo-transpiration du 

couvert sont basés sur une approche d’ETR 

calculé au moyen d’un coefficient cultural (Eq. 

7.7). Le niveau de satisfaction de ces besoins 

permet de définir un état hydrique de la plante 

(Eq. 3.32)

Demande en N
Les besoins en azote et le statut azoté du 

couvert (INNI) sont basés sur le principe 

d’une courbe critique de dilution de l’N (Eq. 

3.33)

Fixation 

symbiotique
Dans le cas des légumineuses la demande en 

azote peut être tout ou partie satisfaite par 

la fixation symbiotique (Eq. 8.44). Celle-ci a 

son potentiel réduit dans certaines gammes 

de températures.

TEMPNOD1

TEMPNOD2 TEMPNOD3

TEMPNOD4

 Figure ͛͟—Principaux formalismes des modules relatifs au développement, à la croissance et aux demandes 
hydrique et azotée. Les principales fonctions de réponse à la température sont décrites pour les processus de 
développement, d’expansion foliaire, de production de biomasse et de ixation symbiotique. Le détail des équations et de 
l’ensemble des paramètres sont décrits dans l’ouvrage de Brisson et al. ͚͘͘͠ ȋréférences indiquées en rougeȌ. Les mêmes 
notations que l’ouvrage sont utilisées.  



 

 

II —Matériels et Méthodes 
1—Description du modèle STICS 

A—Généralités 

Le modèle STICS (Simulateur mulTIdisciplinaire pour les Cultures Standard, Brisson et 
al. (2008) – utilisé dans notre étude dans sa version 8.41) est un modèle de culture simulant le 
fonctionnement du système sol-plante-atmosphère à pas de temps journalier. Son principal 
objectif est de simuler les conséquences des variations du milieu et du système de culture sur la 
production d’une parcelle agricole ou sur l’environnement. Le couvert végétal est représenté en 
une dimension et est notamment caractérisé par sa surface foliaire (d’où un modèle dit « Big 
Leaf »), sa biomasse aérienne ou sa composition en azote. Les variables d’entrées sont relatives 
au climat (température, précipitation, ensoleillement, vent etc.), au sol (texture, propriété phy-
sique et chimique, capacité de rétention en eau de chaque couche horizontale etc.) et au système 
de culture (itinéraire technique, travail du sol, apports d’eau ou d’azote, variété etc.). Ses va-
riables de sortie sont relatives à la production (quantité et qualité) et à l’environnement (flux 
d’eau, d’azote et de carbone vers le sol et l’atmosphère). En considérant des processus en com-
mun à de nombreuses cultures, le modèle STICS est générique. Sa capacité à simuler des con-
ditions pédoclimatiques variées, sans générer d’importants biais, en fait un modèle robuste. Le 
modèle STICS est organisé en modules (développement, croissance souterraine et aérienne, 
fixation symbiotique de l’azote notamment, décris ci-dessous) eux-mêmes organisés en sous-
modules (croissance foliaire ou croissance en biomasse du module de croissance aérienne par 
exemple).  

Les principaux formalismes des modules relatifs au développement, à la croissance et aux 
demandes hydrique et azotée sont schémarisés dans la Figure 37. Le détail des équations et de 
l’ensemble des paramètres est décrit dans l’ouvrage de Brisson et al. (2008). La suite du présent 
chapitre décrit les principales fonctions du module plante intervenant dans l’élaboration du ren-
dement des espèces fourragères pérennes pour lesquelles la température intervient. Les mêmes 
notations de l’ouvrage sont utilisées. 

a—Le développement 

Le développement dans STICS est caractérisé par deux échelles de temps-thermique in-
dépendantes : l’une pilotant le développement végétatif, simulé notamment au travers de 
l’évolution d’un indice de croissance foliaire normalisé ULAI dont dépend le potentiel de 
croissance foliaire journalière en surface DELTAIdev (m2feuille.m-2sol, Équation 12), et l’autre 
pilotant la phénologie du développement reproducteur (e.g. remplissage des organes récol-
tés, graines, fruits etc.). L’indice de croissance foliaire normalisé est minimal à l’émergence (égal 
à 1) et maximal au stade de vitesse de croissance foliaire maximale (égal à 3). Entre ces deux 
stades, le modèle opère une interpolation linéaire basée sur un cumul d’unité de développe-
ment UPVT (degrés-jours, Équation 11). Cette unité de développement est pilotée par la tem-
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 Figure ͛͠—Jonction entre le développement et la croissance foliaire au travers du DELTA)dev, fonction 
logistique de l’indice de développement foliaire normalisé ULA) . 
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pérature (UDEVCULT, degrés-jours) et intègre les effets de la vernalisation (RFVI, sans unité), 
de la photopériode (RFPI, sans unité) et des stress hydriques (TURFAC, EXOLAI, sans unités) 
et azoté (INNLAI, sans unité).  

 Éq. 11 

b—La croissance aérienne 

Le module de croissance aérienne est divisé en deux sous-modules : l’un calculant la dy-
namique journalière de la surface foliaire (croissance et sénescence) et l’autre la production 
journalière de matière sèche de la partie aérienne DLTAMS en t.ha-1.j-1 (via l’interception lu-
mineuse et l’efficience de conversion du rayonnement en matière sèche).  

Dynamique foliaire - Croissance : La croissance  foliaire journalière en surface est le produit de 
plusieurs facteurs (Équation 3) :  

• du stade de développement, déterminant un potentiel de croissance journalière par 
degrés-jours efficaces (DELTAIdev, m2.plant-1.degrés-jours-1) 

• d’une fonction impliquant la température qui calcule le nombre de degrés efficaces par 
jour (DELTAIT, degrés-jours) 

• de la densité (DELTAIdens, plant.m-2) et des stress (DELTAIstress, sans unité).  

La jonction entre le développement et la croissance se fait donc au travers du DELTAIdev, 
fonction logistique de l’indice de développement foliaire normalisé ULAI (Figure 38 et 
Équation 12). Celle-ci a pour asymptote le potentiel de croissance journalière maximale par de-
gré-jours efficaces dépendant de l’espèce (DLAIMAXBRUT, m2.plant-1.degrés-jours-1) atteint 
lorsque l’indice de croissance foliaire normalisé est maximum (ULAI=3). La pente 
(PENTLAIMAX) et la valeur de l’indice de croissance foliaire (VLAIMAX) au point 
d’inflexion.  

Eq. 12 

Eq. 13 

Cette méthode de simulation de la croissance foliaire, indépendante des aspects tro-
phiques, peut poser des problèmes quand le rayonnement intercepté par la culture est insuffi-
sant pour assurer la croissance foliaire en surface dans des gammes réalistes de masse surfacique 
(cas des cultures sous couvert arboré ou des cultures à croissance hivernale comme les pérennes 
fourragères). Par conséquent, un effet trophique est introduit sous la forme d’un seuil maximal 
de croissance foliaire au jour i (DELTAIMAXI, m2.plant-1.degrés-jours-1) prenant en compte 
l’accumulation de matière sèche du jour i DLTAMS (t.ha-1.j-1, Équation 17). Le paramètre 
SBVMAX est utilisé dans ce calcul ; il correspond à la croissance foliaire maximale autorisée 
par unité de biomasse accumulée dans la plante (cm2 g-1) et est calculé à partir du paramètre de 
masse spécifique maximal des feuilles vertes SLAMAX (cm2 g-1) et du rapport de matière sèche 
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 Figure ͛͡ - )llustration du plateau de l’interception lumineuse en fonction du LA) ȋd’après Brisson et al. 
ȋ͚͘͘͠ȌȌ. 
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des tiges et des feuilles TIGEFEUILLE. 

Dynamique foliaire - Sénescence : L’âge d’une feuille n’est pas exprimé en degré-jours . En ef-
fet, l’avancée de l’âge foliaire serait stoppée à partir du moment où la température devient infé-
rieure à la température minimale de développement. En conséquence, l’âge d’une feuille SOM-

SEN depuis son émission au jour I0 jusqu’au au jour I est calculée à partir d’une fonction cumu-
lative impliquant une puissance (Equation 14). Elle dépend des températures efficaces néces-
saires au développement (UDEVCULT) et peut être accélérée par la présence de stress hy-
drique (TURFAC) ou azotée (INNLAI). 

Eq. 14  

Croissance en biomasse – Interception lumineuse : Le rayonnement photosynthétiquement actif 
intercepté RAINT (MJ.m-2) est calculé selon les principes de la loi de Beer Lambert à partir 
d’une fonction inverse exponentielle de la surface foliaire LAI (m2feuille.m-2sol, Équation 15 et 
Figure 39). Elle prend en compte un coefficient d’extinction journalier EXTINP ainsi que le 
ratio entre les radiations photosynthétiquement actives (PARSURRGC généralement égal à 
0.48) et le rayonnement global (TRG, MJ.m-2.day-1). Une canopée homogène est supposée de 
façon implicite. 

Eq. 15 

 

Croissance en biomasse aérienne – Conversion en matière sèche : Le calcul de l’accumulation poten-
tielle journalière de biomasse sèche DLTAMSpotentielle (t.ha-1) se base sur le concept de « radiation 
use efficiency » (RUE). La relation entre croissance et rayonnement photosynthétique actif in-
tercepté RAINT (MJ.m-2) est asymptotique (Équation 16). La relation fait également intervenir 
un coefficient définissant l’effet de saturation COEFBG et l’efficacité d’utilisation maximale du 
rayonnement propre à chaque espèce EBMAX (g.MJ-1), qui est dépendante du stade de déve-
loppement de la plante (égale à EFCROIJUV, EFCROIVEG et EFCROIREPRO respective-
ment aux stades juvénile, végétatif et reproductif). On prend classiquement EFCROIJUV≈1/2 
EFCROIVRG pour tenir compte de l’allocation plus importante des assimilats vers les racines 
en début de cycle. 

 Éq. 16  

A cette fonction potentielle, sont multipliés les facteurs de stress thermique (FTEMP, 
sans unité), hydriques (manque SWFAC ou excès d’eau EXOBIOM) et azoté (INNS) ainsi que 
la concentration de CO2 atmosphérique (FCO2, sans unité).  Leurs effets sont donc considérés 
comme étant indépendants les uns des autres (Équation 17). 

 Éq. 17 
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c—La croissance racinaire 

Croissance du front d’enracinement : La vitesse de progression (DELTAZ en cm.j-1, Equation 
18) du front racinaire (ZRAC, cm), qui démarre à la profondeur de semis (PROFSEM, cm) ou à 
une profondeur initiale pour les plantes pérennes (ZRAC0, cm), dépend de la variété 
(CROIRAC, cm.degré-jour-1), de la température, de l’état d’humidité (sécheresse HUMIRAC ou 
anoxie IZRAC) et de la densité apparente du sol (EFDA, sans unité). Le front racinaire arrête 
sa progression lorsqu’il rencontre un obstacle chimique ou physique à une profondeur définie 
par l’utilisateur dans les paramètres du sol (OBSTARAC, cm) ou lorsque la plante a atteint un 
stade d’arrêt de croissance.  

 Eq 18 

Croissance de la densité racinaire : La densité racinaire (RLJ, cm de racine/cm-3 de sol, Équa-

tion 19) s’accroît en suivant  un formalisme similaire à celui utilisé pour la croissance en 
surface des feuilles (respectivement Équation 13 et Équation 19). Elle dépend du stade de dé-
veloppement qui détermine un potentiel de croissance journalière par degré-jours effi-
caces RLJdev (m racine.plante1.degrés-jours-1). Ce potentiel est calculé par le biais d’une fonction 
logistique calquée sur celle de la croissance foliaire avec une indice de croissance racinaire lié au 
stade de la plante (URAC, sans unité, correspond au ULAI de la croissance foliaire) et un po-
tentiel de croissance maximale par degré-jours efficaces dépendant de l’espèce et atteint lorsque 
la plante est à maturité (DRACLONG, cm racine.plant-1.degré-jours-1, correspondant au DLAI-

MAXBRUT de la croissance foliaire). Tout comme pour la croissance foliaire, on retrouve un 
indice indiquant le nombre de degrés efficaces au jour i (RLJT, degrés-jours), la densité racinaire 
(RLJdens, plante.m-2) et des stress (RLJstress, sans unité).  

 Eq 19 

Dans STICS, la croissance journalière des racines est formellement déconnectée de la 
production de biomasse aérienne. Ce sont directement des longueurs de racine qui sont pro-
duites, sans biomasse allouée. Les racines jouent uniquement un rôle d’absorbeur d’eau et 
d’azote minéral. Il est possible d’estimer la masse de racine (seconde option) à titre indicatif 
(utilisé dans les enchainements de cultures dans la rotation) mais cette information n’est pas 
utilisée dans la simulation du fonctionnement de la culture en place. Il existe toutefois un lien 
indirect entre aérien et souterrain par l’intermédiaire de la température qui intervient aux 
deux niveaux (mêmes températures cardinales que pour le développement pour RLJdev et que 
pour la croissance foliaire pour RLJT, Équation 19) et par l’efficience de conversion au stade 
juvénile (attribution préférentielle des assimilats vers les racines). 

d—Absorption de l’azote et fixation symbiotique 

Ce module calcule l’absorption d’azote par le système racinaire. Il compare chaque jour 
l’offre du sol et la demande de la culture. La vitesse d’absorption d’azote est égale au plus 
petit de ces deux termes. 
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Demande en azote : La demande en azote de la plante, tout comme la concentration opti-
male de la plante en azote, est définie suivant le concept de « courbes de dilution » proposée 
par Greenwood et al., 1986. Ces courbes indiquent la concentration en azote de la plante (%) 
par rapport à la biomasse totale (MASEC, t.ha-1). Deux courbes sont ainsi utilisées : la première 
indique la courbe de dilution critique en azote (NC, %N.t-1.ha-1) en dessous de laquelle le méta-
bolisme est affecté et la deuxième (NCMAX, %N.t-1.ha-1) représente la courbe de dilution 
maximale. La demande journalière en azote (kgN.ha-1.jour-1) est définie comme le produit de la 
vitesse de croissance en biomasse (DLTAMS, t-1.ha-1.jour-1, Équation 17) et de la dérivée 
de la courbe de dilution maximale (kgN.t-1). 

Offre du sol : L’offre du sol est calculée par couches élémentaires de 1 cm jusqu’à la pro-
fondeur maximale atteinte par le système racinaire (ZRAC). Elle est déterminée par deux pro-
cessus de nature différente : le transfert du nitrate d’un point de vue du sol vers la racine la plus 
proche par convection/diffusion ainsi que de l’absorption active par la racine dépendant de la 
capacité intrinsèque d’absorption, de la densité racinaire et de la concentration en nitrate dans le 
sol.  

Fixation symbiotique : Dans le cas des légumineuses, une option pour le calcul de l’offre des 
nodules est proposée (Équation 20). Celle-ci est calculée selon une fixation potentielle calculée 
en fonction de la fixation maximale FIXMAX (kg N ha-1 jour-1, paramètre variétal) et d’une 
somme de température racinaire DTJ (degrés-jours, température efficace calculée pour le sys-
tème racinaire). L’activité fixatrice est limitée par la concentration en azote dans la zone raci-
naire CONCNRAC (kg N.ha-1.mm d’eau-1, facteur FXN). La limitation par le stress hydrique 
(facteur FXW, sans unité) est estimée par le pourcentage de couches de sol dont la teneur en 
eau est inférieure à une humidité seuil HUNOD (ml d’eau.kg-1 sol), jusqu'à la profondeur 
PROFNOD (cm). La limitation par l’anoxie (FXA, sans unité) est calculée selon le même prin-
cipe en utilisant la variable ANOX. La limitation par la température (FXT, sans unité) utilise la 
température du sol dans la zone des nodosités. 

 Eq 20 

e—Besoin en eau 

Les besoins en eau de la culture sont calculés à partir d’une approche de type 
« coefficient cultural ». On calcule ce que serait l’évaporation de la culture si l’ensemble des 
surfaces (sol et plantes) n’étaient pas limitées en eau (EO, mm.jour-1, Équation 21). Cette éva-
poration est une fonction logistique de l’indice foliaire qui fait intervenir le paramètre KMAX 
(sans unité), le coefficient cultural maximal de la culture. KMAX est atteint pour un indice 
foliaire de l’ordre de 5 et dépend de l’évapotranspiration de référence utilisée. 

 Eq . 21 
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B—Insertion des réponses à la température 

a—Généralités 

Comme indiqué par les équations précédentes, la température joue un rôle central dans la 
majorité des processus considérés dans STICS (Figure 37). L’implémentation des effets de la 
température diffère cependant suivant les processus considérés (pas de temps, fonction, rôle ou 
température considérée). 

Rôle des réponses à la température : La température peut avoir un rôle de variable dite 
« pilote » au travers du concept de température « efficace » (température pour laquelle la vi-
tesse d’un processus considéré est non nulle). Dans ce cas, elle agit soit de façon instantanée 
sur une journée (croissance racinaire et foliaire), soit de façon continue en intégrant ces effets 
instantanés pour apprécier un effet cumulatif des températures efficaces (émergence, phénolo-
gie, sénescence foliaire ou racinaire). La température peut aussi intervenir au même titre que les 
stress hydriques ou azotés, au travers de fonctions de stress thermique (normées entre 0 et 1) 
ou de seuils de température, modifiant la vitesse potentielle d’une fonction physiologique 
(vernalisation, dormance ou croissance en biomasse). Lorsque la température est utilisée comme 
une variable de stress, se pose le problème des interactions avec les autres indices de stress, 
et en particulier le stress hydrique. Dans le modèle STICS, les contraintes peuvent être considé-
rées comme indépendantes : les indices de stress sont multipliés. Le principe des facteurs li-
mitants est aussi parfois utilisé (interaction eau/azote). C’est, dans ce cas, le plus sévère des 
stress thermique, hydrique ou azoté qui joue.  

Pas de temps et réponse à la température : Les réponses à la température du développement et 
de la croissance sont calculées de façon journalière en prenant en compte la température 
moyenne de l’air ou de culture selon le formalisme choisi (moyenne arithmétique du mini-
mum et du maximum de la journée). L’effet des températures sur un pas de temps horaire peut 
aussi être considéré dans certains cas. Les températures horaires sont reconstituées par interpo-
lations linéaires à partir de la température minimale et maximale de culture au jour j (tcultmin et 
tcultmax) et minimale de culture au jour j+1 (tcultmindemain). La température la plus froide de la 
journée est atteinte à 00h et la plus chaude à 12h (Équation 22). Dans la version actuelle de 
STICS, l’impact des températures horaires est uniquement utilisé pour la détermination du 
« débourrement » des espèces pérennes ligneuses (vigne). 

Pour 1 ≤ heure ≤ 12 :  
Calcul_TempartureHoraire(heure) = tcultmin—((heure)*(tcultmax-tcultmin)/12) 

Pour 13 ≤ heure ≤ 24 :  
Calcul_TempartureHoraire(heure) = tcultmax—((heure—12)*(tcultmax-tcultmin_demain)/12)   Eq. 22 

Températures considérées : Les extrêmes journaliers (température minimale et maximale de 
l’air) sont les variables d’entrée renseignées dans le modèle. Une diversité d’approches existe en 
revanche pour traduire leurs actions sur la croissance, le développement et l’assimilation du car-
bone ou de l’azote (relation empirique, bilans complexes d’énergie ou modèles de transfert de 
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chaleur pour le sol). La température de culture a été choisie pour rendre compte de l’effet de 
la température sur l’ensemble des processus aériens (activation du code codetemp = 2) et souter-
rains étudiés (activation du code codetemprac = 1). La température maximale de culture au jour I 
(TCULTMAX(I), °C) est calculée de façon empirique en se basant sur la relation de Seguin et 
Itier (1983) paramétrée par Riou et al. (1988) (activation du code codecaltemp = 1, Équation 23). 
Elle intègre au jour I la température maximale de l’air (TMAX(I), °C), l’évapotranspiration jour-
nalière (ET(I), mm), le rayonnement journalier net (RNET(I), MJ.m-2) et la hauteur de la cano-
pée (HAUTEUR(I), m). Une condition est introduite pour que TCULTMAX(I) soit toujours 
supérieure ou égale à TMAX(I). La température minimale de culture au jour I (TCULTMIN(I)) 
est supposée égale à la température de l’air minimale journalière au jour I (TMIN(I)).  

 

Si , alors  est remplacé par 0.001 

Si , alors  Eq 23 

b—Les différentes représentations de l’action de la température 

Lors de son implantation dans le modèle, l’action de la température sur les différents pro-
cessus est représentée par des formalismes mathématiques généralement simplifiés. Il existe 
une diversité de modèles mathématiques permettant de représenter l’action de la température 
dans le modèle STICS, majoritairement des fonctions multi-linéaires (bilinéaires triangulaires, 
bilinéaires à plateau, tri-linéaires à plateau). L’ensemble de modèles présentés ci-dessous ont un 
pas de temps journalier et intègrent la température moyenne journalière de culture 
(TCULT, °C, moyenne arithmétique de TCULTMIN et TCULTMAX) dans le calcul des tem-
pératures efficaces. La Figure 27 synthétise la façon dont ces fonctions de réponse à la tempéra-
ture agissent dans le modèle.  

Développement et dynamique foliaire : un modèle bilinéaire triangulaire  

L’action de la température de culture sur le développement et la croissance foliaire 
(UDEVCULT et DELTAIT respectivement, °C) est représentée par une fonction bilinéaire 
triangulaire (Equation 24 et Figure 37) déterminée par trois températures cardinales : la 
température minimale (TDMIN ou TCMIN respectivement, °C), la température optimale 
(TDMAX ou TCMAX respectivement, °C) et la température maximale commune aux deux 
processus (TCXSTOP, °C). Les températures minimales et optimales ne sont pas nécessaire-
ment communes aux deux processus. 

Pour TCULT ≤ TCMIN ou TCULT ≥ TCXSTOP :  

Pour TCMIN < TCULT < TCMAX :  

Pour TCMAX < TCULT < TCXSTOP :  Eq. 24 
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Croissance du front racinaire et de la densité des racines : un modèle bilinéaire à plateau   

Afin de simplifier notre analyse du modèle, la température de culture a été choisie pour 
piloter la croissance racinaire (activation du codetemprac = 1). L’action de la température sur la 
croissance racinaire (RLJT, °C) est représentée par une fonction bilinéaire à plateau (Équation 
25) déterminée par deux températures cardinales communes à la croissance foliaire (TCMIN 
et TCMAX). Une diminution de la croissance racinaire aux hautes températures n’est calculée 
que lorsque la simulation de la dynamique des talles est activée ce qui n’est pas le cas dans notre 
étude (activation du codedyntalle = 2). 

Pour TCULT ≤ TCMIN :  

Pour TCMIN < TCULT < TCMAX :  

Pour TCMAX ≤ TCULT :   Eq 25 

Fixation symbiotique de l’azote : un modèle tri-linéaire à plateau  

L’action de la température de culture sur la fixation symbiotique des légumineuses (FXT, °
C) est représentée par une fonction tri-linéaire à plateau (Équation 26) déterminée par quatre 
températures cardinales : la température minimale (TEMPNOD1, °C), les températures opti-
males délimitant le plateau (TEMPNOD2 et TEMPNOD3, °C) et la température maximale 
(TEMPNOD4, °C). 

Pour TCULT ≤ TEMPNOD1 ou TCULT ≥ TEMPNOD4 :  

Pour TEMPNOD2 ≤ TCULT ≤ TEMPNOD3 :  

Pour TEMPNOD1 < TCULT < TEMPNOD2 :  

Pour TEMPNOD3 < TCULT < TEMPNOD4 :  Eq 26 

Accumulation de biomasse et RUE : un modèle curvilinéaire à plateau  

L’action de la température de culture sur la croissance en biomasse (FTEMP, °C) est re-
présentée par une fonction curvilinéaire à plateau (Équation 27) déterminée par quatre tem-
pératures cardinales : la température minimale (TEMIN, °C), les températures optimales déli-
mitant le plateau (TEOPT et TEOPTBIS, °C) et la température maximale (TEMAX, °C). 

Pour TCULT ≤ TEOPT :   

Pour TEOPT ≤ TCULT ≤ TEOPTBIS :  

Pour TCULT > TEOPTBIS : Eq 27 
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Figure ͘͜ - Forma-
lismes considérés 
pour chaque  es-

pèce. Le découpage 
proposé est repris de 

celui du ichier 
« plante ». 

 

Paramètres Signification Borne 
min. 

Borne 
max. 

Après optimisation 
Unité Référence 

Luzerne Fétuque 

dlaimaxbrut 
Croissance foliaire - Taux maxi-
mum d’expansion foliaire journa-

lière par degré-jour efficace 
0.00001 0.006 0.000431 0.0000501 m².plant-

1.degré-jour-1 Eq. 3.2 

slamax 
Croissance foliaire – Valeur maxi-
male pour le Specific Leaf Area des 

feuilles vertes 
350 450 399 410 m² feuille.g-1 Eq. 3.6 

durvieF 

Sénescence foliaire – Paramètre 
définissant la durée de vie d’une 

feuille adulte (≈20% de la durée de 
vie en degrés-jours) 

70 130 77 122 - Eq. 3.8 et Eq. 
3.9 

efcroijuv Croissance en biomasse – RUE 
maximum durant la phase juvénile 1 3 1.46 1.20 g.MJ-1 Eq. 3.26 

efcroiveg Croissance en biomasse – RUE 
maximum durant la phase végétative 2.5 5 3.38 2.95 g.MJ-1 Eq. 3.26 

stlevamf 

Développement – Temps ther-
mique nécessaire pour le passage du 

stade LEV (levée) au stade AMF 
(croissance maximale foliaire) 

70 140 88 100 degrés-jours Eq. 3.1 et Eq. 
3.2 

croirac 
Croissance racinaire – Taux maxi-
mum d’expansion du front racinaire 

journalier par degré-jour efficace 
0.01 0.20 0.061 0.13 

cm.degré-
jour-1 

Eq. 5.2 

Tableau ͞  - Formalismes considérés pour chaque espèce après optimisation. Les bornes d’optimisation de chaque 
paramètres sont indiquées. Le détail des équations et de l’ensemble des paramètres est décrit dans l’ouvrage de Bris-

son et al. ȋ͚͘͘͠Ȍ ȋréférences indiquées colonne « Référence »Ȍ.  



 

 

2—Paramétrage de STICS pour la luzerne et la fétuque éle-
vée 

A—Démarches générales 

Le modèle STICS a, de longue date, été paramétré pour la luzerne et la fétuque, et évalué 
pour les deux espèces vis-à-vis de données indépendantes (Ruget et al., 2009 ; Coucheney et al., 
2015). Ce qui suit présente les principales options de modélisation activées dans le modèle gé-
nérique pour rendre compte de ces deux espèces pérennes, ainsi que la procédure de calibra-
tion mise en œuvre afin de pouvoir utiliser la version la plus récente du modèle pendant 
de la thèse (V8.41), et les outils afférents d’analyse de sensibilité. 

B—Options activées et des formalismes considérés pour chaque 
espèce 

Le modèle STICS générique se décline en série d’options permettant d’activer différents 
formalismes des modules de développement, de croissance et de réponse aux stress propres à 
différents groupes d’espèces (croissance déterminée/indéterminée ; espèces annuelles/
pérennes ; fixatices ou non…). Pour la luzerne (Figure 40a) et la fétuque (Figure 40b), ces op-
tions sont décrites dans la Figure 40.  

C—Paramètres optimisés ou fixés pour chaque espèce 

Les valeurs des paramètres « plantes » sont déterminés soit directement sur la base de me-
sures issues de la littérature, soit par optimisation (Guillaume et al. 2011). Les paramétrages uti-
lisés se basent sur ceux de la fétuque et la luzerne dans la version standard de STICS, essentiel-
lement obtenus à partir de données de la littérature. Quelques paramètres ont cependant fait 
l’objet d’un re-paramétrage par optimisation car 1) le paramétrage standard des graminées pé-
rennes était basé sur des données incluant plusieurs espèces (fétuque, dactyle, mélanges de gra-
minées) et pas uniquement l’espèce fétuque et 2) les paramètres de réponse à la température ont 
été ajustés sur la base des résultats du chapitre 1 pour chaque espèce (TCMAX, TDMAX, 
TCXSTOP et TEOPT en particulier). Les paramètres optimisés et leur gamme autorisée de va-
riation ont été définis de la même façon pour les deux espèces (Tableau 6). Ils ont été choisis 
car ils sont connus pour être sensibles dans le modèle et sont ceux généralement retenus dans 
les phases d’optimisation (Ruget et al., 2002). Ces paramètres interviennent notamment dans la 
dynamique foliaire (croissance : dlaimaxbrut, slamax ; sénescence : durvieF), dans la crois-
sance en biomasse (efcroijuv, efcroiveg), la croissance racinaire (croirac) et dans la phénologie 
(stlevamf). Ces différents paramètres entrent dans le calcul de l’indice foliaire (LAI) et de la pro-
duction de matière sèche aérienne (MASEC) ; qui sont deux variables souvent renseignées 
dans les bases de données de fichiers d’observations.  

Avant l’optimisation, chaque paramètre est tiré selon une loi uniforme au sein de sa 
gamme de variation. Afin de réduire au maximum les effets de compensation entre para-
mètres, deux optimisations ont été effectuées séquentiellement. Une première optimisation vis-à
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Para-

mètres Signification Luzerne Fétuque Unité Référence1 

Développement 
phobase Photopériode de base (heure) 8 8 heures Eq. 2.12 

phosat Photopériode saturante (heure) 24 20 heurs Eq. 2.12 

stamflax 
Cumul de degrés-jours nécessaire au passage du stade AMF (stade de 
croissance foliaire maximale à la fin du stade juvénile) au stade LAX 

(arrêt de la croissance foliaire) (degrés-jours) 
1800 1800 degrés-jours Eq. 3.1 et Eq. 3.2 

tdmin Température minimale de développement 3 0 °C Eq. 2.11 

tdmax Température optimale de développement 29 25 °C Eq. 2.11 

Croissance foliaire 
slamin Valeur minimale pour le Specific Leaf Area (SLA) des feuilles vertes 222 180 cm2.g-1 - 

vlaimax 
Paramètres contrôlant la forme de la fonction de progression de la vitesse 
d’expansion foliaire  et racinaire en fonction du stade de développement 

2.2 2.2 - Eq. 3.2 et Eq. 5.8 

pentalaimax 5.5 5.5 - Eq. 3.2 et Eq. 5.8 

laicomp Seuil de LAI à partir duquel la compétition intraspécifique est significa-
tive (m².m-2) 0.243 0 m² feuille.m-2 sol Eq. 3.4 

tcmin Température minimale de croissance foliaire et racinaire 3 0 °C Eq. 3.3 

tcmax Température optimale de croissance foliaire et racinaire 29 25 °C Eq. 3.3 

tcxstop Température maximale de croissance foliaire et de développement 40 40 °C Eq. 2.11 et Eq. 3.3 

Croissance en biomasse 
temin Température minimale permettant un accroissement en biomasse 3 0 °C Eq. 3.34 

teopt Seuil marquant le début du plateau de temperatures optimales dans la 
réponse de la RUE à la température 15 15 °C Eq. 3.34 

teoptbis Seuil marquant la fin du plateau de temperatures optimales dans la ré-
ponse de la RUE à la température 30 30 °C Eq. 3.34 

temax Température maximale permettant un accroissement en biomasse 40 40 °C Eq. 3.34 

tigefeuil Ratio de répartition de la matière sèche entre tige/feuille 1.8 0.5 Sans dimen-
sion Eq. 3.6 

 Tableau ͟ – Valeurs prises par les principaux paramètres du module plante non-optimisés selon les 
modules de développement, de croissance foliaire et de croissance en biomasse - Liste complète des para-

mètres en Annexe ͙͙.͙ et ͙͙.͚ 

  

  

 Figure ͙͜ – Compa-
raison des observations et 
des simulations de l’indice 
foliaire LA) ȋA et CȌ et de la 
matière sèche aérienne MA-
SEC ȋB et DȌ pour la luzerne 
ȋA et BȌ et la fétuque ȋC et 
DȌ. Les conditions irriguées 
sont indiquées en bleu, les 
conditions non irriguées en 
rouge. Les pousses de prin-
temps sont indiquées par 
des triangles, d’été par des 
cercles et d’automne par 
des carrés. La droite de ré-
gression des simulations et 
ses caractéristiques sont 
données en vert. 



 

 

-vis de jeu de données en condition hydrique non limitante a été réalisée. Une seconde optimi-
sation intégrant des jeux de données en condition non irriguée a, dans un deuxième temps, été 
réalisée. L’ensemble des calibrations ont été effectuées sur des repousses (phase d’implantation 
pas considérée), la culture étant déjà implantée au 1er janvier. Les simulations sont démarrées 
au stade de levée qui correspond dans ces conditions à un redépart en végétation de plantes 
déjà implantées. Les paramètres des principales fonctions de réponse à la température ont été 
fixés à partir des résultats des chapitres 1 et 2 (Tableau 7). 

D—Base de donnée de calibration  

L’optimisation des paramètres a été conduite vis-à-vis de jeux de données issus d’expéri-
mentations rassemblés dans la base de données IDE-STICS (Beaudoin et al., 2015). Les jeux de 
données comportent principalement des mesures dynamiques (surface foliaire LAI et matière 
sèche MASEC) menées en champs à Grignon (1992), La Minière (1978), Lusignan (1982 et 
1983) sous diverses conditions d’irrigation pour la luzerne et Lusignan (1987 à 1990) sous di-
verses conditions d’irrigation et d’apports d’azote pour la fétuque (Tableau 8). Ces expérimenta-
tions couvrent un important éventail de conditions hydriques (jusqu’à 294 mm d’apport 
hydrique) et azotées (jusqu’à 180 unités). La diversité des années et des sites nous permet d’ap-
précier une variabilité climatique interannuelle importante (Tableau 9) allant d’années 
froides (9,55°C de moyenne annuelle, La Minière 1978) jusqu’à deux années douces avec 12.65°
C (Lusignan 1989 et 1990) et d’une année sèche avec 536.9mm (Grignon 1992) jusqu’à trois 
années humides avec 932.6, 934.1 et 935.5mm (Lusignan 1982, 1983 et 1989 respectivement). 
Cette variabilité se retrouve également entre saison : 2.32°C de moyenne en hiver à Lusignan en 
1987 contre 8.34°C en 1990 ou encore 15.34°C de moyenne en été à La Minière en 1978 contre 
19.58°C à Lusignan en 1990. Notre extrait de la base de données IDE-STICS ne comporte ce-
pendant que des sites en climat tempéré. 

E—Méthode de calibration 

L’estimation des paramètres d’un modèle de culture peut être traitée comme un pro-
blème de régression : il s’agit de réduire l’écart entre les observations (i.e. de surface foliaire 
(LAI) et de matière sèche récoltée (MASEC dans notre cas) de la base de données de calibra-
tion et les simulations de modèle correspondantes en modifiant progressivement un vecteur de 
paramètres d’entrée qui doit respecter des contraintes (gamme de valeurs des paramètres). Il est 
nécessaire de définir un modèle d’erreur statistique. L’algorithme d’optimisation non-linéaire 
très répandu de « Nelder-Mead simplex » (Nelder et Mead, 1965), implémenté dans l’outil 
Matlab adapté au modèle STICS version 8.41 (OptimiSTICS ; Buis et al., 2011), a été utilisé. 
C’est une méthode numérique heuristique qui cherche à minimiser une fonction continue 
dans un espace à plusieurs dimensions. Comme cet algorithme est une méthode d’optimisa-
tion locale, nous avons répété celui-ci 50 fois avec des vecteurs des paramètres de départ diffé-
rents pour minimiser le risque de convergence vers un minimum local. Le nombre maximum 
d’itérations requis pour atteindre le minimum local est fixé à 500. 

Le jeu de paramètres issu de cette méthode de calibration est donné au Tableau 6 et les 
graphiques observés-simulés à la Figure 41 avec des R² de 0.74 et 0.77 pour la luzerne et de 0.84 
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 Tableau ͠— Localisations et conditions de culture de diverses expérimentations de la base de données )DE-ST)CS 
ȋBeaudoin et al., ͚͙͘͝Ȍ qui ont permis de renseigner les ichiers d’observation d’indice foliaire LA) et de matière sèche aé-
rienne MASEC nécessaires à la calibration du modèle. 

Espèce Nom 
Irrigation Azote 

Références Nombre 
intervention 

Quantité 
(mm) 

Nombre 
intervention 

Quantité 
(unité) 

Luzerne 

Grignon 1992 a 2 40     - 
Grignon 1992 b         - 
Grignon 1992 c 1 50     - 
Grignon 1992 d 1 20     - 
La minière 1979         Gosse et al., 1982 

Lusignan 1982 a 10 294     Durand et al., 1989 ; Lemaire et al., 1989 

Lusignan 1982 b         Durand et al., 1989 ; Lemaire et al., 1989 

Lusignan 1983 a 5 155     Durand et al., 1989 ; Lemaire et al., 1989 

Lusignan 1983 b         Durand et al., 1989 ; Lemaire et al., 1989 

Fétuque 

Lusignan automne 1988 sec 1     1 40 Bélanger et al., 1992 

Lusignan automne 1988 sec 2     1 160 Bélanger et al., 1992 

Lusignan automne 1988 sec 0         Bélanger et al., 1992 

Lusignan été 1987 irr. 0 5 120     Bélanger et al., 1992 

Lusignan été 1988 irr. 0 8 145     Bélanger et al., 1992 

Lusignan été 1989 irr. 0 7 164     Onillon et al., 1995 

Lusignan été 1989 irr. 1 7 164 1 60 Onillon et al., 1995 

Lusignan été 1989 irr. 2 7 164 1 180 Onillon et al., 1995 

Lusignan été 1989 sec 0         Onillon et al., 1995 

Lusignan été 1989 sec 1     1 60 Onillon et al., 1995 

Lusignan été 1990 irr. 2 11 245 1 180 Onillon et al., 1995 

Lusignan été 1990 sec 0 2 35     Onillon et al., 1995 

Lusignan été 1990 sec 2 2 35 1 180 Onillon et al., 1995 

Lusignan printemps 1987 sec 0         Bélanger et al., 1992 

Lusignan printemps 1989 sec 0         Bélanger et al., 1992 

Lusignan printemps 1989 sec 1     1 60 Bélanger et al., 1992 

Lusignan printemps 1989 sec 2     1 120 Bélanger et al., 1992 

Lusignan printemps 1989 sec 3     1 180 Bélanger et al., 1992 

  
Site An-

née 

Janv.-Mars Avril-Juin Juillet-Sept. Oct.-Déc. Année 
Commentaires 

T° (°C) Précip. 
(mm) T° (°C) Précip. 

(mm) T° (°C) Précip. 
(mm) T° (°C) Précip. 

(mm) T° (°C) Précip. 
(mm) 

L
u

zern
e  

Grignon 
1992 

5.21 
-0.07 

62.4 
-61.74% 

13.45 
-0.15 

171.3 
-0.69% 

17.82 
-0.15 

148.1 
-11.21% 

7.32 
-0.51 

155.1 
-19.13% 

10.95 
-0.22 

536.9 
-22.66% 

Hiver sec 
Mai, juillet, août chauds 

Minière 
1978 

4.16 
-1.12 

258.9 
+58.7% 

11.50 
-2.1 

184.2 
+6.78% 

15.34 
-2.62 

133 
-20.26% 

7.2 
-0.63 

136.6 
-28.78% 

9.55 
-1.62 

712.7 
+2.66% 

Année froide sans été 
Hiver humide 

Lusignan 
1982 

6.73 
+0.75 

168.5 
+8.43% 

13.97 
+0.10 

126.7 
-

25.56% 

18.82 
+0.39 

200.3 
+40.3% 

9.11 
+0.56 

438.6 
+102% 

12.16 
+0.45 

934.1 
+36.2% 

Janvier très doux, août 
froid, automne humide 

Lusignan 
1983 

5.69 
-0.29 

161.6 
+3.98% 

12.89 
-0.89 

356.3 
+109% 

19.33 
+0.90 

247.4 
+73.2% 

8.17 
-0.38 

167.3 
-22.97% 

11.52 
-0.19 

932.6 
+36% 

Avril et mai frais et hu-
mides 

Juillet très chaud 

F
étu

q
u

e  

Lusignan 
1987 

2.32 
-3.66 

97.7 
-37.1% 

12.49 
-1.37 

160.6 
-5.64% 

18.86 
+0.42 

220 
+54.1% 

8.39 
-0.16 

354.8 
+63.4% 

10.51 
-1.19 

833.1 
+21.5% 

Janvier glacial et sec, avril 
doux, mai froid, été sec 

Lusignan 
1988 

6.58 
+0.60 

426.3 
+174% 

13.47 
-0.40 

268.6 
+57.8% 

17.18 
-1.25 

126.9 
-11.13% 

8.81 
+0.26 

113.7 
-47.65% 

11.51 
-0.19 

935.5 
+36.5% Printemps-Eté frais 

Lusignan 
1989 

7.28 
+1.30 

156.5 
+0.71% 

14.21 
+0.34 

181 
+6.34% 

19.39 
+0.96 

96.5 
-32.42% 

9.68 
+1.13 

148.5 
-31.63% 

12.65 
+0.93 

582.5 
-15.04% Année chaude et sèche 

Lusignan 
1990 

8.34 
+2.36 

186.4 
+19.9% 

14 
+0.13 

142 
-16.6% 

19.58 
+1.15 

92.5 
-35.2% 

8.66 
+0.11 

277.5 
+27.8% 

12.65 
+0.94 

698.4 
+1.87% 

Année chaude 
Février très doux 

 Tableau ͡— Conditions climatiques ȋtempérature moyenne et cumul de précipitationȌ par trimestre et sur l’ensemble 
de l’année des unités de simulations issues de la base de données )DE-ST)CS avec les écarts aux normes ͙͘͡͠-͚͙͘͘.  



 

 

à 0.87 pour la fétuque (surface foliaire LAI et matière sèche MASEC respectivement). Les 
RMSE du LAI sont de 0.89 et de 0.80 sur l’ensemble de l’année pour la luzerne et la fétuque 
respectivement avec peu de variations entre repousses (0.75, 1.07 et 0.78 pour la luzerne ; 0.72, 
0.94 et 0.50 pour la fétuque ; repousse de printemps, d’été et d’automne respectivement). Les 
RMSE du MASEC sont de 0.75 et de 0.47 sur l’ensemble de l’année pour la luzerne et la fé-
tuque respectivement avec peu de variations entre repousses (0.62, 0.88 et 0.80 pour la luzerne ; 
0.40, 0.56 et 0.26 pour la fétuque ; repousse de printemps, d’été et d’automne respectivement).  

3—Analyse de sensibilité 

A—Démarche générale 

Le modèle paramétré permet d’obtenir des simulations robustes pour les deux espèces 
étudiées à partir de la dernière version du modèle (V8.41) dans des conditions hydriques, azo-
tées et pédoclimatiques variées. L’analyse de sensibilité a porté sur ce modèle et vise à nous per-
mettre d’identifier les paramètres des fonctions de réponses à la température qui ont le plus 
d’influence sur les principales variables de sortie du modèle.  

B—Sélection des paramètres d’entrée, des variables de sortie et 
échantillonnage 

a—Les paramètres d’entrée 

Le choix des paramètres d’entrée s’est porté sur l’ensemble des paramètres des trois fonc-
tions principales de réponse à la température du modèle STICS, à savoir (Tableau 10) : les tem-
pératures minimale, optimale et maximale de développement (TDMIN, TDMAX et TCXS-

TOP), de croissance foliaire et racinaire (TCMIN, TCMAX et TCXSTOP) et de réponse de 
la RUE (TEMIN, TEOPT, TEOPTBIS et TEMAX). Dans le cas de la luzerne, les paramètres 
de la fonction de réponse à la température de la fixation ont également été étudiés 
(TEMPNOD 1 à 4). Le choix de ces fonctions nous permet également de considérer les deux 
rôles de la température dans STICS : en tant que variable pilote à effet instantané ou cumu-
latif (développement et croissance foliaire) ou en tant que variable de stress réduisant une 
fonction potentiel (croissance en biomasse et fixation). Deux types de fonctions ont été explo-
rés : deux fonctions bilinéaires pour le développement et la croissance foliaire et deux fonc-
tions tri-linéaires à plateau pour la réponse de la RUE et la fixation azotée. Par la suite, un in-
tervalle de variation a été préfini pour chacun des paramètres (généralement -5+C et +5°C de la 
valeur nominale du paramètre, Tableau 10). Le choix des paramètres exclut les réponses aux 
températures gélives (aucun dégât sur les feuilles dû au stress thermique sous 0°C).  

b—Les variables de sortie 

Afin de décomposer la sensibilité du modèle à ces paramètres, les effets de leur variation 
sur différentes variables intervenant dans l’élaboration du rendement d’une culture fourragère 
(i.e. biomasse aérienne totale) et dans la qualité (teneur en azote) ont été caractérisés. Les effets 
sur le cumul de degrés-jours (SOMCOUR), l’indice de croissance foliaire (« leaf area index » 
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Param. Signification Rôle 

Luzerne Fétuque 
Inter-

valle de 
variation 

Valeur 
Inter-

valle de 
variation 

Valeur 

Croissance foliaire et racinaire 

tcmin Température minimale de croissance foliaire et 
racinaire 

Pilote 
Instantanée [-3 ; 8] 3 [-3 ; 5] 0 

tcmax Température optimale de croissance foliaire et 
racinaire 

Pilote 
Instantanée [25 ; 33] 29 [21 ; 29] 25 

tcxstop Température maximale de croissance foliaire et 
de développement 

Pilote 
Instantanée [35 ; 40] 40 [35 ; 40] 40 

Développement 

tdmin Température de développement minimale Pilote [-3 ; 8] 3 [-3 ; 5] 0 

tdmax Température de développement optimale Pilote [25 ; 33] 29 [21 ; 29] 25 

Croissance en biomasse 

temin Temp. min. de croissance en biomasse Stress [-3 ; 8] 3 [-3 ; 5] 0 

teopt 1ère temp. opt. de croissance en biomasse Stress [10 ; 20] 15 [10 ; 20] 15 

teoptbis 2ème temp. opt. de croissance en biomasse Stress [25 ; 35] 30 [25 ; 35] 30 

temax Temp. max. de croissance en biomasse Stress [35 ; 40] 40 [35 ; 40] 40 

Fixation 

tempnod Temp. min. de fixation de l’azote atmosphérique Stress [-4 ; 5] 3 - - 

tempnod 1ère temp. opt. de fixation de l’azote atmosphérique Stress [10 ; 20] 15 - - 

tempnod 2ème temp. opt. de fixation de l’azote atmosphérique Stress [25 ; 35] 30 - - 

tempnod Temp. max. de fixation de l’azote atmosphérique Stress [35 ; 40] 35 - - 

 Tableau ͙͘— Choix des paramètres d’entrée de l’étude de sensibilité relatifs aux trois fonctions principales de ré-
ponse à la température du modèle ST)CS : les températures minimale, optimale et maximale de développement ȋTDM)N, 
TDMAX et TCXSTOPȌ, de croissance foliaire et racinaire ȋTCM)N, TCMAX et TCXSTOPȌ et de réponse de la RUE ȋTEM)N, 
TEOPT, TEOPTB)S et TEMAXȌ. Un intervalle de variation a été préini pour chacun des paramètres . 



 

 

ou LAI), et l’accumulation de biomasse (matière sèche aérienne totale ou MASEC) ont été 
analysés. En supplément, afin d’analyser les effets de la réponse à la température de la fixation, 
le statut azoté de la culture (indice de nutrition azoté instantané ou INNI) a été sélectionné. Ces 
choix permettent également d’apprécier plusieurs niveaux d’intégration des processus : certaines 
variables sont peu intégrée (SOMCOUR), dépendant d’une unique fonction de réponse, tandis 
que d’autres variables (LAI, MASEC et INN) (Figure 37) sont fortement intégrées dans le mo-
dèle et résultent des effets de plusieurs réponses à la température. La valeur de ces quatre va-
riables a été relevée régulièrement aux jours 90, 180, 270 et 360 de l’année. Pour faciliter l’ana-
lyse, il a été choisi arbitrairement de fixer les dates de fauche à ces dates. Ce choix présente 
l’avantage de distinguer 4 saisons claires (hiver, printemps, été, automne) pour analyser les effets 
des variations de paramétrage sur le modèle, mais ne correspond pas à un calendrier de pra-
tiques ou à des durées de repousse tout à fait réalistes (repousses trop longues en été et trop 
courtes en contre-saison). 

c—Echantillonnage : génération d’une matrice de paramètres d’entrée 

L’échantillonnage des combinaisons de paramètres d’entrée a été généré selon la tech-
nique d’échantillonnage par hypercubes latins (ou LHS pour « Latin Hypercube Sampling ») 
qui permet une bonne couverture du domaine expérimental (« space filling design ») en ré-
partissant uniformément les points de l’échantillon sur toute l’étendue du domaine défini par les 
paramètres d’entrée . Pour cela, l’intervalle de chaque paramètre d’entrée est découpé en 250 
segments de probabilité égale puis une valeur est tirée aléatoirement dans chacun de ceux-ci. 
Les 250 valeurs ainsi obtenues pour le paramètre d’entrée 1 considéré sont combinées d’une 
manière aléatoire aux 250 valeurs obtenues pour le paramètre d’entrée 2 et ainsi de suite jus-
qu’au 14ème paramètre. Pour garantir une couverture uniforme du domaine, une fois qu’un cou-
plet de paramètres d’entrée a été tiré aléatoirement, aucun autre couplet ne peut être tiré dans 
un intervalle prédéfini autour de celui-ci. Au final lors de cette phase d’échantillonnage, 250 ti-
rages des 14 paramètres d’entrée du modèle sont générés par hypercube latin. Cette matrice 
d’échantillonnage permet de renseigner puis d’exécuter 250 fois le modèle afin d’obtenir une 
matrice de variables de 250 quadruplets des quatre variables de sortie. L’enjeu de l’analyse de 
sensibilité est alors de quantifier les relations entre l’information fournie en entrée et les sorties 
calculées par le modèle. Afin d’obtenir une estimation fiable des indices de sensibilité, chaque 
analyse de sensibilité a été répétée 4 fois avec un nouvel échantillonnage de paramètres 
d’entrée. L’indice de sensibilité retenu correspond à la moyenne des valeurs des 4 analyses de 
sensibilité. 

C—Conditions pédoclimatiques et gradient de conditions ther-
miques étudiés 

Afin d’analyser la façon dont la sensibilité du modèle aux paramètres de réponse à la tem-
pérature évolue en réponse aux conditions thermiques, deux stations de zones pédoclimatiques 
contrastées ont été retenues pour l’étude : Lusignan (climat tempéré) et Avignon (climat médi-
terranéen). Les séries climatiques 1970-2000 de Brisson et Levrault (2010) ont été réutilisées 
pour chaque site (chapitre 4 II-5). Afin de considérer la variabilité climatique interannuelle pour 
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Tableau 11—Sélection de trois années contrastées (froide en bleu, moyenne en vert et 
chaude en rouge) pour chaque zone climatique (Lusignan, tempérée ; Avignon, Méditerra-
néenne) en se basant sur la moyenne annuelle. Les séries climatiques 1970-2000 de Brisson et 
Levrault (2008) ont été réutilisées pour chaque site.  

  

Site 
Année 

Janv.-Mars Avril-Juin Juillet-Sept. Oct.-Déc. Année 

T° (°C) Précip. 
(mm) T° (°C) Précip. 

(mm) T° (°C) Précip. 
(mm) T° (°C) Précip. 

(mm) T° (°C) Précip. 
(mm) 

L
u

sign
an

 

1975  6.36 227.5 13.74 206.2 17.17 164.3 10.3 219.6 11.89 817.6 

1984 7.92 147.7 17.13 304 20.94 126.8 12.55 251.1 12.64 829.6 

1991 5.68 270 12.31 263.2 16.84 173.9 7.91 99.7 10.68 806.8 

A
vign

on
 

1978 7.65 223.2 17.80 100.3 24.09 18.6 10.95 399.8 15.12 741.9 

1986 5.54 201.3 16.02 317.6 20.91 53.9 8.80 202.7 12.81 775.5 

1989 7.41 171.2 16.04 274.7 21.85 16.2 10.54 276.8 13.96 738.9 



 

 

chaque site, trois années contrastées ont été sélectionnées en se basant sur leur température 
annuelle moyenne (Tableau 11) : 10.68 à 14.64°C pour Lusignan et 12.81 à 15.12°C pour Avi-
gnon. Ces 6 séries constituent les situations dites en « climat actuel » dans la suite. Le gradient 
de situations thermiques a été artificiellement accentué en générant des séries climatiques sur la 
base de ces 6 situations de références et en enlevant -4°C ou ajoutant +2, +4 et +6°C à l’en-
semble des jours des trois années retenues pour chaque site. L’analyse de sensibilité a donc été 
réalisée pour chaque espèce pour un total de 30 séries climatiques contrastées utilisées en en-
trée. L’évapotranspiration est recalculée automatiquement pour chaque scénario climatique 

Les analyses de sensibilité ont été répétées selon deux modes de conduites de culture : 
en conduite standard (non irriguée/non fertilisée pour la luzerne et non irriguée/fertilisée pour 
la fétuque, nommé après condition « limitante ») et en condition « non limitante » ou 
« potentielle » (irriguée automatiquement/fertilisée à la hauteur de 50 unités d’azote après 
chaque coupe pour les deux espèces) facilitant l’analyse des effets de la température. Le sol est 
de type limoneux-argileux profond dans les deux sites (obstarac = 200 cm) avec une humidité à 
la capacité au champ de 24.5 g/g (hcc = 24.5), une humidité minimale exploitable par la plante 
de 13 g/g (hmin = 13) en moyenne sur l’ensemble des horizons et une densité apparente de 1.4 
(da = 1.4).  

D—Méthode et principes mathématiques généraux 

a—La méthode FAST 

Une classification de trois méthodes d’analyse de sensibilité a été proposée par Saltelli et 
al., 2008 : les méthodes de screening, l’analyse de sensibilité locale et l’analyse de sensibilité glo-
bale. La méthode de screening permet d’établir une hiérarchie approximative au sein des para-
mètres d’entrée sans pour autant les qualifier. Elle sert typiquement à détecter les paramètres les 
plus influents d’un modèle pour pouvoir ensuite les étudier de manière plus approfondie. Les 
analyses de sensibilité locale et globale sont des méthodes d’analyses quantitatives permettant 
d’établir une hiérarchie au sein des paramètres d’entrée. L’analyse de sensibilité locale permet 
d’étudier les variations d’une sortie lorsqu’un seul paramètre d’entrée varie (les autres étant fixés 
à leurs moyennes). Les méthodes d’analyse de sensibilité globale sont les plus adaptées à 
nos questions de recherche. Elles se caractérisent par l’exploration de l’espace des paramètres 
d’entrée et s’intéressent à la variabilité de la sortie du modèle en déterminant la part de va-
riance due à chacune des entrées. Nous avons choisi de travailler avec la méthode d’analyse 
de sensibilité globale FAST (Fourier Amplitude Sensitivity Test) basée sur la décomposition 
harmonique de la variance (Saltelli et al. 1999) et adaptée au modèle STICS V8.41 par un mo-
dule sur MatLab (SensiLib, Buis et al., 2011). Cette méthode a déjà été utilisée, validée et expli-
quée sur le modèle STICS (Varella et al., 2012). Elle a l’avantage de ne faire aucune hypothèse 
sur la forme du modèle.  

b—La décomposition de la variance 

La méthode FAST se base sur une décomposition de la variance totale V(Y) des va-
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riables de sorties Y (SOMCOUR, LAI, MASEC et INN dans notre cas) en deux indices de sen-
sibilité aux paramètres d’entrée i (les paramètres des fonctions de réponse à la température dans 
notre cas, Tableau 10 ; Équation 28) : 

• Les effets principaux Vi  d’un paramètre d’entrée i sur la variance totale V(Y). 
• Les effets secondaires Vij d’un paramètre d’entrée i sur la variance totale V(Y) en pre-

nant en compte les diffé-
rentes interactions avec 
les paramètres d’entrée j. 

 

 

 Eq 28 

 

Cette décomposition nous permet ainsi d’estimer la sensibilité individuelle principale 
de chaque entrée (Si, indice principal, Équation 29) et sa sensibilité totale (STi, qui inclue les 
interactions avec les autres facteurs, Équation 30). 

   Eq 29 

  Eq 30 

Avec V-i  la somme de toutes les variances ne prenant pas en compte le paramètre d’en-
trée i. Lorsque Si ou STi sont proches de 1, la variable de sortie étudiée est fortement sensible à 
la variable d’entrée i. Au contraire, plus ces indices sont proches de 0, plus la sensibilité est 
faible. Si les deux indices Si et STi sont égaux, il n’y a pas d’interaction entre la variable d’entrée i 
et les autres variables : la variable i est indépendante. Nous analyserons ici les indices totaux de 
chaque variable d’entrée sur les variables de sortie.  
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Figure 42—Illustrations de quelques sorties de simulations d’indices foliaires (LAI, m2.m-2, 
courbe verte) et de matières sèches aériennes totales (MASEC, t.ha-1, courbe rouge) pour un scénario 
climatique actuel pour une fétuque à Lusignan en conditions potentielles ou limitantes (A et C respecti-
vement) ou à Avignon en conditions potentielles ou limitantes (B et D respectivement). Les simula-
tions de la Luzerne à Avignon en conditions potentielles sont données respectivement en E et F. Les 
simulations sont effectuées pour des années climatiques moyennes pour chaque zone climatique (1975 
pour Lusignan et 1989 pour Avignon, Tableau 11). 

  

  

  



 

 

III —Résultats  
1—Illustration de quelques sorties de si-
mulations pour un scénario climatique 
actuel 

Différentes simulations pour un scénario climatique actuel sont présentées en Figure 42. 
Une forte variabilité de la production de matière sèche est prédite entre les saisons, suivant les 
conditions pédoclimatiques (méditerranéennes ou tempérées) et suivant la culture considérée 
(luzerne ou fétuque). Cette variabilité saisonnière est plus marquée dans les simulations au po-
tentiel (eau et N non-limitants). Quelle que soit la situation, on observe deux principales pé-
riodes de production de matière sèche aérienne le printemps et l’été. Le pic de rendement est 
atteint au printemps (2e coupe) en conditions limitantes (Figure 42D, environ 4.5 t/ha). La dif-
férence entre conditions potentielles et limitantes est généralement moins marquée à 
Lusignan qu’à Avignon, dénotant des déficits hydriques estivaux moins marqués (Figure 42A 
versus Figure 42C). 

Bien que faibles, les productions hivernales et automnales ont tendance à être plus 
élevées à Avignon qu’à Lusignan. En conditions potentielles, on observe un pic à environ 2 
t/ha à Lusignan pour la fétuque contre 3 t/ha à Avignon lors de la coupe à la sortie de l’hiver 
(Figure 42A versus Figure 42B). La différence est encore plus marquée pour la Luzerne, avec 2 
t/ha à Lusignan contre 4 t/ha à Avignon (Figure 42E versus Figure 42F). Sur l’ensemble de 
l’année, la production de la luzerne est plus importante que celle de la fétuque dans les 
conditions simulées. En conditions potentielles à Lusignan, la production annuelle de la fétuque 
est d’environ 16 t/ha (Figure 42A) contre un peu plus de 20 t/ha pour la luzerne (Figure 42E).  

2—Sensibilité des variables aux paramètres de réponse à la 
température pour les scénarios climatiques actuels 

A—Effets des paramètres de températures minimales 

Pour les deux espèces, les deux conditions pédoclimatiques et indépendamment de l’itiné-
raire technique, on retrouve une forte sensibilité de l’ensemble des variables de sorties étu-
diées en climat actuel aux paramètres de températures minimales (TDMIN et TCMIN 
en particulier) sur l’ensemble des saisons (Figure 43, courbes bleues) en climat actuel. Les 
variations de cumul de degrés-jours sont presque exclusivement expliquées par les valeurs 
de la température minimale de développement TDMIN (Figure 43, 1ère colonne). Une 
faible sensibilité à la température minimale de croissance foliaire TCMIN est observée aux sai-
sons froides. Les sensibilités totales de la surface foliaire et la production de matière sèche aé-
rienne sont plus complexes et dépendent de davantage de paramètres (Figure 43, 2ème, 3ème 
et 4ème colonnes respectivement). En plus de la température minimale de développement 
TDMIN, ces variables de sortie sont également fortement impactées par le paramètre de 
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Figure 43—Sensibilité totale saisonnière (%) du cumul de degrés-
jours (SOMCOUR, 1ère colonne), de l’indice de croissance foliaire (« leaf area 
index » ou LAI, 2ème colonne), de l’accumulation de biomasse (matière sèche 
aérienne totale ou MASEC, 3ème colonne) ou de l’indice de nutrition azotée 
(INN, 4ème colonne) pour trois années contrastées issues d’un scénario clima-
tique actuel dans deux zones climatiques (Lusignan, tempérée pour les deux 
espèces ; Avignon, Méditerranéenne, pour la luzerne) et sous deux condi-
tions de culture (potentielle ou limitante). Les sensibilités en climat futur 
sont données en Annexe 13. 



 

 

température minimale de croissance foliaire et racinaire TCMIN. L’importance relative 
prise par TDMIN et TCMIN dans la sensibilité totale varie suivant les saisons et les conditions 
pédoclimatiques : 

• Le LAI est principalement sensible à TDMIN sur l’ensemble des saisons (Figure 43, 2ème 
colonne, graphiques B, F, J et N). Cette sensibilité diminue au profit de TCMIN lors de 
saisons plus froides (Figure 43, 2ème colonne, graphiques R et V). 

• Le cumul de matière sèche MASEC (Figure 43, 3ème et 4ème colonne) est aussi fortement 
sensible à TDMIN, mais ce paramètre explique une part de variance plus faible que pour 
le LAI. Au contraire, à la faveur d’une baisse relative de la sensibilité au développement, 
la sensibilité à TCMIN augmente, particulièrement en été et automne, et est souvent équi-
valente à celle de TDMIN.  

En plus des températures minimales de développement TDMIN et de croissance foliaire 
TCMIN, le LAI et la matière sèche aérienne sont, dans une moindre mesure, sensibles aux tem-
pératures minimales TEMIN et optimales TEOPT de réponse de la RUE. Ces sensibilités va-
rient suivant les saisons et l’espèce considérée :  

• Le cumul de matière sèche est la variable de sortie la plus sensible aux paramètres 
de croissance en biomasse TEMIN et TEOPT (Figure 43, 3ème colonne). Cette sensibi-
lité est observée tout au long de l’année pour les deux espèces avec une tendance à la 
baisse durant la saison estivale. 

• Une faible sensibilité (entre 5 et 20% selon les conditions de culture) de la surface foliaire 
aux températures minimales TEMIN et optimales TEOPT de croissance en biomasse est 
observée chez la luzerne lors des saisons froides (Figure 43, 2ème colonne, graphiques J, 
N, R et V). Ce n’est pas le cas chez la fétuque (Figure 43, 2ème colonne, graphiques B et 
F).  

Dans le cas de la luzerne, la sensibilité aux paramètres impliqués dans la fixation 
azotée est plus ponctuelle et n’intervient seulement qu’en conditions limitantes. Par ail-
leurs, peu ou pas de différences sont constatées sur les sensibilités totales des différentes 
variables entre les simulations en conditions potentielles et limitantes. 

B—Effets des paramètres de températures optimales et maxi-
males 

Dans la grande majorité des situations étudiées en climat actuel, les variables de sortie 
sont peu ou pas sensibles aux valeurs des paramètres de températures optimales et 
maximales tirés dans la gamme retenues pour l’analyse (Figure 43, courbe orange et rouge res-
pectivement). Seule une sensibilité à la température optimale de développement TDMAX (15 à 
40%) apparaît à Avignon en été (Figure 43, 5ème et 6ème ligne). 
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Figure 44—Sensibilité totale saisonnière (%, hiver 1ère colonne, prin-
temps 2ème colonne, été 3ème colonne et automne 4ème colonne) du cumul de de-
grés-jours (SOMCOUR) pour trois années contrastées issues de différents 
scénarios climatiques (allant de –4 à +6°C) dans deux zones climatiques 
(Lusignan, tempérée pour les deux espèces ; Avignon, Méditerranéenne, 
pour la luzerne) et sous deux conditions de culture (potentielle ou limi-
tante). 



 

 

3—Impact d’un gradient thermique accentué sur la sensibi-
lité du modèle aux paramètres de fonctions de réponses à la 
température 

A—Le cumul des degrés-jours efficaces au développement  

Les sensibilités évaluées pour SOMCOUR sont similaires en conditions limitantes 
ou potentielles. Pour un scénario climatique actuel, le cumul des degrés-jours est, quelle que 
soit la saison, l’année et le site, presque exclusivement sensible à la température minimale de 
développement TDMIN (Figure 44). Pour des scénarios climatiques plus chauds, une hausse 
progressive de la sensibilité à la température optimale de développement TDMAX cou-
plée à une baisse progressive de celle de TDMIN est observée pour l’ensemble des situations 
étudiées au printemps, en été voire en automne (Figure 44, 2ème, 3ème et 4ème colonne). L’impor-
tance relative de la hausse de la sensibilité à la température optimale de développement 
TDMAX varie suivant l’espèce considérée et la zone géographique : 

• Pour un même lieu, cette hausse est plus marquée chez la fétuque. Le cumul des de-
grés-jours devient tout autant sensible à la température optimale de développement 
TDMAX qu’à la température minimale TDMIN dès +6°C à Lusignan (Figure 44, 1ère et 
2ème ligne).  

• Cette hausse de la sensibilité à la température optimale de développement TDMAX est 
également beaucoup plus prononcée en climat méditerranéen (Figure 44, 5ère et 6ème 
ligne). La sensibilité à la température optimale de développement devient prépondérante 
dès le scénario climatique à +4°C. Elle explique jusqu’à 80% de la variance du cumul de 
degrés-jours pour le scénario à +6°C. Une sensibilité à la température maximale de 
développement TCXSTOP est même constatée pour les scénarios les plus chauds 
(Figure 44, graphiques S et W). 

On note également une disparition de la sensibilité à la température minimale de 
croissance foliaire TCMIN dès le scénario climatique à +2°C pour l’ensemble des situations. 

B—La sensibilité de la surface foliaire  

a—Apparition de sensibilités aux paramètres de températures optimales 

L’évolution de la sensibilité du LAI à un accroissement des températures est plus com-
plexe que celle du cumul de degrés-jours (Figure 45). Une hausse progressive de la sensibili-
té relative du LAI au paramètre de température optimale de développement TDMAX, 
couplée à une baisse de celle à TDMIN est constatée au printemps, en été et pour la zone médi-
terranéenne en automne (Figure 45, 2ème, 3ème et 4ème colonnes). Celle-ci est plus marquée chez 
la fétuque que chez la luzerne (Figure 45, graphiques C et G), et en climat méditerranéen qu’en 
climat tempéré (Figure 45, graphiques S et W). La température optimale de développement 
TDMAX est le paramètre qui explique le plus les variations de l’indice foliaire dans les condi-
tions estivales les plus chaudes (>80% à +6°C, Figure 45, graphiques S et W). La température 
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 Figure 45—Sensibilité totale saisonnière (%, hiver 1ère colonne, prin-
temps 2ème colonne, été 3ème colonne et automne 4ème colonne) de l’indice fo-
liaire (LAI) pour trois années contrastées issues de différents scénarios cli-
matiques (allant de –4 à +6°C) dans deux zones climatiques (Lusignan, 
tempérée pour les deux espèces ; Avignon, Méditerranéenne, pour la lu-
zerne) et sous deux conditions de culture (potentielle ou limitante). 



 

 

optimale de croissance foliaire TCMAX (Figure 45, 2ème, 3ème et 4ème colonnes) ou, dans une 
moindre mesure, la température optimale de croissance en biomasse TEOPT (Figure 45, gra-
phiques I, M, Q et U) expliquent une faible part de la variance du LAI (jusqu’à 60% à +6°C).   

b—Des sensibilités aux paramètres de températures minimales qui dé-
pendent du scénario climatique 

Par rapport aux analyses de sensibilité réalisées en climat actuel, des scénarios climatiques 
plus froids (-4°C) modifient la sensibilité relative de la surface foliaire aux paramètres TCMIN 
et TDMIN. Dès le printemps pour les scénarios climatiques plus chauds (+2 à +6°C), une 
hausse relative de la sensibilité aux paramètres du développement TD est constatée pour 
l’ensemble des situations, aux dépends de celle due aux paramètres caractérisant la croissance 
foliaire TC (Figure 45, 2ème, 3ème et 4ème colonnes). Cette tendance est accentuée pour la luzerne 
et en climat méditerranéen. Pour un scénario climatique chaud (+6°C), la surface foliaire de-
vient même presque exclusivement sensible aux paramètres caractérisant le développement TD 
chez cette espèce (Figure 9, 2ème et 3ème colonnes). 

D’autre part, les sensibilités du LAI aux paramètres de la réponse de la RUE disparaissent 
complètement en automne dès le scénario à +4°C (Figure 45, graphiques L, P, T et X). Cette 
baisse est cependant moins nette en hiver (Figure 45, graphiques I, M, Q et U). 

c—Des sensibilités peu changées en conditions potentielles    

Les tendances sont similaires en conditions limitantes ou potentielles à l’exception 
de la sensibilité à la première température optimale de fixation azotée TEMPNOD2 qui apparaît 
dans certaines conditions en conditions limitantes chez la luzerne (en climat actuel au prin-
temps, <20%, Figure 45, 4ème et 6ème lignes). Une baisse de la sensibilité à la température mini-
male de développement TDMIN est constatée en parallèle par rapport aux simulations en con-
ditions potentielles. Cette sensibilité à la première température optimale de fixation azotée 
TEMPDNOD2 à tendance à décroître avec des scénarios climatiques plus chauds. 
 

C—Sensibilité de la production de matière sèche MASEC 

a—Apparition de sensibilités aux paramètres de températures optimales 

L’évolution de la sensibilité prédite pour la production de matière sèche à un accroisse-
ment des températures est également plus complexe que celle du cumul de degrés-jours (Figure 
46). Une hausse progressive de la sensibilité de MASEC aux paramètres de tempéra-
tures optimales de développement TDMAX et de croissance foliaire/racinaire TCMAX 
est constatée en été et en automne aux dépends de celles relatives aux températures minimales 
(TDMIN et TCMIN respectivement) (Figure 46, 3ème et 4ème colonnes). Dès les scénarios à +2°
C, TDMAX devient le paramètre affectant le plus la production de matière sèche estivale en 
zone méditerranéenne (Figure 46W). Cette évolution générale ne concerne cependant pas le 
printemps (Figure 46, 2ème colonne) et reste moins marquée que pour le cumul des degrés-jours 
SOMCOUR et la surface foliaire LAI (Figure 45 et Figure 46, 3ème et 4ème colonnes).  
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Figure 46—Sensibilité totale saisonnière (%, hiver 1ère colonne, prin-

temps 2ème colonne, été 3ème colonne et automne 4ème colonne) de la matière 
sèche aérienne totale (MASEC) pour trois années contrastées issues de 
différents scénarios climatiques (allant de –4 à +6°C) dans deux zones cli-
matiques (Lusignan, tempérée pour les deux espèces ; Avignon, Méditerra-
néenne, pour la luzerne) et sous deux conditions de culture (potentielle ou 
limitante). 



 

 

c—Un changement des sensibilités relatives entre paramètres de diffé-
rents processus 

Une redistribution des sensibilités en faveur des paramètres caractérisant le développe-
ment opère également pour les scénarios plus chauds, mais de façon moins marquée que pour 
le LAI, et uniquement pour la fétuque (Figure 46, 1ère et 2ème lignes). Des changements de sensi-
bilités aux paramètres caractérisant la réponse de la RUE sont aussi constatés pour la luzerne. 
On note une baisse de la sensibilité aux paramètres TEMIN et TEOPT pour des scéna-
rios climatiques chauds en hiver et automne (Figure 46, 1ère et 4ème colonnes). Cette sensibilité 
aux paramètres caractérisant la croissance en biomasse disparaît totalement en automne dès le 
scénario à +4°C.  

d—Des sensibilités peu changées entre conditions potentielles et limi-
tantes 

Les modifications de sensibilités prédites sont similaires en conditions limitantes 
ou potentielles. La part de variance expliquée par les paramètres de température optimale est 
légèrement plus élevée en conditions limitantes. Une baisse de la sensibilité à la température 
minimale de développement TDMIN estconstatée en parallèle (Figure 46, C-G, S-W). Une ex-
ception est la sensibilité à la première température optimale de fixation TEMPNOD2 constatée 
pour un climat actuel au printemps en conditions limitantes pour la luzerne (Figure 46, 4ème et 
6ème lignes). Cette sensibilité à TEMPDNOD2 décroît avec une hausse de la température (-30% 
entre 0 et +6°C).  

D—Sensibilité de l’état de nutrition azotée  

a—Des changements de sensibilité très similaires à MASEC pour les 
plantes non fixatrices  

L’évolution de la sensibilité de l’INN aux paramètres de réponse à la température est éga-
lement complexe (Figure 47). Toutefois, ce paramètre évolue de façon globalement similaire à la 
production de biomasse pour les plantes non fixatrices (fétuque et luzerne fertilisée en condi-
tions potentielles). Une hausse progressive de la sensibilité de l’INN aux paramètres 
TDMAX et TCMAX est constatée dès le printemps (Figure 47, 2ème, 3ème et 4ème colonnes). 
Toutefois, à l’inverse du LAI et de la production de matière sèche MASEC, une hausse rela-
tive de la sensibilité aux paramètres de croissance TC est généralement constatée pour 
l’ensemble des situations aux dépends de celle due aux paramètres caractérisant le développe-
ment TD pour des scénarios climatiques plus chauds. Cette tendance est plus marquée pour la 
luzerne à Avignon (Figure 47, 5ème et 6ème lignes).  

b—Des changements de sensibilités différents en conditions limitantes 
pour les légumineuses  

Pour les légumineuses, la sensibilité aux paramètres de réponse de la fixation 
(TEMPNOD2) est différentes en conditions limitantes ou potentielles (Figure 47, 4ème et 
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 Figure 46—Sensibilité totale saisonnière (%, hiver 1ère colonne, prin-
temps 2ème colonne, été 3ème colonne et automne 4ème colonne) de l’indice de 
nutrition  azotée (INN) pour trois années contrastées issues de différents 
scénarios climatiques (allant de –4 à +6°C) dans deux zones climatiques 
(Lusignan, tempérée pour les deux espèces ; Avignon, Méditerranéenne, 
pour la luzerne) et sous deux conditions de culture (potentielle ou limi-
tante). 



 

 

6ème lignes). Cette sensibilité de l’INN est la plus prononcée au printemps, en hivers et en été 
dans les conditions climatiques actuelles ou plus froides (-4°C). Dans ces conditions, ce para-
mètre peut expliquer la majeure partie de la variance du statut azoté (60 à 80%). Elle décroît 
avec la hausse de la température au printemps et en été. En parallèle une hausse de la sensibilité 
à ce paramètre est observée en hiver pour les scénarios les plus chauds (+4 à +6°C). Une baisse 
de la sensibilité à la température minimale de développement TDMIN est toujours constatée 
lorsque la sensibilité à TEMPNOD2 est importante par rapport aux simulations en conditions 
potentielles. 
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IV —Discussion 
1—L’effet des paramètres de températures mi-
nimales de développement et de croissance est 
prépondérant en climats actuels et le reste dans 
une large mesure en climats futurs  

Quelles que soient les conditions de culture (zones climatiques, fertilisation) ou l’espèce, 
une forte sensibilité aux températures minimales de développement TDMIN et de 
croissance foliaire et racinaire TCMIN est, sans surprise, constatée pour l’ensemble des va-
riables de sortie étudiées en scénario climatique actuel. Dans le modèle STICS, les fonctions de 
réponse à la température du développement et de la croissance foliaire et racinaire sont impli-
quées dans un cumul de temps thermique efficace. Par effet cumulatif, une importante modifi-
cation du cumul de temps thermique est engendrée en modifiant légèrement la valeur des para-
mètres de température minimales. Cette forte sensibilité conforte de précédents travaux sur le 
modèle STICS-maïs et STICS-blé (Ruget et al., 2002) et sur d’autres modèles de culture (Richter 
et al., 2010 ; Welch et al., 2010 ). La gamme de température moyenne journalière actuelle n’attei-
gnant généralement pas l’optimum , les sensibilités aux températures optimales TDMAX ou 
TCMAX et maximales TCXSTOP  du développement et de la croissance foliaire sont faibles 
voire inexistantes. Ce résultat explique le peu d’importance accordée aux effets des tempé-
ratures optimales et supra-optimales en climats actuels jusqu’à présent, et du fait des 
gammes souvent restreintes sur lequel s’est opéré le paramétrage de ces fonction de réponse 
chez les espèces de grandes cultures et les prairies (5-30°C, Garcia-Huidobro et al., 1982; Covell 
et al., 1986; Ellis et al., 1986; Gastal et al., 1992 ; Luo, 2011).  

Loin de disparaître, nos analyses montrent également que ces paramètres de température 
minimale continueront à être les plus sensibles des réponses à la température dans des 
climats plus chauds. Du fait des nouvelles gammes de température explorées, la part de va-
riance qu’ils expliquent aura cependant tendance à être réduite en été, particulièrement en zone 
méditerranéenne.  

Par ailleurs, le formalisme linéaire du temps thermique fait que STICS, comme la majorité 
des modèles, détermine la valeur des paramètre de température minimale par extrapolation à 
partir de données expérimentales souvent obtenues entre 5-30°C (Jamieson et al., 1998; Brisson 
et al., 2008 ; Parcevaux et Hubert, 2007). Cette température minimale extrapolée, ou tempéra-
ture de base, est dépendante de la gamme de température expérimentales étudiées (Parent et 
Tardieu, 2014) ce qui lui confère une certaine variabilité (Craufurd et al., 1998). Cette variabi-
lité, couplée à une forte sensibilité des sorties du modèle et à un changement des gammes de 
températures subies par les cultures dans le futur, font de la température minimale une source 
d’incertitude (Parcevaux et Hubert, 2007) qui pourrait être réduite par l’utilisation de réponses 
non linéaires dans les basses températures. 
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 Figure ͜͟— Figure théorique illustrant les décalages des gammes de température moyenne journa-
lière suivant le scénario climatique ȋAȌ et leurs conséquences sur la sensibilité aux paramètres de réponse à la 
température du développement ou de la croissance foliaire ȋBȌ. 

A 
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2—La sensibilité du modèle aux paramètres de température opti-
male de développement et de croissance s’accroît  pour des scénarios 
climatiques plus chauds  

Une faible sensibilité à la température optimale de développement TDMAX a été 
observée en climat méditerranéen actuel. La température y dépasse régulièrement dès à présent 
l’optimum de culture durant la saison estivale. Une sensibilité similaire a déjà été observée en 
climat méditerranéen (modèle WARM sur le riz - Confalonieri et al., 2010) ou tropical/
subtropical (sur le riz – Welch et al., 2010 ; modèle GLAM en Inde – Challinor et al., 2006). Les 
études de sensibilités en climats tempérés ont cependant reçu moins d’attention.  

La hausse des températures simulée dans les scénarios climatiques testés permet d’explo-
rer une nouvelle gamme de températures moyennes journalières englobant les gammes de varia-
tions de paramètres optimums et maximums de réponse à la température jusqu’ici non sensibles 
dans le modèle (Figure 47). De telles modifications du régime thermique sont à l’origine d’une 
redistribution des sensibilités relatives depuis les paramètres correspondant aux températures 
minimales (TDMIN et TCMIN) vers les paramètres correspondant aux températures optimales 
(TDMAX et TCMAX) voire maximales (TCXSTOP) en été. Ce résultat est accentué en climat 
méditerranéen. Il l’est aussi pour la fétuque par rapport à la luzerne, du fait d’une température 
optimale de croissance plus basse chez cette espèce (25°C contre 29°C). Il est moins marqué, 
mais cependant très significatif en pourcentage de variance expliqué, sur les variables très inté-
grées comme le rendement, en comparaison des cumuls de degrés jours. Cette évolution des 
sensibilités suggère  qu’il sera nécessaire d’accorder plus d’importance à un calage précis 
de ces paramètres de températures optimales pour projeter avec précision l’impact de 
climats futurs plus chauds sur la production des prairies (Southworth et al., 2000 ; Challi-
nor et al., 2005; Challinor et al., 2006 ; Zhang et al., 2008). Cela doit passer par une meilleure 
connaissance des réponses à la température sur une large gamme allant de 0 à 40°C (Luo, 2011 ; 
Boote et al., 2012). L’utilisation de fonctions et formalismes (pas de temps, températures d’or-
ganes) plus réalistes aux abords de ces températures extrêmes (inférieures à 5°C tout comme 
supra-optimales) doit être envisagée. De nombreux efforts ont été réalisés afin de déterminer 
les températures cardinales sur les cultures annuelles, généralement à partir d’études bibliogra-
phiques (sur le blé – Porter et Gawith, 1999 ; Porter et Semenov, 2005 ; sur diverses espèces 
cultivées – Luo, 2011 ; sur la tomate – Boote et al., 2012 ; sur diverses annuelles – Parent et 
Tardieu, 2012). Les résultats des précédents chapitres  permettent à présent de préciser ces ré-
ponses pour les espèces herbacées pérennes qui avaient jusqu’ici reçues moins d’attention 
(Brown et al., 2005).  

Concernant les formalismes, STICS, comme la plupart des modèles de culture, utilise la 
température moyenne journalière (i.e. moyenne arithmétique de la température minimale et 
maximale) afin de calculer un indice de développement et de croissance journalier, faisant ainsi 
l’hypothèse d’un effet linéaire de la température. Cette approximation 1) n’est valable que 
dans une gamme restreinte de températures sous-optimales (généralement 5-25°C) où l’effet de 
la température est généralement approximé par une droite (Porter et Semenov, 2005) et 2) con-
duit à considérer l’effet de températures plus basses que les températures horaires. Dès lors que 

74 

Chapitre 4 



 

 

 

 Figure ͜͠— Figure théorique 
illustrant le biais introduit dans le 
calcul des températures eicaces 
par l’utilisation de la température 
moyenne journalière. Lorsque la 
température maximale journalière 
est supérieure à l’optimum, l’indice 
de développement et de croissance 
moyen journalier calculé à partir de 
la température moyenne journalière 
ȋTeiace calculée avec TmoyȌ  est plus 
élevé que celui calculé à partir de la 
moyenne des efets horaires de la 
température ȋTeicace calculée avec 
ThoraireȌ. 
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 Figure ͜͡— Figure théorique 
illustrant  l’efet de l’amplitude ther-
mique sur l’optimum de la réponse à 
la température lorsque les tempéra-
tures eicaces sont calculées à par-
tir des températures horaires. Plus 
l’amplitude thermique journalière 
est importante, plus l’optimum de la 
réponse normalisée intégrée sur 
une journée est bas. La courbe noir 
ȋamplitude thermique de ͘°CȌ cor-
respond à la courbe des efets inté-
gré sur un pas de temps horaire.  
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paramètre TDMAX utilisé pour 
diférentes espèces dans la base )DE
-ST)CS et les valeurs de tempéra-
ture optimale de développement 
issues de méta-analyses ȋParent et 
al. ͚͙͚͘, points noirsȌ ou du chapitre 
͙ ȋpoints rougesȌ . 



 

 

la température maximale journalière dépasse l’optimum, cette approximation masque l’effet 
non linéaire de la température, notamment marqué par une chute du cumul des degrés-jours 
efficaces aux températures supra-optimales (Yan et Hunt, 1999). Lorsque la température maxi-
male journalière est supérieure à l’optimum, l’indice de développement et de croissance moyen 
journalier calculé à partir de la température moyenne journalière est plus élevé que celui calculé 
à partir de la moyenne des effets horaires de la température (Figure 48 – Porter et Semenov, 
2005 ; Southworth et al., 2000). L’exploration d’une nouvelle gamme de température induite par 
le changement climatique amène à un dépassement de l’optimum plus fréquent et donc à 
l’introduction d’un biais d’autant plus important lors de l’utilisation de la température 
moyenne journalière (Welch et al., 2010 ; Boote et al., 2012). La prise en compte d’une tempé-
rature moyenne journalière a donc tendance à atténuer la hausse de la sensibilité aux tem-
pératures optimales et maximales, notamment si l’amplitude thermique journalière est accen-
tuée dans un contexte de changement climatique (Figure 49—Southworth et al., 2000 ; Schär et 
al, 2004 ; Porter et Semenov, 2005).  

Les paramétrages des réponses à la température utilisés dans STICS s’avèrent globalement 
cohérents avec les valeurs de températures optimales relevées dans la littérature (Figure 50). 
Toutefois, une incohérence existe entre les températures utilisées pour estimer les effets dans le 
modèle (température moyenne journalière) et celles utilisées pour caractériser les réponses bio-
logiques renseignées par la littérature (généralement des températures instantanées/horaires). 

3—La sensibilité aux paramètres de réponse des fonctions de 
stress thermique tend à diminuer pour les prairies dans des  scénarios 
climatiques plus chauds 

En climat actuel, le modèle STICS montre aussi une sensibilité ponctuelle à certains pa-
ramètres de réponse de stress thermique, à savoir les paramètres de températures minimales 
TEMIN/TEMPNOD1 et optimales TEOPT/TEMPNOD2 (début de plateau) de réponse de la 
RUE et de la fixation symbiotique (luzerne seulement). Une évolution de la sensibilité est cons-
tatée pour des climats plus chauds. Comme il existe un large plateau de conditions ther-
miques non stressantes pour ces deux processus physiologiques (allant de 15 ± 5°C à 30 ± 5°
C), le décalage des gammes de températures vers le plateau entraîne une augmentation du 
nombre de journées non stressantes et, par conséquent, une disparition des sensibilités liées 
aux températures minimales et optimales observées au printemps (Figure 51).  Des résultats si-
milaires ont été observés dans le cas du modèle CLIMEX, utilisant une fonction à plateau pour 
rendre compte de la croissance du dattier en Iran (Shabani et Kumar, 2014).  

Dans le même temps, et pour les scénarios extrêmes (zone méditerranéenne, en été, +6°
C), l’apparition de sensibilités aux paramètres seuils délimitant la fin du plateau de réponse de la 
RUE peuvent apparaître ponctuellement (Figure 51). Les effets relatifs restent cependant plus 
faibles que ne le sont pour les paramètres TEMIN/TEMPNOD1 en climat actuel. Une telle 
baisse de l’importance des seuils de stress thermique n’était pas évidente à anticiper et est relati-
vement contradictoire avec les reports faits sur l’effet des hautes températures sur les cultures. 
A l’inverse des annuelles cependant, l’indice de récolte n’intervient pas dans l’élaboration du 
rendement des espèces fourragères. 
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4—Une redistribution des sensibilités entre croissance et déve-
loppement si ces processus ne sont pas coordonnés  

Le décalage de la gamme de température pour les scénarios plus chauds entraîne une ré-
duction de la durée des différents stades phénologiques en temps calendaire (Brisson et 
Levrault, 2010) et, par conséquent, une accélération de la progression de l’indice de croissance 
foliaire normalisé ULAI définissant le potentiel de croissance journalière par degrés-jours effi-
caces DELTAIdev (Équation 12 et Figure 38). En parallèle, la hausse de la température accélère 
la sénescence foliaire, basée sur le cumul de degrés-jours efficaces au développement UDE-

VCULT (Équation 14). L’effet d’une hausse de la température sur le développement a donc un 
effet direct (une accélération de la senescence) et indirect (une augmentation de la compétition 
intra-spécifique) sur l’indice de surface foliaire LAI. Le développement devient le facteur 
limitant prépondérant pour des scénarios climatiques chauds ce qui explique l’augmentation 
de la sensibilité du LAI aux paramètres de la courbe de réponse à la température du développe-
ment (TDMIN, TDMAX). Celle-ci se répercute, via son rôle dans l’interception du rayonne-
ment, sur la production de matière sèche aérienne. Avec l’accélération de la croissance foliaire 
(voir ci-dessus), le LAI saturant permettant une interception totale (Figure 39) est atteint plus 
rapidement. Dès lors, malgré la hausse de l’indice de surface foliaire, le rayonnement photosyn-
thétique actif intercepté par les feuilles RAINT reste stable. La sensibilité de la production de 
matière sèche aérienne aux paramètres caractérisant la croissance foliaire diminue aussi relative-
ment à ceux caractérisant le développement.  

De telles évolutions sont cependant propres à l’exercice d’analyse de sensibilité, où l’es-
pace des paramètres a été exploré en supposant les paramètres indépendants. Dans la pratique 
cependant, les paramètres de réponse à la température renseignés pour la croissance végétative 
et pour le développement ont les mêmes valeurs dans STICS. C’est le cas notamment dans les 
fichiers paramètres de la luzerne et de la fétuque (Annexe 11.1 et 11.2). Ceci corrobore des ob-
servations suggérant une certaine coordination des réponses de la croissance et du développe-
ment reportée dans plusieurs études (Streck, 2003 ; Yan et Hunt, 1999 ; Parent et Tardieu, 
2012) et confirmée pour les espèces prairiales dans les essais du chapitre 1. L’utilisation de fonc-
tions de réponses distinctes pour le développement et la croissance foliaire/racinaire n’est pas 
nécessairement la plus pertinente. Le choix des processus répondant à une même fonction 
de réponse pourrait bénéficier d’une mise en cohérence des formalismes et être amélio-
ré. Il serait envisageable de rendre explicite le lien entre le développement et la croissance fo-
liaire, mais de distinguer l’effet sur la croissance des tiges par exemple. 

5—Une sensibilité à la température indépendante des stress, ex-
cepté chez les légumineuses 

Pour la plupart des modèles de culture, les indices sont appliqués de façon multiplicatif, 
supposant une indépendance de leur effets (Stöckle et al., 2003 ; Brisson et al., 2008 ; Parent 
et Tardieu, 2014). C’est le cas également dans STICS, excepté entre les stress hydrique et azoté 
(effet minimum). Dans le cas de la fétuque, les sensibilités relatives se révèlent très similaires en 
conditions potentielles ou limitantes. La prise compte de l’effet des autres stress ne modifie que 
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très marginalement la sensibilité du modèle aux valeurs des paramètres de réponse à la tempéra-
ture. Une certaine indépendance des résultats de l’analyse de sensibilité apparaît du fait de 
l’indépendance d’application des stress. Aucun effet non linéaire majeur n’apparaît.  

Dans le cas de la luzerne en revanche, les changements de fourniture d’azote minéral par 
le sol et la fertilisation selon les conditions de culture modifient assez drastiquement la façon 
dont la culture mobilise la fixation symbiotique pour couvrir ses besoins en azote. La fixation 
est sensible à la température de culture et répond à une fonction de stress spécifique dont l’im-
portance peut être élevée sous certaines conditions (i.e. seuils de température basses en fin d’hi-
ver/début de printemps). Par conséquent le calcul d’INN apparait dépendant de la tempéra-
ture de façon distincte chez les légumineuses selon la présence ou non de limitation d’azote 
minéral. Une modification des importances relatives des sensibilités est notamment constatée 
lors du pic de production printanier (limitation par l’azote en conditions limitantes).  

Les possibilités d’interactions de différents stress intervenant de façon simultanée ne 
sont pas pris en compte dans le modèle STICS (Brisson et al., 2008) et, plus généralement, dans 
beaucoup de modèles de culture (Atkinson et Urwin, 2012). Les efforts de recherche se sont 
jusqu’à présent majoritairement orientés vers l’étude spécifique d’un stress indépendamment 
des interactions possibles avec d’autres stress (Alexieva et al., 2003 ; Atkinson et Urwin, 2012). 
Cependant, de plus en plus d’auteurs suggèrent que l’effet d’une combinaison de stress peut 
être non-additive et produire des effets d’interactions qui ne peuvent être prédit par l’étude de 
chaque stress pris isolément (Rizhsky et al., 2004 ; Mittler et Blumwald, 2010). L’étude des inte-
ractions entre stress apparaît comme cruciale et chaque combinaison de stress doit être traitée 
comme un nouveau stress (Mittler, 2006). La conjonction d’un stress hydrique et thermique 
peut en particulier causer des dégâts disproportionnés comparés à l’impact de chaque stress 
séparément (Rizhsky et al., 2002; Mittler, 2006; Barnabas et al., 2008). L’équilibre entre l’ouver-
ture de stomates pour diminuer la température de la feuille et la perte d’eau par transpiration 
lors d’une exposition à des températures élevées sans apport d’eau est un exemple parlant. 
(Rizhsy et al., 2004). Les interactions entre stress peuvent également être bénéfiques comme par 
exemple l’exposition à un manque d’eau permet d’augmenter la résistance au froid chez les 
agrumes (Yelenovsy 1979a, b), le blé (Cloutier and  Siminovitch 1982; Willemot and Pelletier 
1979) ou le seigle (Siminovitch and Cloutier 1982). Avec le changement climatique en cours, de 
nouvelles combinaisons de stress biotiques ou abiotiques sont susceptibles de se produire 
(notamment thermiques et hydriques). La prise en compte des interactions entre stress dans les 
modèles de culture trouve donc encore plus son intérêt.  
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C hapitre 5 

Impact de la modification des for-
malismes de réponse à la tempéra-
ture sur les prédictions de produc-
tion fourragère du modèle STICS  
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I —Introduction 
La réponse à la température a été identifiée comme un processus sensible pour la 
prédiction de l’impact du changement climatique sur les cultures et les prairies 
(Zhang et al. 2008 ; Lobell and Burke 2008; Brisson and Levrault 2010 ; Bassu et al. 
2014). Telle que représentée dans les modèles, une diversité de formalismes existe 

pour en rendre compte, présentant un domaine de validité plus ou moins large et distinguant 
plus ou moins finement les processus physiologiques, les zones et  pas de temps des effets de la 
température selon les modèles (Luo, 2011 ; Parent and Tardieu, 2014).  

Dans un contexte de changement climatique, où les gammes de températures rencontrées 
par les cultures vont s’élargir (i.e. plus forte augmentation des températures chaudes que des 
températures froides en France), la prise en compte de réponses à la température non linéaires 
et couvrant un large domaine  devient un impératif. Le Chapitre 4 a permis de le confirmer 
dans le cas particulier du modèle STICS et des cultures fourragères pérennes. Nos résultats sug-
gèrent que les réponses des processus de croissance développement apparaissent comme plus 
particulièrement sensibles aux changements de régime thermique, et que le poids relatif de 
certains paramètres dans ces réponses (température optimale) va s’accroître dans des 
périodes où il sera critique de maintenir une production fourragère (période estivale). 

Toutefois, un certain nombre d’inconnues persistent concernant l’effet des températures 
optimales et supra optimales sur les projections de production effectuées à partir de modèles 
très intégrés : 

• les paramétrages des réponses utilisés dans STICS s’avèrent globalement cohérents avec 
les valeurs de températures optimales relevées dans la littérature (Figure 49). Toutefois, 
une incohérence existe entre les températures utilisées pour estimer les effets dans le mo-
dèle (température moyenne journalière) et celles utilisées pour caractériser les réponses 
biologiques (généralement des températures instantanées/horaires) du fait des amplitudes 
thermiques journalières. Ce décalage de pas de temps peut conduire à un tamponne-
ment des effets prédits et une élévation artificielle des températures seuils dans le modèle 
(Figure 48 ; Figure 50) 

• les réponses non linéaires utilisées dans STICS sont parmi celles s’ajustant le moins bien 
aux réponses biologiques caractérisées (Etude complémentaire 1). Cela pourrait conduite 
à des imprécisions dans les calculs d’effets dans les gammes de température non 
linéaires proches de l’optimum, ou au-delà. 

• enfin, beaucoup des études récentes d’effets des températures supra-optimales se sont 
limitées à l’analyse des effets sur la phénologie (Streck et al., 2008 ; Cuccia et al., 2014) ou 
le développement (Xue, Weiss et Baenziger, 2004). Peu ont cherché à intégrer les effets 
sur les phases ultérieures de production de biomasse et de rendement. La production de 
biomasse végétative est essentielle chez les espèces fourragères, et résulte de l’interaction 
de multiples processus interagissant de façon non linéaires (e.g. accroissement de surface 
foliaire et interception de rayonnement, Figure 39). L’analyse des effets intégrés du déve-
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loppement sur les variables agronomiques d’intérêt des prairies reste largement à réaliser.  

 Dans ce contexte, les objectifs de ce chapitre visent à évaluer l’impact d’une modification 
du formalisme de réponse à la température du développement et de la croissance foliaire dans le 
modèle STICS sur les prédictions de rendement de monocultures de luzerne et de fétuque en 
climat actuel et dans des climats futurs projetés (futur proche : 2020-2050 ; futur lointain 2070-
2100). Il s’agira notamment d’évaluer la pertinence de modifications du formalisme des courbes 
de réponses non linéaires (bilinéaire versus bêta) et du pas de temps d’intégration des effets 
(horaire/journalier). Pour chacune des espèces, les réponses de la croissance et du développe-
ment établies dans le Chapitre 2 serviront à paramétrer les réponses. Le travail de simulation 
s’appuiera sur les travaux du projet CLIMATOR (Brisson and Levrault, 2010), en en reprenant 
les séries climatiques pour deux sites contrastés. 
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II —Matériels et méthodes 
1—Principes généraux 

L’exercice de simulations a été mené afin de comparer trois modèles se 
distinguant par leurs formalismes de réponse à la température de cul-

ture : le modèle STICS standard comportant des fonctions de réponse à la température du dé-
veloppement et de la croissance foliaire représentées par une fonction bilinéaire et des calculs 
d’effets de la température sur un pas de temps journalier (Equation 24 et Figure 37 ; modèle 
nommé « linéaire » par la suite) et deux modèles dont le formalisme de réponse à la tempéra-
ture a été remplacé par une fonction non linéaire de type « bêta », avec des effets calculés au pas 
de temps journalier (modèle nommé « bêta ») ou horaire (modèle nommé « bêta horaire »). 
Ces modèles sont respectivement décrits ci-dessous dans les parties II-2-A et II-2-B. 

Pour chacun de ces modèles, deux monocultures prairiales de fétuque et de luzerne ont 
été simulées en climat tempéré (Lusignan) et méditerranéen (Avignon) pour trois périodes (ou 
« scénarios climatiques ») correspondant respectivement au climat présent (1970-2000), au fu-
tur proche (2020-2050) et au futur lointain (2070-2100). Les scénarios utilisés sont basés sur 
des scénarios climatiques de réchauffement modéré du GIEC décrits dans la partie II-5 . Lors 

des simulations, les monocultures d’espèces pérennes sont considérées comme déjà implantées au 
jour 1 : la simulation démarre au stade initial de « levée » (stade0 = lev) avec un LAI (lai0 = 0.1 
m2.m-2) et une biomasse initiale fixes et constants en début de période (masec0 = 0.2 t.ha-1), un 
enracinement déjà établit (zrac0 = 90) et un état azoté identique (QNplante0 = 70). Chaque si-
mulation dure un an ; elles ne sont pas enchaînées. 

Les monocultures sont conduites avec 4 fauches à l’année (le 10 avril, 10 juin, 15 sep-
tembre et 15 novembre pour la fétuque ; 25 avril, 15 juin, 7 septembre et 10 novembre pour la 
luzerne). Celles-ci sont considérées comme fixes et ne sont pas adaptées aux nouveaux con-
textes climatiques. 60 unités d’azote sont apportées après chaque coupe à la fétuque. Les simu-
lations sont conduites sans irrigation. Les paramétrages du sol sont identiques pour les deux 
sites, caractérisés par une texture de type limoneux-argileux, un sol profond (obstarac = 200 cm) 
avec une humidité à la capacité au champ de 24.5 g.g-1 (hcc = 24.5), une humidité minimale ex-
ploitable par la plante de 13 g.g-1 (hmin = 13) en moyenne sur l’ensemble des horizons et une 
densité apparente de 1.4 (da = 1.4).  

Afin d’aider à l’analyse des résultats et pour permettre de déconvoluer  les effets liés à 
l’augmentation des températures des effets liés au stress hydrique, des simulations complémen-
taires ont été effectuée avec irrigation. Les besoins en irrigation sont calculés automatiquement 
par le modèle de sorte à ce que l’indice de stress hydrique des plantes ne descende pas en des-
sous de 0.9 (ratiol = 0.9). Pour ce faire, dès que l’indice chute sous ce seuil, le volume d’irriga-
tion à apporter est calculé de façon à remplir le réservoir du sol, sans pour autant dépasser un 
seuil technique journalier acceptable (dosimx = 40). 
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  Réponse à la température Pas de temps Localisation 

Modèle « linéaire » Bilinéaire (Equation 24) Journalier Température de culture 

Modèle « bêta » Bêta (Équation 31) Journalier Température de culture 

Modèle « bêta horaire » Bêta (Équation 31) Horaire Température de culture 

 Tableau ͙͚—Formalismes de réponse à la température, localisation de la température considérée et pas de 
temps des diférentes versions modèles du Chapitre ͝. 

Paramètre 
Modèle « linéaire » Modèles « bêta » et « bêta horaire » 

Fétuque Luzerne Fétuque Luzerne 

TCMIN 0 3 -21.861,2 -2.731,2 

TCMAX 25 29 26.322 28.142   

TCXSTOP 40 40 38.19 40.00 

Rref - - 20 17 

q - - 4.05 2.6 

TDMIN 0 3 - - 

TDMAX 25 29 - - 

Tableau ͙͛—Paramétrages de la fonction linéaire et bêta utilisées dans le Chapitre ͝. 

͙ Discontinuité à ͘ 

͚ )nchangé pour croissance racinaire ȋmême paramètre que le modèle « linéaire »Ȍ 

 Figure ͚͝—Ancien ȋlinéaire, rougeȌ et nouveau ȋbêta, bleuȌ formalisme de réponse à la température pour 
chaque espèce. Une discontinuité est introduite à ͘°C. 



 

 

2—Présentation des différents modèles 

Les versions de modèles comparées sont toutes dérivées du modèle STICS tel que décrit 
au chapitre 4 pour la fétuque et la luzerne (Figure 37). Elles se différencient par leur formalisme 
de réponse à la température (bilinéaire versus bêta, Figure 52) et par le pas de temps d’intégra-
tion dans le calcul des températures efficaces au développement et à la croissance foliaire 
(journalier versus horaire) (Tableau 12 et Tableau 13). Par rapport au chapitre précédent, l’op-
tion de formalisme pour le calcul des besoins en eau (approche résistive en lieu et place du for-
malisme de coefficient cultural) et l’activation des réponses à la concentration en CO2 de l’air ont 
été activés afin de prendre en compte les effets CO2 dans les climats futurs. Les températures 
de culture ont été considérées. 

A—Le modèle « bêta » 

L’action de la température de culture (TCULT, °C) sur le développement et la croissance 
foliaire (tempeff) est représentée dans cette version modifiée du modèle STICS (nommé par la 
suite modèle « bêta » - Tableau 12) par une fonction bêta décrite au Chapitre 2 et Etude com-
plémentaire 1 (Graux, 2010) et adaptée à STICS (Équation 31). L’implémentation de cette fonc-
tion a nécessité l’introduction de deux nouveaux paramètres : un paramètre de forme q et un 
paramètre de taux de développement de référence Rref à la température de 20°C. Une disconti-
nuité est supposée intervenir à 0°C, température de gel. Rref a été considérée égale à la valeur à 
20°C de la fonction linéaire du modèle de référence (17°C pour la luzerne et 20°C pour la fé-
tuque). Contrairement au modèle de référence, et en s’appuyant sur les conclusions du Chapitre 
2, les réponses de la croissance foliaire et du développement ont été supposées coordonnées et 
une unique réponse a été utilisée pour les deux processus. L’ensemble des paramètres est résu-
mé dans le Tableau 13.  

Pour TCULT ≤ 0 et si TCMIN ≤ 0: tempeff = 0 

Pour 0°C < TCULT < TCXSTOP si TCMIN ≤ 0, sinon pour TCMIN < TCULT < TCXSTOP :

 
Pour TCULT ≥ TCXSTOP : tempeff = 0 

Avec :    Eq. 31 

 

B—Le modèle « bêta horaire » 

Cette troisième version du modèle testée utilise la même fonction de réponse « bêta » que 
précédemment décrite. Toutefois, le pas de temps horaire, intégré initialement dans le modèle 
uniquement pour le processus de débourrement, a été adapté au calcul du cumul de degrés jours 
efficaces au développement et à la croissance foliaire. La température de culture journalière effi-
cace résulte de la moyenne arithmétique des 24 températures de culture horaires efficaces. Les 
températures horaires sont reconstituées par interpolations linéaires (fonction cal-
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 Figure ͛͝ - Prise en compte de l’efet du CO͚ au travers de deux correctifs empiriques :  fȋCO͚ȌRUE est 
appliqué sur l’eicience de conversion du rayonnement intercepté en biomasse ȋEquation ͚͛Ȍ et  fȋCO͚Ȍstomate 
est appliqué à la résistance stomatique ȋrcȌ pour rendre compte de la fermeture des stomates aux hautes 
concentrations en CO͚ atmosphérique ȋEquation ͛͛Ȍ. 



 

 

cul_TemperatureHoraires, Équation 3) à partir de la température minimale de culture au jour j et 
j+1 (tcultmin et tcultmin_demain respectivement, considérée comme égale à la température de l’air 
minimale) et de la température maximale de culture au jour j (tcultmax, Équation 22). La tempé-
rature la plus froide de la journée est atteinte à 00h et la plus chaude à 12h. 

3—Nouveaux formalismes activés communs aux trois mo-
dèles 

A—Prise en compte de l’effet du CO2 

a—Effet du CO2 sur la croissance en biomasse 

    Le formalisme choisi dans le modèle STICS pour rendre compte de l’effet de la con-
centration en CO2 (notée [CO2]) sur la croissance en biomasse a été adapté de Stockle et 
al., 1992. Après activation de l’effet du CO2 (fichier « station », passage du codeclichange de 1 à 2), 
un effet correctif empirique f(CO2)RUE est appliqué sur l’efficience de conversion du rayonne-
ment intercepté en biomasse (epsib - Équation 32 et Figure 53). La valeur du paramètre αCOϮ va-
rie selon le métabolisme d’assimilation du carbone de l’espèce considérée (autour de 1.1 pour 
les espèces en C4 et de 1.2 pour les espèces en C3). 

 

  

   Eq. 32 

b—Effet du CO2 sur le bilan hydrique  

Outre l’effet positif sur la photosynthèse, une augmentation des teneurs en CO2 atmos-
phérique induit également une fermeture des stomates et réduit la transpiration. Cet effet 
est implémenté dans STICS à partir des approches de Shuttleworh et Wallace (1985), Idso 
(1991) et Stockle et al. (1992). Après activation de l’effet du CO2 (fichier « station », passage du 
codeclichange de 1 à 2), modification du calcul de l’ETP (passage du codeetp à 3) et l’activation du 
calcul des besoins en eau par l’approche « résistive » (fichier « plante », passage du codebeso de 1 à 
2), un effet correctif empirique f(CO2)stomate est appliqué la résistance stomatique (rc) pour rendre 
compte de la fermeture des stomates aux hautes concentrations en CO2 atmosphérique. L’utili-
sation de l’effet sur l’efficience de conversion f(CO2)RUE (Équation 32) dans le calcul du f(CO2)

stomate (Équation 33) permet d’introduire une distinction entre les espèces en C3 et en C4. 

 

  Eq. 33 

 

82 

Chapitre 5 



 

 

 



 

 

B—Adaptation à long terme des micro-organismes du sol 

L’adaptation des micro-organismes du sol à une ambiance édaphique plus chaude permise 
grâce à une modification des courbes de réponse à la température de la décomposition et de la 
minéralisation de la matière organique et de la dénitrification/nitrification est une option pos-
sible dans STICS. Cette modification se traduit vers un décalage des températures cardinales 
vers des températures plus ou moins élevées suivant l’ambiance thermique moyenne 
(param_tmoy_histo) subit par le sol sur une période définie par l’utilisateur (periode_adapt_CC ou 
de l’année an_debut_serie_histo à l’année an_fin_serie_histo). Cette adaptation n’a cependant pas 
été activée dans notre étude (code_adapt_MO_CC = 2, code_adaptCC_miner = 2, 
code_adaptCC_denit = 2, code_adaptCC_nit = 2). 

 4—Re-calibration et évaluation des différents modèles 

Du fait des paramétrages utilisés pour les réponses à la température, les valeurs de tempé-
rature efficaces prédites par les différents modèles sont très proches pour la gamme de tempé-
ratures moyennes journalières 5-23°C disponible dans la base de données de calibration utilisée 
(Chapitre 4, Tableau 8). De ce fait nous, nous avons considéré qu’il n’était pas nécessaire de re-
calibrer l’ensemble des paramètres pour chaque version du modèle. Les paramètres décrits au 
Chapitre 4 ont été réutilisés. Par ailleurs, la base IDE-STICS comportant uniquement des ob-
servations à CO2 ambiant, le paramétrage des réponses au CO2 a été repris de données de la 
littérature (Brisson et Levrault, 2010). Une comparaison des modèles par rapports aux observa-
tions de la base a cependant été réalisée pour i) vérifier qu’aucune régression des prédictions en 
climat actuel n’était observée et ii) analyser d’éventuels effets positifs par rapport à la saisonnali-
té des prédictions.  

5—Obtention de séries climatiques au pas de temps journa-
lier 

A—Méthode 

Pour obtenir des séries climatiques journalières, deux étapes ont été nécessaires (Brisson 
et Levrault, 2010) : la première étape est la production de données climatiques futures (les pro-
jections) simulées par un ensemble de modèles climatiques globaux de grandes échelles (maille 
entre 150 et 300 kilomètres) en fonction de plusieurs scénarios d’émission anthropiques. Les 
mêmes séries climatiques que le projet CLIMATOR (Brisson et Levrault, 2010) ont été utilisées. 
Ces scénarios d’émission anthropiques sont basés sur ceux proposés par le GIEC en 2007 pour 
le XXIième siècle (I.P.C.C., 2007). Le scénario médian A1B a été retenu pour l’étude. Il pro-
pose un réchauffement moyen sur la France de l’ordre de +2°C en 2050 et +3.2°C en 2100 
avec des incertitudes respectives de [1.4 – 2.6°C] et [1.9 – 4.2°C] déterminées par les résultats 
de plusieurs modèles climatiques  (correspondant aux quantiles 10 à 90% de la distribution des 
modèles climatiques). La deuxième étape est la régionalisation de ces données climatiques. On 
parle aussi de désagrégation ou de descente d’échelle. Il s’agit d’affiner spatialement (maille 
entre 25 et 50 kilomètres) les données climatiques en essayant de prendre en compte les hétéro-
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Figure ͜͝ - Evolution des températures ȋ°CȌ moyennes journalières ȋtraits pleinsȌ et les extrêmes 
journaliers ȋpointsȌ pour le passé proche ȋ͙͘͟͡-͚͘͘͘, vertȌ, le futur proche ȋ͚͚͘͘-͚͘͘͝, orangeȌ et le futur 
lointain ȋ͚͘͘͟-͚͙͘͘, rougeȌ pour Avignon ȋAȌ et pour Lusignan ȋBȌ. 

Figure ͝͝ - Evolution des précipitations mensuelles moyennes ȋmmȌ entre le passé proche ȋ͙͘͟͡-

͚͘͘͘, vertȌ, le futur proche ȋ͚͚͘͘-͚͘͘͝, orangeȌ et le futur lointain ȋ͚͘͘͟-͚͙͘͘, rougeȌ pour Avignon ȋAȌ et 
pour Lusignan ȋBȌ. 



 

 

généités spatiales non ou mal résolues par les modèles climatiques globaux (relief, trait de côte, 
usage des sols). La méthode du « type de temps », décrites dans Brisson et Levrault (2010), 
couplée à une simulation du modèle ARPEGE de Météo-France a été utilisée dans notre étude 
pour obtenir les séries climatiques journalières à partir des projections issues du scénario A1B 
du GIEC. Cette méthode est basée sur des analogies entre situations synoptiques : deux situa-
tions synoptiques données (appelées « analogues ») doivent engendrer des effets locaux compa-
rables si elles sont suffisamment similaires. L’archive météorologique utilisée pour la circulation 
synoptique est la ré-analyse américaine NCEP (1958-2009). Les variables climatiques d’intérêt 
observées pour chacune des situations synoptiques analogiques sont également extraites des 
archives de mesures correspondantes.  

B—Les séries climatiques 

a—Température et précipitation 

Trois périodes, correspondant à celles utilisées dans le CLIMATOR (Brisson et Levrault, 
2010), ont été spécifiquement étudiées : une période de référence, 1970-2000, aussi appelée pas-
sé récent, et deux périodes futures 2020-2050 (le futur proche) et 2070-2100 (le futur lointain). 
Deux climats ont été considérés : le climat méditerranéen à Avignon et le climat tempéré à 
Lusignan. Les Figure 54 et Figure 55 donnent respectivement l’évolution des températures et 
des précipitations entre les trois périodes considérées à Avignon (A) et à Lusignan (B). Confor-
mément aux projections envisagées par les modèles climatiques globaux de grandes échelles 
basées sur le scénario A1B du GIEC (I.P.C.C., 2007), une hausse de la température est attendue 
sur l’ensemble de l’année. La hausse est plus marquée en été sur les deux sites. Celle-ci est cou-
plée à une diminution des précipitations estivales dès le futur proche (P-ETP passant de -
336mm en 1970-2000 à -401mm en 2070-2100 à Avignon, de 151mm à -326mm à Lusignan, 
Tableau 14). Une hausse des précipitations est cependant envisagée en automne et en hiver à 
Avignon dans un futur lointain. Celle-ci ne compensera pas le déficit estival, si bien qu’une di-
minution du P-ETP annuel est envisagé sur les deux sites (P-ETP passant de -336mm en 1970-
2000 à -401mm en 2070-2100 à Avignon, de 151mm à -326mm à Lusignan, Tableau 14). 

b—CO2 

La concentration en CO2 atmosphérique est déterminée à partir du scénario d’émission 
médian A1B du GIEC (I.P.C.C., 2007) suggérant une hausse continue de 310 ppm en 1950 jus-
qu’à 700 ppm en 2100 (Figure 56). Cette hausse est supposée similaire pour les deux sites.  

 6—Sorties examinées et critères d’évaluation 

A—Les sorties examinées 

Trois principales sorties intervenant dans l’élaboration du rendement d’une culture four-
ragère (i.e. biomasse aérienne) ont été caractérisées : le cumul de degrés-jours (SOMCOUR, °
C), l’indice de croissance foliaire (« leaf area index » ou LAI, m2.m-2) et l’accumulation de bio-
masse (matière sèche aérienne totale ou MASEC, t.ha-1). Chaque sortie a été moyennée de fa-
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1ère  

coupe 

2ème 

coupe 

3ème 

coupe 

4ème 

coupe 
Total 

A
vignon 

1970-2000 47 mm -72 mm -336mm 20mm -342mm 

2020-2050 12 mm -103mm -356mm 69mm -516mm 

2070-2100 -10mm -170mm -401mm 41mm -540mm 

L
usignan 

1970-2000 106mm -18mm -151mm 76mm 13mm 

2020-2050 122mm -72mm -233mm 54mm -129mm 

2070-2100 101mm -156mm -326mm 32mm -349mm 

Figure ͝͞ - Evolution de la concentration en C͚͘ atmosphérique pour les deux sites entre ͙͘͡͝ et 
͚͙͘͘ entre le passé proche ȋ͙͘͟͡-͚͘͘͘, vertȌ, le futur  proche ȋ͚͚͘͘-͚͘͘͝, orangeȌ et le futur lointain ȋ͚͘͘͟-

͚͙͘͘, rougeȌ. 

 Tableau ͙͜—Evolution des P-ETP pour les deux sites entre le passé proche ȋ͙͘͟͡-͚͘͘͘, vertȌ, le futur  
proche ȋ͚͚͘͘-͚͘͘͝, orangeȌ et le futur lointain ȋ͚͘͘͟-͚͙͘͘, rougeȌ. 



 

 

çon quotidienne sur l’ensemble de l’année sur les 31 années correspondant aux trois périodes : 
le passé récent 1970-2000, le futur proche 2020-2050 et le futur lointain 2070-2000. Les sorties 
sont présentées de façon journalière pour apprécier les variations tout au long de l’année 
(température efficace journalière °C.j-1, LAI m2.m-2.j-1 et matière sèche aérienne totale t.ha-1.j-1) 
ou cumulée pour apprécier le LAI ou le rendement à chaque coupe. Les différences entre mo-
dèles ont été analysées le jour de la coupe (LAI ou matière sèche aérienne récoltée) à l’aide 
d’une ANOVA (échantillon de 31 valeurs par variable). Les écarts journaliers entre modèles ont 
été appréciés à l’aide d’une différence des valeurs quotidiennes sur l’ensemble de l’année par 
rapport aux valeurs de référence du modèle « linéaire ». 

Les deux situations les plus extrêmes sont données en résultat, à savoir la moins stres-
sante d’un point de vue thermique avec la luzerne à Lusignan (température optimale élevée, cli-
mat océanique) et la plus stressante avec la fétuque à Avignon (température optimale basse, cli-
mat méditerranéen). Certaines situations intermédiaires sont données en annexe (fétuque à Lu-
signan et luzerne à Avignon). Afin de décorréler les effets thermiques et hydriques en période 
estivale, des simulations sous irrigation automatique ont été effectuées. Les résultats sont pré-
sentés pour le cas le plus extrême, la fétuque en climat méditerranéen. 

B—Evaluations et comparaisons des simulations 

L’évaluation de chaque version du modèle s’est appuyée sur le critère de la RMSE (Root 
Mean Squre Error, Equation 34) calculé sur chacune des sorties pour lesquelles des observa-
tions étaient disponibles. Des RMSE partielles, restreintes a une sous partie du jeu de donnée 
(situation irriguée/non irriguée ; différentes saisons) ont également été calculée.  

 

 Eq. 34 

Les comparaisons des sorties entre les différents modèles, pour détecter d’éventuelles dif-
férences entre les prédictions par rapport aux observations, ont été réalisées à partir d’analyses 
de covariances (ANCOVA).  
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 Figure ͟͝– Comparaison des observations et des simulations du Leaf Area )ndex ȋA, C et EȌ et de la matière sèche ȋB, 
D et FȌ de la fétuque pour le modèle « linéaire » ȋA et BȌ, « bêta » ȋC et DȌ et « bêta horaire » ȋE et FȌ. Les conditions irriguées 
sont indiquées en bleu, les conditions non irriguées sont indiquées en rouge. Les pousses de printemps sont indiquées par 
des triangles, d’été par des cercles et d’automne par des carrés. La droite de régression des simulations et ses caractéris-
tiques sont données en vert. 

Fétuque Linéaire Bêta Bêta horaire 

L
A

I 

RMSE totale 0.8 0.93 0.86 

RMSE irrigué 1.26 1.33 1.17 

RMSE non irrigué 0.58 0.73 0.71 

RMSE printemps 0.72 0.89 0.81 

RMSE été 0.94 1.02 0.91 

RMSE automne 0.50 0.75 0.80 

M
A

SE
C

 

RMSE totale 0.47 0.35 0.34 

RMSE irrigué 0.73 0.46 0.47 

RMSE non irrigué 0.32 0.28 0.29 

RMSE printemps 0.40 0.33 0.33 

RMSE été 0.56 0.37 0.37 

RMSE automne 0.26 0.30 0.30 

 Tableau ͙͝– Comparaison des RMSE totale et partielle pour le LA) et le MASEC, et pour les trois diférents modèles. 



 

 

III —Résultats 
1—Effets du choix du modèle sur les 
prédictions en climat actuel 

Les prédictions simulées par les trois versions du modèle 
sont globalement conformes aux observations en champs de la base de données de calibration 
des deux espèces (fétuque : Figure 57, luzerne : Annexe 14 et Annexe 15). Des RMSE totales 
légèrement plus faibles pour la matière sèche aérienne totale (Tableau 15 - fétuque, 0.34 à 0.47) 
et légèrement plus élevées pour le LAI (0.80 à 0.93 pour le LAI) sont reportées pour les mo-
dèles « bêta ». Les régressions linéaires ‘observés-simulés’ issues des différents modèles pour la 
fétuque et pour la luzerne ne sont pas significativement différentes (ANCOVA, p > 0.09), ex-
cepté pour entre le modèle « linéaire » (Figure 57A) et les modèles « bêtas » (Figure 57B et C) 
dans le cas de la fétuque (ANCOVA, P < 0.05). Pour les deux espèces, une meilleure prédiction 
a été constatée en été avec les modèles bêtas (RMSE partielles moins importantes, Annexe 15 et 
Tableau 15), mais une légère dégradation est constatée en hiver et automne . 

2—Impact des scénarios climatiques sur les prédictions de 
production fourragère par la version standard de STICS 
(modèle  « linéaire ») 

A—Scénario climatique actuel (1970-2000) 

La Figure 58 présente les deux situations les plus extrêmes à savoir la moins stressante 
avec la luzerne à Lusignan (température optimale élevée, climat océanique) et la plus stressante 
avec la fétuque à Avignon (température optimale plus basse, climat méditerranéen). Les situa-
tions intermédiaires sont données en Annexe 16 (fétuque à Lusignan et luzerne à Avignon). 
Pour un scénario climatique actuel (courbe verte, Figure 58 C et D, Annexe 16 C et D), un pic 
de production printanière, suivie d’une dépression estivale et d’une légère reprise autom-
nale, sont constatées pour les deux espèces. Cette saisonnalité est plus marquée en conditions 
méditerranéennes que tempérées, du fait d’une dépression de production estivale plus ac-
centuée. Au final, à Avignon, le pic de production printanier ne compense pas la dépression 
estivale résultant en un cumul de rendement annuel plus bas qu’à Lusignan (Tableau 16, 14.5 
contre 15.5 t.ha-1 pour la fétuque et 18 contre 20.5 t.ha-1 pour la luzerne). 

Des nuances dans la saisonnalité sont à apporter selon l’espèce. Le pic de production 
printanier est plus important pour la luzerne avec les modalités de fauches et de fertilisation 
retenues (il atteint 0.15 à 0.19 t.h-1.jour-1 suivant le climat avant la première coupe contre 0.12 à 
0.13 t.h-1.jour-1 pour la fétuque). La régularité de production est également meilleure chez cette 
espèce. En effet, la production estivale est systématiquement plus élevée pour la luzerne 
(environ 3 à 5 t.ha-1 suivant le climat contre 2 à 4 t.ha-1 pour la fétuque, courbe verte, Figure 58 
A et B, Annexe 16 A et B). Au final, la production annuelle est plus importante chez la luzerne 
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 Figure ͝͠ - Evolution saisonnière de la production de matière sèche ȋmoyenne sur ͛͘ ansȌ prédite par le modèle 
« linéaire » pour les trois périodes considérées ȋ͙͘͟͡-͚͘͘͘ en vert, ͚͚͘͘-͚͘͘͝ en orange et ͚͘͘͟-͚͙͘͘ en rougeȌ pour la 
fétuque à Avignon ȋA, C et EȌ et pour la luzerne à Lusignan ȋB, D et FȌ. La production est donnée en cumulée ȋA et BȌ, jour-
nalier ȋC et DȌ ou en journalier relatif par rapport à la période de référence ͙͘͟͡-͚͘͘͘ ȋE et FȌ. Les simulations sont réali-
sées à l’aide du modèle original ȋmodèle « linéaire »Ȍ. Les simulations pour la luzerne à Avignon et la fétuque à Lusignan 
sont données en Annexe ͙͞. 

Tableau ͙͞- Evolution de rendement annuel entre ͙͘͟͡-͚͘͘͘ ȋvertȌ et ͚͘͘͟-͚͙͘͘ ȋrougeȌ pour les deux sites / deux espèces 

  
Fétuque Luzerne 

1970-2000 2070-2100 1970-2000 2070-2100 

Avignon 14.5 t.ha-1 14.5 t.ha-1 18 t.ha-1 20 t.ha-1 

Lusignan 15.5 t.ha-1 15 t.ha-1 20.5 t.ha-1 22 t.ha-1 



 

 

avec 18 à 20.5 t.ha-1 contre 14.5 à 15.5 t.ha-1 pour la fétuque (Tableau 16).  

B—Scénarios climatiques futurs (2020-2050 et 2070-2100) 

Pour les scénarios climatiques futurs (courbe orange et courbe rouge), une nette modifi-
cation de la répartition de la production au cours de l’année est prédite (Figure 58 A et B, 
Annexe 16 A et B). Une hausse de la production hivernale et printanière est observée. Celle
-ci est suivie d’une dépression hivernale encore plus marquée si bien que les écarts inter-
saisonniers sont accentués.  

Des nuances sont observées selon l’espèce. La forte hausse du rendement de la première 
coupe compense le déficit estival pour la luzerne si bien que le rendement annuel augmente 
pour les deux sites (Tableau 16). Ce n’est pas le cas pour la fétuque où le rendement annuel 
reste stable voire en légère baisse (15 t.ha-1 en 2070-2100 à Lusignan contre 15.5 t.ha-1 en 1970-
2000).  

Des différences sont également notées entre climat. L’effet bénéfique du changement cli-
matique s’observe jusqu’en avril à Avignon et se prolonge jusqu’en mai à Lusignan (Figure 58 E 
et F). La modification de la production estivale à Avignon, déjà bien basse en climat actuel, est 
moindre qu’à Lusignan pour les deux espèces en climats futurs (Figure 58 A et B). 
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 Figure ͝͡ – Evolution des températures eicaces au développement et à la croissance foliaire ȋmoyenne sur ͛͘ ansȌ au 
cours de l’année sur les périodes ͙͘͟͡-͚͘͘͘ ȋvertsȌ ͚͘͘͟-͚͙͘͘ ȋrougesȌ pour la luzerne à Lusignan ȋA, C et EȌ et Fétuque à Avignon 
ȋB, D et FȌ pour les trois versions du modèle ȋ« linéaire « A et B, « bêta » C et D, « bêta horaire » E et FȌ. Les simulations pour la lu-
zerne à Avignon et la fétuque à Lusignan sont données en Annexe ͙͟. 

Figure ͘͞- Modiication des températures eicaces au développement et à la croissance foliaire ȋmoyenne sur ͛͘ ansȌ liée  au chan-
gement du formalisme de réponse à la température ȋmodèle « bêta » pour A et B ; modèle « bêta horaire » pour C et DȌ pour la 
fétuque à Avignon ȋA et CȌ et la luzerne à Lusignan ȋB et DȌ. Le modèle « linéaire » est pris comme modèle de référence. Les trois 
périodes ont été simulées sans irrigation : ͙͘͟͡-͚͘͘͘ en vert, ͚͚͘͘-͚͘͘͝ en orange et ͚͘͘͟-͚͙͘͘ en rouge. Les simulations pour la 
luzerne à Avignon et la fétuque à Lusignan sont données en Annexe ͙͠. 



 

 

3—Effet du choix du modèle sur les prédictions en climat 
futur  

A—Impact sur le cumul de températures efficaces 

La Figure 59 présente les températures efficaces journalières prédites par les trois modèles 
dans deux cas extrêmes parmi les situations étudiées (luzerne à Lusignan et fétuque à Avignon). 
La Figure 60 présente les différences journalières de températures efficaces constatée entre le 
modèle « linéaire » et les modèles « bêta ». Les situations intermédiaires sont données en An-
nexe 17 et Annexe 18 (fétuque à Lusignan et luzerne à Avignon). 

Pour un scénario climatique actuel (courbes vertes), le choix du modèle n’a pas les mêmes 
conséquences sur les températures efficaces journalières selon l’espèce. Pour la luzerne (Figure 
60 A et C et Annexe 18 A et C), la différence reste modérée et positive toute l’année, mais est 
plus ou moins accentuée suivant les saisons : le modèle « linéaire » cumule plus de degrés-jours 
particulièrement en été. L’utilisation d’un pas de temps horaire avec la fonction « bêta horaire » 
a peu d’impact sur le cumul de degré-jours efficaces pour cette espèce. Pour la fétuque en re-
vanche, la différence entre modèles peut être marquée dès le climat actuel (jusqu’à 6°C efficaces 
de différence à Avignon). Ces écarts sont négatifs d’octobre à avril: les modèles « bêta » cumu-
lent plus de degrés-jours. Ils peuvent être positifs (Avignon) ou négatifs (Lusignan) selon le scé-
nario climatique durant la saison estivale. Pour les deux espèces, les différences saisonnières es-
tivales sont accentuées en climat méditerranéen. L’utilisation du modèle « bêta horaire » (i.e. 
d’un pas d’intégration des effets court) accentue ces différences estivales par rapport au 
modèle « bêta ».  

Pour les scénarios climatiques futurs (courbes oranges et rouges), une très forte accen-
tuation des différences de températures efficaces estivales est constatée entre le modèle 
« linéaire » et le modèle « bêta » pour la fétuque (Figure 60 B et Annexe 18  B), mais beau-
coup moins pour la luzerne (Figure 60 C et Annexe 18 C). Pour la fétuque les écarts entre 
modèles, faibles dans la période estivale en climat tempéré actuel, deviennent marqués dans le 
futur, tandis que les écarts en automne/hivers se réduisent. A l’inverse, en climat méditerra-
néen, les écarts estivaux déjà forts en période actuelle se réduisent dans le futur.  

Le modèle « bêta horaire » présente de manière générale des écarts estivaux qui se se creu-
sent par rapport aux modèles « bêta » et « linéaire », particulièrement pour un scénario clima-
tique lointain (2070-2100). Des écarts estivaux de de 2 à 5°C entre le modèle linéaire à pas 
de temps journalier et celui non-linéaire à pas de temps horaire (Figure 59 B et C, courbes 
rouges) sont prédits pour la luzerne. Notons que les différences entre modèles, inexistantes 
pour la luzerne avec le modèle « bêta », deviennent légèrement plus marquées avec le modèle 
« bêta horaire » dans le futur lointain.   
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Figure ͙͞ - Evolution du Leaf Area )ndex ȋm².m-², moyenne sur ͛͘ ansȌ du modèle « linéaire » et « bêta » ȋA et BȌ ou « bêta 
horaire » ȋC et DȌ sur deux périodes ȋ͙͘͟͡-͚͘͘͘, verts ; ͚͘͘͟-͚͙͘͘, rougesȌ de la fétuque à Avignon ȋA et CȌ et de la luzerne à 
Lusignan ȋB et DȌ.  

Figure ͚͞ - Diférence de dynamique foliaire ȋmoyenne sur ͛͘ ansȌ liée au changement du formalisme de réponse à la tem-
pérature ȋmodèle « bêta » pour A et B ; modèle « bêta horaire » pour C et DȌ pour une fétuque à Avignon ȋA et CȌ et une lu-
zerne à Lusignan ȋB et DȌ. Le modèle « linéaire » est pris comme modèle de référence. Les trois périodes ont été simulées 
sans irrigation : ͙͘͟͡-͚͘͘͘ en vert, ͚͚͘͘-͚͘͘͝ en orange et ͚͘͘͟-͚͙͘͘ en rouge.  



 

 

B—Impact sur la mise en place de la surface foliaire et l’inter-
ception du rayonnement 

La mise en place de la surface foliaire est directement pilotée par le cumul de tempéra-
tures efficaces dans STICS (Figure 37). La comparaison des dynamiques de LAI simulées par 
les trois modèles dans deux cas extrêmes parmi les situations étudiées est présentée en Figure 
61 et Figure 62. Dans un climat présent, une faible différence entre le modèle « linéaire » et les 
modèles « bêta » est visible pour la fétuque (Figure 61 B et D, Figure 62 B et D, courbes vertes), 
mais uniquement avant la 1ère coupe (début printemps) et après la 3ème coupe 
(automne). La croissance foliaire simulée par le modèle « bêta » est plus importante à ces pé-
riodes. En ce qui concerne la luzerne (Figure 61 A et C, Figure 62 A et C), les différences entre 
modèles sont faibles. Une légère différence est visible avant la 1ère coupe (début printemps), 
où le modèle « bêta » conduit a une mise en place plus faible de surface foliaire. Aucune diffé-
rence n’est visible en période estivale pour les deux espèces (Figure 62, différence oscillant 
autour de 0) si bien que les surfaces foliaires simulées par les différents modèles sont générale-
ment très proches de la fin de printemps au début d’automne (Figure 61). Les prédictions 
du modèle « bêta horaire » ne se distinguent que très peu de celle du modèle « bêta » pour les 
deux espèces. Dans tous les cas,  les différences de LAI prédites à la récolte sont très mo-
dérées en climat présent et ne dépassent généralement pas 0.5 m².m-² (Figure 61), avec des 
conséquences limitées pour l’interception du rayonnement étant donné les gammes de LAI 
considérées (3 à 7, proches d’une interception totale, Figure 39).  

Les différences entre modèles restent également modérées pour des scénarios clima-
tiques futurs (généralement moins de 0.5 m².m-² aux dates de fauche, Figure 61 – courbes 
rouges). Pour la fétuque, les différences entre le modèle « linéaire » et les modèles « bêta » sont 
légèrement plus faibles avant la première coupe dans le futur qu’en climat actuel (Figure 62 B et 
D - courbe rouge plus proche de 0). Pour la luzerne, les différences de LAI prédites restent 
faibles mais sont un peu accentuées avant la 1ère coupe et réduites entre la 1ère et la 2ème coupe 
(Figure 62 A et C) en climats futurs.  
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 Figure ͛͞ - Evolution du cumul de matière sèche ȋtonne/hectare, moyenne sur ͛͘ ansȌ du modèle « linéaire » et 
« bêta » ȋA et BȌ ou « bêta horaire » ȋC et DȌ sur deux périodes ȋ͙͘͟͡-͚͘͘͘, verts ; ͚͘͘͟-͚͙͘͘, rougesȌ de la fétuque à Avignon ȋA 
et CȌ et de la luzerne à Lusignan ȋB et DȌ.  

Figure ͜͞ - Diférence de production de matière sèche journalière ȋmoyenne sur ͛͘ ansȌ liée au changement du formalisme de 
réponse à la température ȋmodèle « bêta » pour A et B ; modèle « bêta horaire » pour C et DȌ pour une fétuque à Avignon ȋA et 
CȌ et une luzerne à Lusignan ȋB et DȌ. Le modèle « linéaire » est pris comme modèle de référence. Les trois périodes ont été si-
mulées sans irrigation : ͙͘͟͡-͚͘͘͘ en vert, ͚͚͘͘-͚͘͘͝ en orange et ͚͘͘͟-͚͙͘͘ en rouge.  



 

 

C—Impact sur la production fourragère 

La comparaison des dynamiques de production de biomasse aérienne par les trois mo-
dèles dans deux cas extrêmes parmi les situations étudiées est présentée en Figure 63. Dans un 
climat actuel, de façon générale, les écarts de prédiction de production fourragère entre 
modèles sont faibles, aussi bien pour la luzerne que pour la fétuque (Figure 63 A et B). 
Les écarts les plus importants concernent la fétuque au printemps (Figure 64 B et D), où une 
différence significative entre le modèle « linéaire » et les modèles « bêta » est visible avant la 
1ère coupe. Cette différence est observée pour les trois scénarios climatiques. La production de 
biomasse aérienne simulée par les modèles « bêta » est plus importante à la sortie de l’hiver jus-
qu’à mi-mars. La tendance devient progressivement jusqu’à la première coupe. Cette différence 
reste cependant faible (<0.1 t.h-1 à la 1ère fauche). En ce qui concerne la luzerne (Figure 63 B et 
D, Figure 64 B et D), on observe aucunes différences significatives (<0.01 t.h-1.j-1  avant la 
1ère coupe et juste après les 2ème et 3ème coupes en climat présent).  

Aucune divergence notable entre les prédictions des modèles n’est visible pour les scéna-
rios climatiques futurs pour les deux espèces. Les cumuls de matière sèche simulées par les dif-
férents modèles restent très proches tout au long de l’année (Figure 63 C et D) et reflètent 
les différences entre modèles déjà notées dans un climat présent. L’écart de production printa-
nière observé chez la fétuque tend à se réduire dans les scénarios futurs. 

4—Interaction avec la contrainte hydrique : prédictions ef-
fectuées sous irrigation 

Pour les simulations sans irrigation discutées jusqu’à présent, une tendance à l’accentua-
tion des stress hydriques estivaux (TURFAC proche de 0) est observée pour les deux sites 
(Figure 65A et B). Pour les scénarios climatiques futurs, les périodes de contrainte apparaissent 
plus tôt au printemps et se prolongent plus tard en automne. Ils sont plus intenses en été. Des 
précipitations prédites plus abondantes font exception à Lusignan en septembre. Ces périodes 
de stress fort coïncident avec les périodes de température élevées et production fourragère 
faible. Afin de déconvoluer les effets thermiques et hydrique en période estivale, des simula-
tions sous irrigation automatique ont été effectuées (Figure 65C et D).  

Les Figure 66 et Figure 67 présentent les résultats pour la fétuque en zone méditerra-
néenne, situation pour laquelle les différences de prédiction entre modèles sont les plus mar-
quées. Une modification des températures efficaces au développement et à la croissance foliaire 
est prédite en conditions irriguées par rapport aux conditions non irriguées (Figure 59 B et F, 
Figure 61 B et D, Figure 63 B et D). De juin à août, la différence de température efficaces 
entre modèles est moins élevée pour l’ensemble des scénarios climatiques (non irrigué 
Figure 67 A et irrigué Figure 60 D). Les différences de températures efficaces observables dès la 
période 1970-2000 entre conditions irriguées et non irriguées sont à rapprocher de températures 
de culture prédites plus basses sous irrigation.  

Les différences de température efficaces entre modèles se traduisent par une différence 
notable dans la mise en place du LAI (jusqu’à 0.75 m².m-² aux dates de fauche) en conditions 
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 Figure ͞͞—Evolution des températures eicaces journalières ȋA et B, °CȌ entre les trois périodes ȋpassé proche, ͙͘͟͡-͚͘͘͘, 
vert ; futur proche, ͚͚͘͘-͚͘͘͝, orange ; futur lointain, ͚͘͘͟-͚͙͘͘, rougeȌ en conditions irriguées pour une fétuque en climat médi-
terranéen avec le modèle « linéaire » ȋAȌ et « bêta horaire » ȋBȌ. Evolution de l’indice foliaire ȋC et D, m͚.m-͚Ȍ entre les trois modèles 
ȋ« linéaire », «bêta »,  «bêta  horaire »Ȍ en conditions irriguées pour une fétuque en climat méditerranéen avec pour un scénario 
correspondant au passé proche ȋ͙͘͟͡-͚͘͘͘, vert, CȌ ou futur lointain ȋ͚͘͘͟-͚͙͘͘, rouge, DȌ. Evolution du cumul de matière sèche 
aérienne ȋE et F, t.ha-͙Ȍ entre les trois modèles ȋ« linéaire », «bêta »,  «bêta  horaire »Ȍ en conditions irriguées pour une fétuque en 
climat méditerranéen avec pour un scénario correspondant au passé proche ȋ͙͘͟͡-͚͘͘͘, vert, EȌ ou futur lointain ȋ͚͘͘͟-͚͙͘͘, 
rouge, FȌ. 

 Figure ͞͝—Stress hydrique ȋTURFAC, sans dimensionȌ en condition non irriguée ȋA et BȌ et irriguée ȋC et DȌ pour une lu-
zerne à Lusignan ȋA et CȌ et une fétuque à Avignon ȋB et DȌ selon diférents scénarios climatiques : passé proche ͙͘͟͡-͚͘͘͘ ȋvertȌ, 
futur proche ͚͚͘͘-͚͘͘͝ ȋorangeȌ et futur lointain ͚͘͘͟-͚͙͘͘ ȋrougeȌ. 



 

 

irriguées au printemps et en été (Figure 67 B). Cette différence de LAI entre modèles est 
plus importante qu’en conditions non irriguées (Figure 62 D) malgré des différences de 
températures efficaces entre modèles plus faibles. Les différences de croissance foliaires 
journalières entre les deux modèles (Figure 67 B) suivent le même patron que celles simulées 
pour les différences de températures efficaces tout au long de l’année (Figure 67 A).  

En termes de production fourragère, les différences de prédiction entre modèles en ab-
sence de contrainte hydrique (Figure 67 C) restent tout aussi faibles qu’en conditions non irri-
guée (Figure 64 D). Les différences de LAI relevées ne se traduisent pas significativement en 
terme de production de matière sèche. 

 

 

 
 

 Figure ͟͞—Diférence de cumul de température eicaces ȋAȌ, d’indice foliaire ȋBȌ et de production de matière sèche jour-
nalière ȋCȌ liée au changement du formalisme de réponse à la température du modèle « linéaire » au modèle « bêta horaire » pour 
une fétuque en climat méditerranéen en conditions irriguées. Le modèle « linéaire » est pris comme modèle de référence. Les 
trois périodes simulées : ͙͘͟͡-͚͘͘͘ en vert, ͚͚͘͘-͚͘͘͝ en orange et ͚͘͘͟-͚͙͘͘ en rouge.  
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IV —Discussion  
1—Des prédictions du modèle linéaire 
globalement conformes à la littérature, 
dans le présent comme dans le futur  

Les simulations obtenues à partir du modèle linéaire en scénario climatique actuel mon-
trent une saisonnalité importante de la production de matière sèche et des niveaux de produc-
tion en cohérence avec les différents reports de la littérature (Figure 58 et Annexe x, Ruget, 
Brisson et Levrault, 2010). Une plus grande régularité de production des légumineuses (luzerne) 
est bien prédite par rapport aux graminées (fétuque). La saisonnalité est plus marquée en zone 
méditerranéenne (Avignon), qu’en zone tempérée (Lusignan) où l’hiver est plus doux et les pré-
cipitations non limitantes (P-ETP = 47 mm) aboutissent à des stress hydriques estivaux moins 
marqués.  

Pour l’ensemble des simulations d’impacts du changement climatique effectuées à partir 
du modèle « linéaire » (climat méditerranéen ou tempéré ; fétuque ou luzerne ; Figure 58 et An-
nexe x), on retrouve les trois invariants sur la répartition annuelle de la production de matière 
sèche (Brisson et Levrault, 2010). Une évolution plus ou moins marquée ressort à divers degrés 
pour des scénarios climatiques futurs :  

• La hausse des températures moyennes (+2.5 à 3°C de température moyenne de l’air pour 
les deux sites de janvier à mars sur la période 2070-2100, Figure 54) couplée aux effets 
bénéfiques du CO2 sur la croissance en biomasse (600 à 700 ppm de CO2 sur la période 
2070-2100, Équation 32, Equation 33, Figure 53 et Figure 56) et à la présence eau dispo-
nible dans le sol (P-ETP > 100 mm pour Lusignan et proche de 0 pour Avignon, Tableau 
14) sont à l’origine de l’avance et de l’accentuation du pic de production printanière. 
Cette accentuation se fait jusqu’à ce que la disponibilité en eau du sol devienne limi-
tante pour la croissance, c’est-à-dire dès avril à Avignon et fin mai à Lusignan (P-ETP 
= -156 mm et -170 mm à Lusignan et Avignon respectivement en 2070-2100 dès la deu-
xième coupe).  

• L’arrivée plus précoce et l’accentuation des conditions estivales sèches (P-ETP de -326 et 
-401 mm à Lusignan et Avignon respectivement en 2070-2100 lors de la troisième coupe, 
Tableau 14) mais également le ralentissement du cumul de températures efficaces dû à des 
températures supra-optimales (Figure 59) sont à l’origine d’une accentuation du creux 
de production estival en zone tempérée malgré l’effet du CO2 bénéfique sur la résis-
tance stomatique. La production estivale étant déjà très basse en climat actuel, cette ten-
dance est nettement moins marquée à Avignon (P-ETP de -336 mm à Avignon en 1970-
2000 lors de la troisième coupe contre -151 mm à Lusignan, Tableau 14).  

• Le retour de conditions plus humides à partir de septembre (P-ETP > 0 sur les deux sites 
pour les trois périodes, Tableau 14), couplées à des températures plus douces (Figure 54) 
et à un effet bénéfique du CO2 sur la croissance en biomasse (Équation 32 et Figure 53) 
sont à l’origine d’une légère hausse de la production de matière sèche automnale et 
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Figure ͞͠ – Diférence de degrés-jours eicaces ȋ°CȌ entre le modèle « linéaire » et « bêta » pour la 
luzerne ȋAȌ et pour la fétuque ȋBȌ à partir des courbes de la Figure ͚͝. 



 

 

hivernale. Cependant, la production de surface foliaire ou de matière sèche étant parfois 
nulle en été sur la période 2070-2100, la 3ème coupe de l’année n’est parfois pas effectuée 
par le modèle (surface foliaire et/ou matière sèche inférieure au seuil minimal induisant la 
coupe : lairesiduel et msresiduel respectivement). Dans ce cas, les stades phénologiques et les 
indices de production de surface foliaire ne sont pas remis à zéro par la coupe et la cul-
ture atteint un stade d’arrêt de production de surface foliaire (stade LAX) dans l’automne 
qui peut être à l’origine d’une importante baisse de la production moyenne automnale 
prédite.  

Ces évolutions ont également été prédites dans plusieurs études précédentes (Soussana et 
Lemaire, 2007 ; Graux, 2011 ; Ruget et al., 2013), notamment sur la fétuque élevée et le ray 
grass anglais en climat océanique (Rennes) avec le même scénario d’émission médian A1B dans 
le projet CLIMATOR (Brisson et Levrault, 2010, Figure 6). Sur l’ensemble de l’année, ces trois 
principales variations de production contribuent à une augmentation de l’irrégularité saisonnière 
de la production (accentuation du problème de surproduction au printemps et de manque de 
fourrage en été). Les simulations montrent une compensation du déficit estival par la surpro-
duction printanière si bien que la production totale annuelle est stable voire en légère hausse. 
Ces tendances obtenues sont conformes aux simulations réalisées à l’aide du modèle STICS ou 
PASIM (+12 à + 22% pour la fétuque, Brisson et Levrault, 2010). Elles sont également con-
formes aux observations rapportées de différentes expérimentations, réalisées en condition na-
turelles et atmosphère enrichie en CO2 (entre +0 et +34 % pour le ray-grass, Lüscher et al., 
1998). Du fait de l’augmentation de l’irrégularité saisonnière, des adaptations des pratiques de 
gestion devront être envisagées tout au long de l’année (Soussana et al., 2002). 

 2—Des différences de températures efficaces prédites 
entre modèles, dans le présent comme dans le futur   

Pour un scénario climatique actuel, une modification du formalisme de réponse à la 
température a peu d’effet sur le cumul de température efficace lorsque le pas de temps 
d’intégration des effets de la température est journalier (différences entre le modèle 
« linéaire » et « bêta » majoritairement comprises entre -1 et 1°C pour l’ensemble des situations). 
La majorité de la gamme de température moyenne annuelle (1970-2000) pour le deux sites se 
situe entre 7 et 23°C, gamme au niveau de laquelle les modèles « linéaire » et « bêta » sont 
proches (Figure 52 et Figure 54). Le décalage des gammes de températures vers des tempéra-
tures plus élevées sur les périodes 2020-2050 et 2070-2100 engendre une accentuation des 
différences de températures efficaces entre les versions « linéaire » et « bêta » intégrées 
au pas de temps journalier (Figure 68). Avec une température optimale de développement 
plus basse, cette accentuation est d’autant plus importante pour la fétuque (jusqu’à 4°C de diffé-
rence en 2070-2100 en climat méditerranéen).  

Cependant, l’effet d’une modification du formalisme de réponse à la température 
sur le cumul de degrés jours devient importante dès le scénario climatique actuel lors-
que le pas de temps est horaire dans le cas de la fétuque (Tmin et Topt plus basses ; différence 
estivale entre le modèle « linéaire » et « bêta horaire » allant jusqu’à 5°C en climat actuel). Lors-
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que la température maximale journalière est supérieure à l’optimum, l’indice de développement 
et de croissance moyen journalier calculé à partir de la température moyenne journalière est plus 
élevé que celui calculé à partir de la moyenne des effets horaires de la température (Figure 48 – 
Porter et Semenov, 2005 ; Southworth et al., 2000). Ainsi, le passage au pas de temps horaire 
appliqué à la fonction « bêta » a tendance à accentuer l’effet de températures élevées par rapport 
au pas de temps journalier. Le décalage des gammes de températures vers des températures plus 
élevées sur les périodes 2020-2050 et 2070-2100 engendre une accentuation des différences 
entre les versions « linéaire » et « bêta horaire ». Cette différence accrue durant la saison 
estivale s’explique par une différence plus importante entre la courbe de réponse à la tempéra-
ture du modèle « linéaire » et celle du modèle « bêta » à partir des températures optimales de 
croissance et de développement (forte surestimation du modèle linéaire entre 24 et 32°C pour la 
luzerne, forte sous-estimation entre 27 et 36°C pour la fétuque ; Figure 68). L’utilisation d’un 
pas de temps adapté à la fonction de réponse à la température (ou inversement, d’un re-
paramétrage tenant compte des effets induits par le pas de temps d’intégration) est donc pri-
mordial (Southworth et al., 2000 ; Schär et al, 2004 ; Porter et Semenov, 2005) et ce dès le scé-
nario climatique actuel (pour les espèces ayant une température optimale de développement 
basse) et dès les scénarios climatiques futurs (pour les espèces ayant une température optimale 
de développement élevée). 

Les différences de températures efficaces prédites entre modèle sont fortement dépen-
dantes du paramétrage de courbe de réponse à la température (linéaire ou bêta). Le choix 
d’un paramétrage des températures cardinales de la courbe linéaire proche de celui obtenus par 
expérimentation pour la courbe bêta a abouti à des effets du changement du formalisme de ré-
ponse à la température faibles. Notre étude suggère au total qu’un paramétrage cohérent des 
réponses des plantes (paramètre/pas de temps) est sans doute plus important à considérer que 
le choix fin d’un formalisme particulier de réponse non-linéaire. 

Une calibration de chaque version du modèle n’a pas été effectuée dans cette étude, 
en partie du fait du manque de données observées au champ dans les gammes de température 
non linéaires. Nos résultats suggèrent que dès les conditions actuelles placent déjà les espèces 
dans des gammes de températures à effets non linéaires. L’ajout  d’observations en conditions 
pédoclimatiques méditerranéennes à la base de données de calibration devrait apporter une 
diversification importante des conditions thermiques et hydriques et aider à améliorer la calibra-
tion du modèle pour des conditions futures (Tableau 8). 

3—Cependant peu de répercussions sur les prédictions de 
production fourragères par les différents modèles testés 

Alors que les différences de températures efficaces cumulées par les différents modèles 
testés sont importantes, on n’observe que très peu de différences dans la production de 
matière sèche quel que soit l’espèce, le climat ou le scénario climatique. C’est paradoxalement 
au printemps et en été, alors que les différences de températures efficaces entre modèles sont 
maximales, qu’aucune différence de production de matière sèche n’est observée, même pour 
des scénarios climatiques futurs. En condition non irriguées, l’indice de stress hydrique 
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(compris entre 0 et 1 et multiplié à une fonction potentielle de croissance), très bas à cette pé-
riode notamment pour des scénarios climatiques futurs (Figure 65), réduit fortement les 
écarts de croissance foliaire et donc de croissance en biomasse entre les modèles. Pour 
s’affranchir du stress hydrique, les simulations effectuées en condition irriguées montrent des 
différences de LAI allant jusqu’à 0.75 m².m-² (Figure 66). Cependant, tout comme en condition 
non irriguées, aucune différence n’est observée dans le cumul de matière sèche. Le rayonne-
ment intercepté par l’appareil photosynthétique actif suit une loi de Beer Lambert à plateau en 
fonction du LAI. Une rapide saturation du rayonnement intercepté est constatée dès un 
LAI d’environ 2 m².m-² pour la luzerne et de 3 pour la fétuque (Figure 39). Seule une faible dif-
férence de production journalière est observée lors de la pousse de printemps (février et mars) 
ou après une coupe lorsque le LAI est bas. Ces différences ont cependant des conséquences 
limitées sur le cumul de matière sèche (Figure 61 et Figure 62 ). En conclusion, il y a peu d’ef-
fets d’une modification du formalisme de réponse à la température, ni du formalisme 
d’intégration de cette réponse (horaire/journalier) sur la production fourragère quel que 
soit le scénario climatique ou le climat. A la différence de nombreuses études sur les cul-
tures annuelles attestant d’une diminution du rendement en climat futur, notamment due à une 
forte sensibilité de la phase reproductive durant la mise en place des composante du rendement 
(Teixeira et al., 2013 ; Challinor et al., 2005 ; Deryng et al. 2014 ; Rezaei etal., 2015 ; Webber et 
al., 2015), les composantes du rendement fourrager sont peu altérées. Le rendement d’une prai-
rie s’apprécie par la biomasse aérienne totale produite, essentiellement en phase végétative de 
croissance, évitant ainsi les phases sensibles de mise en place du nombre de grains et de rem-
plissage sensibles chez les annuelles. 
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I —Bilan 
La thèse avait pour objectif général d’approfondir la compréhension de la réponse 
des espèces herbacées pérennes à une large gamme de températures de croissance et 
d’évaluer dans quelle mesure l’introduction de telles réponses dans un modèle de 
prairie pouvait contribuer à améliorer les projections effectuées pour des climats 

futurs. Deux espèces fourragères pérennes (luzerne et fétuque élevée), jusqu’ici moins bien ca-
ractérisées (Brown et al., 2005) que la plupart des espèces annuelles de grande culture (Porter et 
Semenov, 2005 ; Luo, 2011 ; Parent et Tardieu, 2012), ont fait l’objet de ce travail. Une dé-
marche expérimentale nous a permis d’investiguer en conditions contrôlées les effets de la tem-
pératures sur le développement, la croissance et l’assimilation nette des deux espèces pour des 
génotypes d’origine géographiques contrastées en phase végétative (Chapitres 2 et 3) La ré-
ponse de processus de la phase hétérotrophe de croissance, issu de la thèse de Ahmed (2015), 
ont également été intégrés à cette l’étude. Enfin , un volet de travail complémentaire de modéli-
sation, basé sur le modèle de culture STICS, a été réalisé. L’évaluation de la sensibilité du mo-
dèle au paramétrage des fonctions de réponse à la température et la hiérarchisation des para-
mètres de réponse a été réalisée dans un premier temps pour des conditions thermiques con-
trastées (Chapitre 4). L’impact d’amélioration de  la prise en compte des réponses sur une large 
gamme de température a ensuite été quantifiée pour des cultures fourragères simulées avec 
STICS (Chapitre 5).  Les conclusions tirées de ces travaux font ressortir un certain nombre d’ 
acquis listés ci-dessous. 

1—Conclusion 1 : Une variabilité intra-spécifique des ré-
ponses à la température limitée 

Parmi les connaissances principales apportées par la thèse, nous avons confirmé l’exis-
tence d’une hiérarchie forte entre les niveaux de variabilité génétique inter- et intra- 
spécifique de la réponse à la température (chapitre 2). Rejoignant des travaux précédents 
(Parent et Tardieu, 2012 ; Durr et al., 2015) des différences spécifiques fortes entre espèces ont 
été confirmées. Avec une température optimale autour de 28-29°C, la luzerne est mieux adaptée 
aux températures élevées que la fétuque (26-27°C), confirmant de précédentes valeurs de la lit-
térature (Wolf et al., 1979 ; Moot et al., 2011). A l’inverse, avec des température minimales net-
tement inférieures, la fétuque s’avèrent mieux adaptée aux contre-saisons. Les différences intra-
spécifiques de réponse à la température de la croissance et du développement n’étaient jusqu’à 
présent pas renseignées chez ces espèces. Les résultats de la thèse n’ont pas permis de 
mettre en évidence une variabilité intra-spécifique de la réponse à la température pour 
les processus de croissance et de développement. Ce résultat étend aux espèces herbacées 
pérennes de précédentes observations, obtenues par le biais de méta-analyses sur des annuelles 
issues de lignées tempérées et tropicales (Parent et al., 2010 ; Parent et Tardieu, 2012). De 
même, concernant la variabilité génétique de la réponse de la photosynthèse à la température, 
peu de différences ont pu être relevées entre les génotypes de luzerne d’origines méditerra-
néennes et tempérées étudiés (chapitre 3). Aucune différence n’a été observée ni dans les 
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réponses instantanées entre 5 et 35°C, ni dans l’acclimatation de l’optimum thermique 
de la photosynthèse à la température de croissance. Cette absence de variabilité de la ré-
ponse à la température pourrait être une des conséquences d’une uniformisation due à la sé-
lection variétale (Parent et Tardieu, 2012). Nos résultats ne confirment ainsi pas l’hypothèse 
émise par Cooper (1964) s’appuyant sur des différences de réponses à la température pour ex-
pliquer les différences en terme de saisonnalité de production des variétés d’origines médi-
terranéennes et tempérées (Volaire and Norton, 2006; Norton et al., 2006 ; Gastal et al., 2015). 
Notre étude s’étant limitée à l’étude de processus en phase végétative, elle n’intègre pas 
d’éventuelles différences de durée de phase phénologiques entre génotypes (Cooper et McWil-
liam, 1966 ; Groves, 1975 ; Aronson et al., 1992) et/ou d’évolution de la réponse à la tempéra-
ture après l’induction florale (Peacock, 1975; Parsons and Robson, 1980 ; Gastal et al., 1992). 
Le rôle de la photopériode dans ces différences saisonnières de production serait à préciser, 
d’autant plus qu’elle détermine, au même titre que la température, la durée de la phase végéta-
tive (Ellis et al., 1992 ; Cookson et al., 2007).  

Des différences intra-spécifiques ont toutefois été constatées aux températures élevées 
(>35°C) pour la photosynthèse, en lien avec la vitesse maximum de carboxylation de la Rubis-
co. Les génotypes d’origines méditerranéennes se sont montrés plus sensibles aux températures 
élevées que ce soit après une croissance continue à température élevée (effet « bleaching » plus 
marqué après une croissance à 35°C) ou lors de mesures transitoires à température élevée après 
une croissance à température inférieur à 30°C.  Une désactivation réversible de la Rubisco 
(Salvucci and Crafts-Brandner, 2004; Yamori et al., 2012) est suggérée par nos analyses aux 
hautes températures, pouvant résulter d’une réduction de l’activité de la Rubisco activase 
(Kurek et al., 2007; Sage et al., 2008; Kumar et al., 2009). Cette différence de sensibilité des sys-
tèmes photosynthétiques aux stress thermiques chauds n’explique à priori pas à elle seule la 
baisse de production estivale des génotypes d’origines méditerranéennes. Les différences au 
champs en conditions naturelles entre génotypes d’origines contrastées ont en effet été obser-
vée à des températures beaucoup plus basses (Volaire and Norton, 2006; Norton et al., 2006 ; 
Gastal et al., 2015).  

2—Conclusion 2 : Une variabilité des réponses entre pro-
cessus confirmée et mieux caractérisée 

Nous avons également montré que, malgré l’existence d’une variabilité de la réponse à 
la température selon les processus physiologiques en phase végétative, les différences 
restaient faibles pour beaucoup d’entre eux (développement, croissance foliaire, crois-
sance des radicules). Par contre, une dualité des réponses à la température a été mise en 
évidence entre, d’une part, la croissance de la tige / entre-nœuds / coléoptile  (fenêtres de crois-
sance Tmin-Tmax restreintes) et, d’autre part, la croissance des premiers organes (radicule) et la 
croissance et le développement foliaire (fenêtres de croissance Tmin-Tmax plus larges). Nos résul-
tats ne supportent donc pas l’hypothèse d’une coordination des réponses intégrées à la tempéra-
ture (chez le maïs – Warrington et Kanemasu, 1983 ; Ben Haj Salah, 1995 ; chez le kiwi – 
Streck, 2003 ; pour plusieurs annuelles – Parent et Tardieu, 2012), les réponses de certains pro-
cessus de croissance / développement se distinguant particulièrement aux températures ex-
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 Figure ͞͡—Superposition des réponses normalisées à ͚͘°C de la croissance foliaire, de la croissance de la tige et de 
l’assimilation  pour les populations (arpe et Barmed de luzerne ȋhautȌ ; de la croissance foliaire, de la croissance du coléop-
tile et de l’assimilation nette pour les populations Soni et Centurion de fétuque ȋbasȌ. 

 Figure ͞͡—Superposition  pour luzerne et fétuque réponse à la température. 
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trêmes (Tmin en particulier chez la luzerne).  

Ces résultats, sans remettre en cause l’intérêt des méta-analyses pour déterminer les opti-
mum thermiques de réponse à la température (Parent et Tardieu, 2012 ; Sanchez et al., 2014 ; 
Dürr et al., 2015), appellent toutefois à une vigilance particulière dans la sélection des données 
pour établir des réponses sur une gamme large de températures. L’agrégation de données nor-
malisées pour établir une réponse du développement par exemple, devrait éviter d’inclure des 
observations de croissance de tige, sous peine d’affecter fortement la valeur du paramètre Tmin, 
particulièrement sensible. Ces conclusions rejoignent de nombreuses études soulignant les diffé-
rences de sensibilités entre processus aux températures extrêmes comme par exemple la sensibi-
lité de processus impliqués dans la mise en place de composantes du rendement chez les an-
nuelles (Rezaei et al., 2015) ou la sensibilité des racines aux températures élevées et son rôle 
dans la réduction de la croissance aérienne (chez le blé, Kuroyanagi and Paulsen, 1988 ; chez les 
haricots, Udomprasert et al., 1995 ; chez le maïs, Caers et al., 1985) en témoignent les évolu-
tions d’allocation entre la partie aérienne et souterraine observées chez la fétuque élevée suivant 
une modification des conditions thermiques (Prud’Homme et al., 1993). 

Nos résultats confirment également qu’il existe de fortes différences de réponses entre les 
processus de croissance/développement et celui de la photosynthèse (Körner, 2006). Du fait 
d’une forte acclimatation, la réponse de l’assimilation nette à la température de croissance 
est beaucoup moins accentuée (Figure 69). Le maintien d’une assimilation nette élevée a 
été observé sur une gamme de température allant de 10 à 30°C. La courbe de l’assimilation 
nette donc beaucoup plus aplatie que celles relatives à la croissance et au développement.  

Une modification du partionnement de l’azote au sein des différentes voies de la pho-
tosynthèse, à l’origine une évolution du point de co-limitation de l’assimilation nette par la 
voie de carboxylation ou celle de la régénération du RuPB (Onoda et al., 2005; Yamori et al., 
2010), a été mise en cause dans ce décalage de l’optimum. Cette capacité d’acclimatation, déjà 
explorée pour de nombreuses espèce en C3 (héliotrope de Curaçao - Mooney, 1980; huit herba-
cées pérennes - Bunce, 2000; blé - Yamasaki et al., 2002; épinard - Yamori et al., 2005), est re-
marquable pour la luzerne puisqu’elle couvre l’ensemble de la gamme définie par Yamori et al. 
(2014) pour les espèces en C3. Cette plasticité peut être mise en parallèle avec la vaste gamme de 
températures aux quelles font face les espèces herbacées comme la luzerne tout au long de l’an-
née, en leur différentes zones géographiques de culture. Des stress thermiques irréversibles 
endommageant l’appareil photosynthétique aux températures de croissance extrêmes 
(photo-inhibition aux basses températures – Jones et Kok, 1966 a, b ; « bleaching » aux tempé-
ratures élevées – Feierabend and Mikus, 1977; Dhir eta al., 2011) expliquent la chute du taux 
maximum de l’assimilation nette est observée à 5 et 35°C pour les deux espèces (Figure 69).  

3—Conclusion 3 : Un impact des températures supra-
optimales sur le développement accru dans le futur 

Les chapitres 2, 4 et 5 ont également permis de mettre en évidence l’évolution de la sensi-
bilité des prédictions de cumul de températures  efficaces selon les paramétrage et les conditions 
thermiques (climats actuels /futurs  ; région tempérée / méditerranéenne). Sans surprise, nos 
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analyses montrent une forte sensibilité aux paramètres de température minimale de déve-
loppement sur l’ensemble des saisons et pour l’ensemble des scénarios climatiques ce 
qui conforte de précédents travaux sur STICS (Ruget et al., 2002) et sur d’autres modèles de 
culture (Welch et al., 2010 ; Lui et al., 2014). Au-delà de ce constat, nos résultats mettent aussi 
en évidence l’importance que prend le paramétrage des températures optimales (et dans une 
moindre mesure maximales) en climat futur. L’exploration d’une nouvelle gamme de tempéra-
tures lors de scénarios climatiques futurs est à l’origine d’une redistribution des sensibilités 
relatives depuis les paramètres de températures minimales vers ceux correspondant aux 
températures optimales du printemps à l’automne. Ce résultat s’observe pour les deux es-
pèces étudiées, mais s’exprime de façon plus prononcée chez la fétuque qui a un optimum de 
température plus bas. Il explique aussi le peu d’importance accordée jusqu’à présent aux effets 
des températures optimales et supra-optimales en climat tempéré actuel, et pourquoi la gamme 
souvent restreinte sur laquelle s’est opéré le paramétrage des réponses a jusque là fonctionné (5-
25°C, Garcia-Huidobro et al., 1982; Covell et al., 1986; Ellis et al., 1986; Gastal et al., 1992 ; 
Luo, 2011). Dans le futur toutefois, une bonne prédiction de l’avancée des stades phénolo-
giques nécessitera une bonne caractérisation des températures optimales.   

 

4—Conclusion 4 : Le choix de formalismes de réponse à la 
température cohérents est primordial  

 L’analyse d’impact des formalismes de réponse à la température (chapitre 5) a souli-
gné l’importance d’un pas de temps horaire dans le calcul des effets sur le développement 
lorsque les températures sont proches du minimum ou de l’optimum de croissance / dévelop-
pement. Plus que la forme de la réponse (bilinéaire ou bêta), c’est bien le pas d’intégration qui 
compte pour capter l’effet des températures extrêmes. L’évolution des sensibilités des tempéra-
tures optimales suggèrent qu’il sera nécessaire d’accorder plus d’importance à un calage 
précis des paramètres de températures optimales pour des climats plus chauds (Southworth et 
al., 2000 ; Challinor et al., 2005; Challinor et al., 2006 ; Zhang et al., 2008). Des paramétrages 
équivalents semblent cependant pouvoir être trouvés avec différentes formes de réponses non 
linéaires. L’avantage de modèles de type bêta pourrait être évalué pour les périodes hivernales. 
L’adaptation du pas de temps d’intégration  sera en revanche cruciale quelles que soit la 
forme des réponses (Southworth et al., 2000 ; Schär et al, 2004 ; Porter et Semenov, 2005). 

De la même façon, compte tenu de l’importance du phénomène d’acclimatation des ré-
ponses à la température de la photosynthèse (Chapitre 3), il semble difficilement tenable de 
ne considérer qu’une unique réponse à la température indépendante des conditions de 
croissance pour les modèles de photosynthèse foliaire utilisés pour des espèces herbacées 
pérennes (type Farqhar, e.g. PaSim). L’hypothèse d’une acclimatation totale n’apparaît pas si 
fausse, même si elle n’est probablement pas généralisable à toutes les espèces (Yamori et al. 
2011). Ainsi, l’hypothèse d’une croissance en biomasse indépendant de la température sur une 
large gamme (correspondant à un plateau de non réponse et une R.U.E. constante) semble co-
hérente avec l’acclimatation de l’assimilation nette observée chez la luzerne. En conséquence, 
un large plateau de conditions thermiques non stressantes pour la croissance en biomasse a été 

99 

Discussion générale 



 

 

 



 

 

conservé dans le modèle STICS. 

5—Conclusion 5 : Des effets directs probablement limités sur le 
rendement fourrager 

Contrairement aux effets sur le cumul de temps thermique et l’avancée de la phénologie, 
la modification du formalisme de réponse à la température n’a eu que très peu de conséquences 
sur les prédictions de surface foliaire et de production de matière sèche pour des scénarios cli-
matiques futurs. L’effet majoritaire d’autres stress conjoints (stress hydrique) durant les périodes 
de stress thermique, et une rapide saturation du rayonnement intercepté, ont réduit consi-
dérablement les écarts de croissance foliaire et d’accumulation de biomasse entre les modèles 
testés. L’utilisation répandue du modèle linéaire, simple et peu contraignant, semble 
donc sans conséquence pour des climats méditerranéens et tempérés actuels mais éga-
lement futurs pour des études de productions de biomasse prairiale. Pourtant, de nombreuses 
études sur les annuelles prédisent une diminution du rendement en climat futur, notamment 
due à une forte sensibilité aux épisodes de chaleur à certain stades clés du développement re-
producteur, phase déterminante dans l’élaboration du rendement en grains (Teixeira et al., 
2013 ; Challinor et al., 2005 ; Deryng et al. 2014 ; Rezaei etal., 2015 ; Webber et al., 2015). A la 
différence des annuelles, le rendement d’une prairie s’apprécie par la biomasse aérienne 
récoltée, évitant ainsi les phases sensibles de mise en place du nombre de grains et de 
leur remplissage. 

Il est à noter que le choix d’un paramétrage des températures cardinales proches 
entre les modèles linéaire et bêta a pu atténuer les conséquences du changement du 
formalisme. La prise en compte d’une température maximale de 30°C (au lieu de 40°C ici), ini-
tialement paramétrée dans STICS pour la luzerne (modèle linéaire), aurait considérablement 
accentuée les différences entre modèles. Notre étude ne prend également pas en compte la pos-
sibilité d’adaptation des pratiques des agriculteurs (travaux agricoles à dates fixes). Une multipli-
cation des coupes au printemps dans un climat chaud pourrait jouer sur l’effet de saturation de 
rayonnement intercepté. De plus, les modèles climatiques actuels ne permettent pas de prévoir 
de façon fiable les épisodes extrêmes tels que les canicules ou la répartition spatiale et tempo-
relle des pluies estivales. Il est envisageable de penser qu’elles auront un impact non négligeable 
sur la mortalité des prairies, due aux effets combinés des températures élevées et des séche-
resses (Brisson et Levrault, 2010). La prise en compte de la diminution de la vitesse de crois-
sance racinaire aux températures très élevées pourrait également avoir un impact significatif 
sur la reprise de la croissance végétative en automne après une canicule estivale prolongée.   
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II —Perspectives de recherche 
 Jusque-là peu explorée pour les espèces prairiales pérennes, la 
thèse a permis de caractériser la réponse à la température sur une large 
gamme de multiples processus relatifs au développement, à la croissance 
et à l’assimilation nette de la luzerne et de la fétuque. Cependant, en dé-

convoluant les effets des stress thermiques et hydriques, notre approche ne traite pas des consé-
quences de combinaisons de stress auxquels sont régulièrement exposées les plantes en 
champs (Rizhsky et al., 2004 ; Mittler et Blumwald, 2010 ; Atkinson et Urwin, 2012). Les efforts 
de recherche se sont jusqu’à présent majoritairement orientés vers l’étude spécifique d’un stress 
indépendamment des interactions possibles avec d’autres stress (Alexieva et al., 2003 ; Atkinson 
et Urwin, 2012). L’introduction d’un gradient de conditions hydriques ou la conduite d’une ex-
périmentation similaire à celle de la thèse en condition hydrique limitante en chambre de culture 
permettrait de combiner les stress auxquels sont régulièrement exposées les plantes en 
champs (Rizhsky et al., 2004 ; Mittler et Blumwald, 2010 ; Atkinson et Urwin, 2012). De nom-
breux auteurs suggèrent que l’effet d’une combinaison des stress ne peut être prédite par l’étude 
de chaque stress pris séparément (Rizhsy et al., 2004 ; Mittler et Blumwald, 2010 ; Atkinson et 
Urwin, 2012). En activant une réponse génétique spécifique et unique (Atkinson et Urwin, 
2012), chaque combinaison de stress doit être traitée comme un nouveau stress (Mittler, 2006). 
La conjonction d’un stress hydrique et thermique peut en particulier causer des dégâts dispro-
portionnés comparés à l’impact de chaque stress séparément (Keles and Oncel, 2002; Rizhsky 
et al., 2002; Mittler, 2006; Barnabas et al., 2008). L’équilibre entre l’ouverture de stomates pour 
diminuer la température de la feuille et la perte d’eau par transpiration lors d’une exposition à 
des températures élevées sans apport d’eau est un exemple parlant (Rizhsky et al., 2004). Les 
interactions entre stress peuvent également être bénéfiques comme par exemple l’exposition à 
un manque d’eau permet d’augmenter la résistance au froid chez les agrumes (Yelenovsy 1979a, 
b), le blé (Cloutier and Siminovitch 1982; Willemot and Pelletier 1979) ou le seigle (Siminovitch 
and Cloutier 1982). Bien que faible chez les espèces en C4 (Kim et al., 2007), les connaissances 
sur l’interaction entre les effets de la température et du CO2 sont également à approfondir chez 
les espèces en C3. La baisse de la conductance stomatique et de la transpiration à des niveaux 
élevés en CO2 pourraient contribuer à l’augmentation de la température foliaire (Bunce, 2004 ; 
Siebke et al., 2002  ; Kim et al., 2007) et donc à accentuer les effets de stress thermiques en scé-
nario climatique futur. D’autre part, les formalismes de fertilisation par de hautes concentra-
tions en CO2 implémentés dans les modèles actuels sont pour la plupart obsolètes (Long et al., 
2006). Des études impliquées dans le programme FACE (« Free-air concentration enrichment ») 
ont récemment permis de conduire des cultures en champs avec une forte concentration en 
CO2. Les premiers résultats montrent un effet de compensation des stress hydrique et ther-
mique du changement climatique par le CO2 deux fois moins importants qu’initialement suggé-
ré (Long et al., 2006  ; Roy et al., 2013). Avec le changement climatique en cours, de nouvelles 
combinaisons de stress biotiques ou abiotiques sont susceptibles de se produire (notamment 
thermiques, hydriques et fertilisation en CO2). La prise en compte des interactions entre stress 
dans les modèles de culture trouve donc encore plus son intérêt. Cependant, les possibilités 
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Figure 70—La courbe de réponse à la température de la croissance foliaire caractérisée 
dans le cadre de la thèse (trait noir) est cohérente les observations en champs de Gastal et al. 
(1992) (Figure 20) pour les repousses d’été et d’automne. 
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d’interaction de différents stress ne sont pas encore suffisamment prises en compte dans 
le modèle STICS (Brisson et al., 2008) et, plus généralement, dans beaucoup de modèles de cul-
ture (Atkinson et Urwin, 2012). Toujours concernant les stress, bien que les effets de tempéra-
ture gélives soient généralement implémentés, les effets non réversibles des températures 
extrêmes (« heat stress »), couplés ou non avec d’autres stress, ne sont également peu ou pas 
pris dans le modèle de culture (Moriondo et al., 2011 ; Eitzinger et al., 2013 ; Rezaei et al., 
2015). Par exemple, les formalismes liés à la mortalité estivale des espèces prairiales restent à 
améliorer et valider dans le modèle STICS (Ruget et al., 2009). Leurs implémentations pour-
raient avoir des conséquences non négligeables sur le rendement lors d’études enchaînant plu-
sieurs années de simulations. Le stress thermique peut également être à l’origine d’effets 
« bleaching » dont les causes sont encore méconnues (Williams et al., 1986 ; Dhir and Har-
kess, 2011), bien que rarement observés en champs du fait de conditions hydriques générale-
ment limitantes lorsque d’épisodes caniculaires. Les effets de « heat stress » sont également im-
portants pour les cultures annuelles lors de la mise en place des composantes du rendement lors 
de la floraison (nombre d’épi, nombre de grain, remplissage etc. ; Rezaei et al., 2015).  

De nouvelles expérimentations sont également à envisager pour caractériser la réponse 
de la respiration, connue pour sa forte capacité d’acclimatation chez les annuelles (Atkin, 
2003 ; Noguchi et al., 2015), pour caractériser la réponse de la fixation de l’azote atmosphé-
rique, où de fortes disparités entre modèles existent (Liu et al., 2011), pour déterminer le rôle de 
la photopériode dans les durées de stades phénologiques (Ellis et al., 1992 ; Cookson et al., 
2007) ou pour préciser l’évolution de la réponse à la température à la suite de l’induction florale 
(Peacock, 1975; Parsons and Robson, 1980 ; Gastal et al., 1992 ; Figure 70). La durée allant de 
la germination à la floraison pourrait ainsi être caractérisée, pour des génotypes d’origines clima-
tiques contrastées et sous divers régimes de température, par une expérimentation plus longue 
que celle entreprise dans le cadre de la thèse. Les réponses de croissance et de développement 
après floraison pourront également être déterminées et comparées à la fois entre génotypes ou 
avec la phase végétative. 

Pour finir, la thèse a permis de confirmer la forte capacité d’acclimatation de l’assimila-
tion nette. Le modèle STICS, étant basé sur une approche de type RUE, permet d’introduire de 
façon aisée une certaine indépendance à la température grâce à un large plateau de conditions 
thermique non stressant. L’introduction de l’acclimatation à la température pour des modèles 
plus mécanistes, basée sur un pas de temps court à l’échelle de la feuille et généralement dérivé 
sur modèle de Farquhar (1980), est plus complexe. Elle suppose une mise en mémoire de la 
température de croissance de chaque feuille afin de moduler les courbes de réponse à la tempé-
rature des différentes voies impliquées dans l’assimilation du carbone. Ces réponses à la tempé-
rature sont, pour le moment, proposées comme non dépendantes de la température de crois-
sance (Bernacchi et al., 2001). L’introduction de formalismes relevant de l’acclimatation à la 
température de croissance est par conséquent nécessaire pour les modèles dérivés de Farquhar 
(1980) et pourrait avoir des conséquences importantes sur les simulations d’impact du change-
ment climatique. 
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A nnexes 

Francis Bacon ȋ͙͙͝͞-͙͚͞͞Ȍ 

Philosophe et scientiique anglais 

« » 
 On ne triomphe de la nature qu’en lui obe issant. 

Multiples coups de foudre sous cellule jeune. 

Mansle, Charente, ͚͚ août ͚͙͘͝ 
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Annexe 1.1—Equation utilisée pour le modèle de photosynthèse et de conductance sto-
matique. Tableau repris de Louarn et al. (2015). 

 

 

 



 

 

Annexe 1.2—Symboles, valeurs et unités de différents paramètres, variables et constantes 
utilisées dans le modèle de photosynthèse et de conductance stomatique 

1 Valeurs obtenues à partir de Schultz (2003) 

2 Valeurs obtenues à partir de Harley et al. (1992) 

3 Constante utilisée pour des mesures d’échanges gazeux avec le LcPro (ADC LcPro, 
BioScientific Ltd, Hoddesdon, Hertfordshire, UK). 



 

 

Annexe 2— Principales fonctions mathématiques utilisées pour représenter l’action de la 
température en biologie végétale, entomologie ou microbiologie.   

 



 

 

 Annexe ͛—Paramétrages de la courbe bêta de Graux ȋ͚͙͙͘Ȍ ȋEquation ͚Ȍ obtenus à la suite d’ajuste-
ments sur les données expérimentales de croissance et de développement de la luzerne et de la fétuque éle-
vée ȋLAR = leaf appearance rate ; LER = leaf elongation rate ; RER = radicle elongation rate ; )ER = internode 
elongation rate ; SER = stem elongation rate ; CER = coleoptile elongation rateȌ 

Specie Cultivar Process Tmin Topt Tmax Rtref Rmax q 

Alfalfa 

Harpe 

LAR 

-20.5 ± 6.2 29.3 40.0 ± 0.1 0.018 ± 0.0003 0.025 4.68 ± 0.69 
Barmed -13.1 ± 3.4 29.1 40.0 ± 0.1 0.019 ± 0.0003 0.026 3.85 ± 0.38 

G3 -7.7 ± 12.7 29 40.0 ± 1.7 0.020 ± 0.0013 0.028 3.33 ± 1.78 
7_7 -15.9 ± 25.1 28.6 39.1 ± 1.5 0.021 ± 0.0012 0.029 4.25 ± 1.22 

6_10 -21.0 ± 23.1 29.8 40.1 ± 0.3 0.018 ± 0.0012 0.026 4.92 ± 2.65 
8_2 -18.3 ± 14.4 29.6 40.1 ± 0.2 0.019 ± 0.0008 0.028 4.57 ± 1.66 

Harpe + 
Barmed -15.9 ± 3.1 29.2 40.0 ± 0.1 0.019 ± 0.0002 0.027 4.17 ± 0.35 

Harpe 

LER 

-4.2 ± 5.5 28.5 40.2 ± 0.5 0.18 ± 0.007 0.24 2.79 ± 0.66 
Barmed -4.2 ± 5.6 27.9 39.3 ± 0.8 0.20 ± 0.006 0.26 2.81 ± 0.77 

G3 -0.2 ± 3.0 27.5 40.1 ± 0.4 0.22 ± 0.009 0.27 2.19 ± 0.37 
7_7 0.07 ± 5.1 27.5 40.1 ± 0.5 0.21 ± 0.009 0.26 2.18 ± 0.54 

6_10 -7.7 ± 12.9 28.7 39.6 ± 2.0 0.20 ± 0.009 0.27 3.35 ± 1.82 
8_2 0.2 ± 4.5 27.9 39.7 ± 1.5 0.16 ± 0.005 0.21 2.36 ± 0.66 

Harpe + 
Barmed -2.7 ± 3.0 28.1 40.1 ± 0.3 0.19 ± 0.005 0.24 2.57 ± 0.36 

Harpe 

RER 

-3.5 ± 3.6 27.2 38.3 ± 0.5 0.66 ± 0.02 0.84 2.78 ± 0.50 
Barmed -11.5 ± 8.3 29 39.6 ± 0.8 0.54 ± 0.02 0.76 3.81 ± 1.12 
Harpe + 
Barmed -6.2 ± 3.7 28 39.0 ± 0.4 0.60 ± 0.01 0.79 3.12 ± 0.51 

Harpe 

IER 

-0.1 ± 5.5 27.6 37.2 ± 1.3 0.22 ± 0.01 0.31 2.89 ± 0.94 
Barmed 1.3 ± 3.6 28.4 38.1 ± 0.7 0.24 ± 0.01 0.36 2.79 ± 0.64 
Harpe + 
Barmed 1.5 ± 2.9 28.1 38.3 ± 0.7 0.23 ± 0.01 0.33 2.61 ± 0.49 

Harpe 

SER 

5.0 ± 3.1 28.7 37.4 ± 0.4 0.48 ± 0.02 0.83 2.72 ± 0.56 
Barmed 5.0 ± 3.3 28.8 37.8 ± 0.5 0.50 ± 0.02 0.85 2.63 ± 0.57 
Harpe + 
Barmed 5.0 ± 2.3 28.7 37.6 ± 0.3 0.49 ± 0.02 0.84 2.67 ± 0.40 

Tall 
fescue 

Soni 

LAR 

-90.2 ± 56.3 29.1 39.1 ± 0.4 0.0080 ± 0.0003 0.01 11.90 ± 14.4 
Centurion -37.7 ± 38.1 27 38.7 ± 0.5 0.0091 ± 0.0003 0.01 5.52 ± 3.72 

Soni + 
Centurion -84.5 ± 84.8 27.9 38.9 ± 0.3 0.0085 ± 0.0002 0.01 10.20 ± 8.31 

Soni 

LER 

-31.3 ± 13.9 26.5 38.1 ± 0.2 1.41 ± 0.02 1.63 4.96 ± 1.39 
Centurion -27.5 ± 13.8 26.2 38.5 ± 0.4 1.39 ± 0.03 1.58 4.38 ± 1.35 

31_10 -9.2 ± 9.5 26.3 38.0 ± 0.4 0.98 ± 0.05 1.17 3.02 ± 0.72 
26_10 -38.0 ± 54.6 27.7 38.6 ± 0.5 0.80 ± 0.04 0.99 6.04 ± 5.71 
25_10 -18.6 ± 14.0 27.3 38.4 ± 0.3 0.92 ± 0.04 1.13 4.13 ± 1.60 
24_10 -33.0 ± 13.2 26.8 38.2 ± 1.2 0.69 ± 0.05 0.82 5.27 ± 3.69 
Soni + 

Centurion -30.2 ± 10.1 26.4 38.3 ± 0.2 1.40 ± 0.02 1.60 4.74 ± 1.00 

Soni 

RER 

-21.1 ± 11.9 25.7 36.5 ± 0.3 0.38 ± 0.01 0.43 4.32 ± 1.36 
Centurion -36.1 ± 13.4 25.7 36.1 ± 0.2 0.34 ± 0.02 0.39 5.94 ± 1.49 

Soni + 
Centurion -27.4 ± 7.9 25.7 36.3 ± 0.2 0.36 ± 0.01 0.41 5.01 ± 0.88 

Soni 

CER 

-9.0 ± 2.5 26.6 36.9 ± 0.2 0.50 ± 0.02 0.61 3.46 ± 0.33 
Centurion -10.5 ± 4.5 26.3 37.0 ± 0.3 0.47 ± 0.01 0.56 3.46 ± 0.56 

Soni + 
Centurion -9.7 ± 2.5 26.5 37.0 ± 0.2 0.48 ± 0.01 0.58 3.45 ± 0.31 



 

 

 Annexe ͜—Results of the sequence of pairwise statistical tests run to compare the diferent genotypes in 
their temperature response for aȌ absolute leaf elongation rate in tall fescue, bȌ absolute leaf elongation rate in alfal-
fa and cȌ absolute leaf appearance rate in alfalfa. P͙, P͚ and P͛ refer to the p-values of the Kolmogorov-Smirnov, Stu-
dent and lack-of-it tests, respectively. The hypothesis of identical response curves was rejected if one test at least 
was rejected. Description of the statistical method used is given in Figure ͚͚. 
 

 

 

 
 

(a) Centurion Soni 24_10 25_10 26_10 31_10 

Centurion   P1 = 0.26 
P2 = 0.27 
P3 = 0.97 

P1 = 0.24 
P2 < 10-10 
P3 < 10-5 

P1 = 0.04 
P2 < 10-10 
P3 = 0.02 

P1 = 0.10 
P2 < 10-10 
P3 < 10-2 

P1 = 0.03 
P2 < 10-10 
P3 < 10-2 

Soni P1 = 0.13 
P2 = 0.25 
P3 = 0.97 

  P1 = 0.56 
P2 < 10-10 
P3 < 10-6 

P1 = 0.20 
P2 < 10-10 
P3 < 10-2 

P1 = 0.55 
P2 < 10-10 
P3 < 10-3 

P1 = 0.06 
P2 < 10-10 
P3 < 10-2 

24_10 P1 = 0.48 
P2 < 10-10 
P3 < 10-10 

P1 = 0.33 
P2 < 10-10 
P3 < 10-10 

  P1 = 0.88 
P2 < 10-6 
P3 < 10-2 

P1 = 0.99 
P2 < 10-3 
P3 = 0.09 

P1 = 0.66 
P2 < 10-5 
P3 < 10-2 

25_10 P1 = 0.45 
P2 < 10-10 
P3 < 10-7 

P1 = 0.56 
P2 < 10-10 
P3 < 10-7 

P1 = 0.96 
P2 < 10-3 
P3 < 10-3 

  P1 = 0.96 
P2 = 0.06 
P3 = 0.11 

P1 = 0.60 
P2 = 0.23 
P3 = 0.12 

26_10 P1 = 0.72 
P2 < 10-8 
P3 < 10-7 

P1 = 0.72 
P2 < 10-8 
P3 < 10-9 

P1 = 0.87 
P2 < 10-3 
P3 = 0.05 

P1 = 0.80 
P2 = 0.02 
P3 = 0.02 

  P1 = 0.98 
P2 = 0.28 
P3 = 0.01 

31_10 P1 = 0.80 
P2 < 10-10 
P3 < 10-5 

P1 = 0.81 
P2 < 10-10 
P3 < 10-5 

P1 = 0.83 
P2 < 10-3 
P3 = 0.05 

P1 = 0.99 
P2 = 0.57 
P3 = 0.73 

P1 = 0.99 
P2 = 0.14 
P3 = 0.41 

  

(c) Barmed Harpe G3 7_7 8_2 6_10 

Barmed   P1 = 0.47 

P2 = 0.89 

P3 = 0.67 

P1 = 0.18 

P2 = 0.04 

P3 = 0.49 

P1 = 0.83 

P2 < 10-6 

P3 = 0.13 

P1 = 0.05 

P2 < 10-5 

P3 = 0.28 

P1 = 0.07 

P2 = 0.18 

P3 = 0.56 

Harpe P1 = 0.30 

P2 = 0.91 

P3 = 0.41 

  P1 = 0.016 

P2 = 0.012 

P3 = 0.24 

P1 = 0.30 

P2 < 10-6 

P3 = 0.04 

P1 = 0.005 

P2 < 10-6 

P3 = 0.15 

P1 = 0.008 

P2 = 0.12 

P3 = 0.34 

G3 P1 = 0.31 

P2 = 0.54 

P3 = 0.93 

P1 = 0.34 

P2 = 0.57 

P3 = 0.88 

  P1 = 0.67 

P2 = 0.51 

P3 = 0.77 

P1 = 0.67 

P2 = 0.40 

P3 = 0.90 

P1 = 0.32 

P2 = 0.93 

P3 = 0.93 

7_7 P1 = 0.98 

P2 = 0.21 

P3 = 0.66 

P1 = 0.97 

P2 = 0.21 

P3 = 0.57 

P1 = 0.99 

P2 = 0.44 

P3 = 0.81 

  P1 = 0.97 

P2 = 0.91 

P3 = 0.61 

P1 = 0.94 

P2 = 0.38 

P3 = 0.57 

8_2 P1 = 0.24 

P2 = 0.16 

P3 = 0.39 

P1 = 0.27 

P2 = 0.15 

P3 = 0.38 

P1 = 0.56 

P2 = 0.46 

P3 = 0.53 

P1 = 0.14 

P2 = 0.77 

P3 = 0.18 

  P1 = 0.32 

P2 = 0.30 

P3 = 0.58 

6_10 P1 = 0.83 

P2 = 0.75 

P3 = 0.81 

P1 = 0.96 

P2 = 0.72 

P3 = 0.81 

P1 = 0.85 

P2 = 0.80 

P3 = 0.79 

P1 = 0.84 

P2 = 0.34 

P3 = 0.42 

P1 = 0.53 

P2 = 0.42 

P3 = 0.80 

  

(b) Barmed Harpe G3 7_7 8_2 6_10 

Barmed   P1 = 0.29 

P2 = 0.03 

P3 = 0.76 

P1 = 0.27 

P2 < 10-6 

P3 = 0.53 

P1 = 0.23 

P2 = 0.42 

P3 = 0.68 

P1 = 0.24 

P2 < 10-10 

P3 = 0.07 

P1 = 0.16 

P2 < 10-3 

P3 = 0.33 

Harpe P1 = 0.05 

P2 = 0.07 

P3 = 0.83 

  P1 = 0.61 

P2 < 10-9 

P3 = 0.35 

P1 = 0.60 

P2 = 0.009 

P3 = 0.59 

P1 = 0.20 

P2 < 10-8 

P3 = 0.50 

P1 = 0.14 

P2 < 10-7 

P3 = 0.28 

G3 P1 = 0.21 

P2 = 0.002 

P3 = 0.99 

P1 = 0.47 

P2 < 10-5 

P3 = 0.10 

  P1 = 0.13 

P2 = 0.007 

P3 = 0.46 

P1 = 0.72 

P2 < 10-10 

P3 = 0.002 

P1 = 0.05 

P2 = 0.85 

P3 = 0.25 

7_7 P1 = 0.11 

P2 = 0.10 

P3 = 0.19 

P1 = 0.85 

P2 < 10-2 

P3 = 0.19 

P1 = 0.68 

P2 = 0.10 

P3 = 0.16 

  P1 = 0.91 

P2 < 10-9 

P3 = 0.03 

P1 = 0.09 

P2 = 0.76 

P3 = 0.05 

8_2 P1 = 0.32 

P2 < 10-10 

P3 = 0.05 

P1 = 0.21 

P2 < 10-6 

P3 = 0.29 

P1 = 0.42 

P2 < 10-10 

P3 = 0.001 

P1 = 0.59 

P2 < 10-10 

P3 = 0.02 

  P1 = 0.02 

P2 < 10-10 

P < 10-2 

6_10 P1 = 0.43 

P2 = 0.10 

P3 = 0.72 

P1 = 0.17 

P2 = 0.002 

P3 = 0.62 

P1 = 0.84 

P2 = 0.38 

P3 = 0.80 

P1 = 0.90 

P2 = 0.26 

P3 = 0.76 

P1 = 0.20 

P2 < 10-7 

P3 = 0.17 

  



 

 

 Annexe ͝—Results of the sequence of pairwise statistical tests run to compare the diferent geno-
types in their temperature response for aȌ normalised leaf elongation rate in tall fescue, bȌ normalised leaf 
elongation rate in alfalfa and cȌ normalised leaf appearance rate in alfalfa. P͙, P͚ and P͛ refer to the p-values 
of the Kolmogorov-Smirnov, Student and lack-of-it tests, respectively. The hypothesis of identical response 
curves was rejected if one test at least was rejected. 

 

 
 

 
 

 
 

(a) Centurion Soni 24_10 25_10 26_10 31_10 

Centurion   P1 = 0.05 

P2 = 0.90 

P3 = 0.99 

P1 = 0.07 

P2 = 0.74 

P3 = 0.99 

P1 = 0.06 

P2 = 0.04 

P3 = 0.88 

P1 = 0.01 

P2 = 0.81 

P3 = 0.92 

P1 = 0.06 

P2 = 0.11 

P3 = 0.90 

Soni P1 = 0.06 

P2 = 0.51 

P3 = 0.38 

  P1 = 0.05 

P2 = 0.71 

P3 = 0.99 

P1 = 0.28 

P2 = 0.11 

P3 = 0.92 

P1 = 0.04 

P2 = 0.54 

P3 = 0.95 

P1 = 0.31 

P2 = 0.22 

P3 = 0.96 

24_10 P1 = 0.42 

P2 = 0.34 

P3 = 0.81 

P1 = 0.99 

P2 = 0.99 

P3 = 0.72 

  P1 = 0.88 

P2 = 0.20 

P3 = 0.81 

P1 = 0.46 

P2 = 0.11 

P3 = 0.80 

P1 = 0.88 

P2 = 0.19 

P3 = 0.82 

25_10 P1 = 0.11 

P2 = 0.37 

P3 = 0.32 

P1 = 0.94 

P2 = 0.47 

P3 = 0.49 

P1 = 0.83 

P2 = 0.49 

P3 = 0.62 

  P1 = 0.41 

P2 = 0.35 

P3 = 0.92 

P1 = 0.84 

P2 = 0.96 

P3 = 0.76 

26_10 P1 = 0.69 

P2 = 0.50 

P3 = 0.31 

P1 = 0.77 

P2 = 0.51 

P3 = 0.29 

P1 = 0.90 

P2 = 0.55 

P3 = 0.42 

P1 = 0.70 

P2 = 0.65 

P3 = 0.29 

  P1 = 0.95 

P2 = 0.51 

P3 = 0.20 

31_10 P1 = 0.98 

P2 = 0.68 

P3 = 0.75 

P1 = 0.99 

P2 = 0.69 

P3 = 0.86 

P1 = 0.99 

P2 = 0.67 

P3 = 0.89 

P1 = 0.99 

P2 = 0.71 

P3 = 0.87 

P1 = 0.99 

P2 = 0.22 

P3 = 0.72 

  

(b) Barmed Harpe G3 7_7 8_2 6_10 

Barmed   P1 = 0.43 

P2 = 0.18 

P3 = 0.89 

P1 = 0.22 

P2 = 0.45 

P3 = 0.96 

P1 = 0.36 

P2 = 0.83 

P3 = 0.96 

P1 = 0.63 

P2 = 0.44 

P3 = 0.96 

P1 = 0.41 

P2 = 0.21 

P3 = 0.73 

Harpe P1 = 0.11 

P2 = 0.16 

P3 = 0.94 

  P1 = 0.08 

P2 = 0.04 

P3 = 0.91 

P1 = 0.14 

P2 = 0.12 

P3 = 0.96 

P1 = 0.16 

P2 = 0.05 

P3 = 0.94 

P1 = 0.19 

P2 = 0.86 

P3 = 0.98 

G3 P1 = 0.09 

P2 = 0.45 

P3 = 0.62 

P1 = 0.11 

P2 = 0.11 

P3 = 0.52 

  P1 = 0.13 

P2 = 0.73 

P3 = 0.70 

P1 = 0.15 

P2 = 0.97 

P3 = 0.68 

P1 = 0.10 

P2 = 0.11 

P3 = 0.51 

7_7 P1 = 0.58 

P2 = 0.96 

P3 = 0.29 

P1 = 0.41 

P2 = 0.57 

P3 = 0.27 

P1 = 0.74 

P2 = 0.67 

P3 = 0.36 

  P1 = 0.64 

P2 = 0.62 

P3 = 0.64 

P1 = 0.38 

P2 = 0.58 

P3 = 0.26 

8_2 P1 = 0.02 

P2 = 0.70 

P3 = 0.80 

P1 = 0.03 

P2 = 0.41 

P3 = 0.92 

P1 = 0.03 

P2 = 0.92 

P3 = 0.98 

P1 = 0.03 

P2 = 0.95 

P3 = 0.99 

  P1 = 0.06 

P2 = 0.41 

P3 = 0.93 

6_10 P1 = 0.53 

P2 = 0.96 

P3 = 0.90 

P1 = 0.73 

P2 = 0.77 

P3 = 0.93 

P1 = 0.95 

P2 = 0.66 

P3 = 0.93 

P1 = 0.81 

P2 = 0.76 

P3 = 0.91 

P1 = 0.75 

P2 = 0.60 

P3 = 0.89 

  

(c) Barmed Harpe G3 7_7 8_2 6_10 

Barmed   P1 = 0.18 

P2 = 0.087 

P3 = 0.17 

P1 = 0.26 

P2 = 0.20 

P3 = 0.15 

P1 = 0.09 

P2 = 0.65 

P3 = 0.82 

P1 = 0.06 

P2 = 0.05 

P3 = 0.74 

P1 = 0.15 

P2 = 0.14 

P3 = 0.17 

Harpe P1 = 0.58 

P2 = 0.10 

P3 = 0.12 

  P1 = 0.24 

P2 = 0.05 

P3 = 0.12 

P1 = 0.26 

P2 = 0.05 

P3 = 0.46 

P1 = 0.15 

P2 = 0.65 

P3 = 0.56 

P1 = 0.08 

P2 = 0.14 

P3 = 0.13 

G3 P1 = 0.27 

P2 = 0.74 

P3 = 0.31 

P1 = 0.23 

P2 = 0.38 

P3 = 0.32 

  P1 = 0.29 

P2 = 0.83 

P3 = 0.99 

P1 = 0.53 

P2 = 0.31 

P3 = 0.85 

P1 = 0.57 

P2 = 0.18 

P3 = 0.32 

7_7 P1 = 0.99 

P2 = 0.83 

P3 = 0.97 

P1 = 0.99 

P2 = 0.52 

P3 = 0.97 

P1 = 0.98 

P2 = 0.92 

P3 = 0.95 

  P1 = 0.96 

P2 = 0.50 

P3 = 0.93 

P1 = 0.97 

P2 = 0.36 

P3 = 0.87 

8_2 P1 = 0.40 

P2 = 0.54 

P3 = 0.61 

P1 = 0.31 

P2 = 0.95 

P3 = 0.40 

P1 = 0.60 

P2 = 0.33 

P3 = 0.34 

P1 = 0.27 

P2 = 0.48 

P3 = 0.33 

  P1 = 0.34 

P2 = 0.71 

P3 = 0.43 

6_10 P1 = 0.95 

P2 = 0.47 

P3 = 0.36 

P1 = 0.96 

P2 = 0.73 

P3 = 0.36 

P1 = 0.91 

P2 = 0.34 

P3 = 0.35 

P1 = 0.90 

P2 = 0.42 

P3 = 0.86 

P1 = 0.83 

P2 = 0.80 

P3 = 0.94 

  



 

 

 Annexe ͞—Results of the sequence of pairwise statistical tests run to compare the temperate and 
Mediterranean cultivars in their temperature response for aȌ normalised leaf appearance, radicle elongation 
and coleoptile elongation rates in tall tall fescue and bȌ normalised radicle, internode and shoot elongation 
rates in alfalfa. P͙, P͚ and P͛ refer to the p-values of the Kolmogorov-Smirnov, Student and lack-of-it tests, 
respectively. The hypothesis of identical response curves was rejected if one test at least was rejected. 

 

 
 

 

(a) LAR RER CER 

Centurion 

Soni P1 = 0.67 

P2 = 0.15 

P3 = 0.77 

P1 = 0.11 

P2 = 0.83 

P3 = 0.89 

P1 = 0.06 

P2 = 0.99 

P3 = 0.68 
  Soni 

Centurion P1 = 0.19 

P2 = 0.12 

P3 = 0.73 

P1 = 0.91 

P2 = 0.83 

P3 = 0.86 

P1 = 0.07 

P2 = 0.94 

P3 = 0.76 

 (b) RER IER SER 

Barmed 

Harpe P1 < 10-2 

P2 < 10-5 

P3 = 0.63 

P1 = 0.55 

P2 = 0.78 

P3 = 0.90 

P1 = 0.15 

P2 = 0.82 

P3 = 0.30 
  Harpe 

Barmed P1 < 10-2 

P2 < 10-5 

P3 = 0.37 

P1 = 0.54 

P2 = 0.78 

P3 = 0.90 

P1 = 0.06 

P2 = 0.82 

P3 = 0.30 



 

 

Annexe ͟—Results of the sequence of pairwise statistical tests run to compare the normalised tem-
perature responses of diferent processes in aȌ tall fescue and bȌ alfalfa. Data from temperate and Mediterra-
nean cultivars were analysed together. P͙, P͚ and P͛ refer to the p-values of the Kolmogorov-Smirnov, Stu-
dent and lack-of-it tests, respectively. The hypothesis of identical response curves was rejected if one test 
at least was rejected.

 
 

 (a) LAR LER RER CER 

LAR   
P1 = 0.10 
P2 = 0.02 
P3 = 0.68 

P1 = 0.26 
P2 < 10-6 
P3 = 0.15 

P1 = 0.07 
P2 < 10-7 
P3 = 0.17 

LER 
P1 = 0.02 
P2 < 10-10 
P3 = 0.83 

  
P1 = 0.02 
P2 < 10-10 
P3 = 0.80 

P1 = 0.05 
P2 < 10-10 
P3 = 0.71 

RER 
P1 = 0.04 
P2 < 10-10 
P3 = 0.10 

P1 = 0.25 
P2 < 10-10 
P3 = 0.52 

  
P1 < 10-2 
P2 = 0.48 
P3 = 0.70 

CER 
P1 = 0.001 
P2 < 10-10 
P3 = 0.12 

P1 < 10-5 
P2 < 10-10 
P3 = 0.43 

P1 < 10-3 
P2 = 0.88 
P3 = 0.49 

  

  
(b) LAR LER RER SER IER 

LAR   
P1 = 0.04 
P2 < 10-10 
P3 = 0.37 

P1 < 10-2 
P2 < 10-10 
P3 = 0.21 

P1 < 10-5 
P2 < 10-2 
P < 10-5 

P1 = 0.11 
P2 < 10-10 
P = 0.03 

LER 
P1 = 0.04 
P2 = 0.001 
P3 = 0.91 

  
P1 = 0.06 
P2 = 0.64 
P3 = 0.97 

P1 = 0.02 
P2 = 0.79 
P = 0.01 

P = 0.09 
P2 = 0.04 
P3 = 0.79 

RER 
P1 = 0.003 
P2 < 10-5 
P3 = 0.81 

P1 = 0.06 
P2 = 0.93 
P3 = 0.96 

  
P1 < 10-7 
P2 = 0.99 
P3 = 0.13 

P1 < 10-2 
P2 < 10-2 
P3 = 0.81 

SER 
P1 < 10-10 
P2 = 0.09 
P = 0.05 

P1 < 10-10 
P2 = 0.30 
P = 0.05 

P1 < 10-10 
P2 = 0.23 
P3 = 0.08 

  
P1 < 10-8 
P2 < 10-2 
P3 = 0.23 

IER 
P = 0.34 
P2 = 10-7 
P3 = 0.42 

P1 = 0.15 
P2 < 10-3 
P3 = 0.64 

P1 = 0.11 
P2 < 10-3 
P3 = 0.70 

P1 = 0.02 
P2 < 10-2 
P3 = 0.36 

  



 

 

Annexe ͠—Parameters for temperature dependencies of the maximum rate of Rubisco carboxylation 
ȋVcmaxȌ and the maximum electron transport rate ȋJmaxȌ for each growth temperature. )ncreasing response 
curves were itted using Eqn ͚, while responses displaying a decline at high leaf temperatures were itted 
using Eqn ͛. P͚͝ stands for the parameter value at ͚͝°C. No it was possible at  ͛͝°C for heat-bleached leaves 
from the ͟_͟ genotype.  

Parameter Genotype Tgrowth 
(°C) 

P25 
(µmol.m-2.s-1) 

C 
(no unit) 

Ha 
(J.mol-1) 

S 
(J.mol-1.K-1) 

Hd 
(J.mol-1) 

Vcmax 

7_7 5 17.1 14.304 35.323     
G3 5 13.0 14.304 35.330     
7_7 10 71.8 16.482 40.750     
G3 10 95.0 19.857 49.124     
7_7 20 77.0 21.119 52.607     
G3 20 93.6 19.173 47.613     
7_7 25 92.8 30.887 76.594 1.008 316.542 
G3 25 89.6 21.262 52.455     
7_7 30 86.1 35.274 87.447 1.014 317.459 
G3 30 89.3 22.027 54.294     
7_7 35  -  -  -     
G3 35 64.9 28.536 70.576     

                

Jmax 

7_7 5 51.5 5.484 13.276 0.534 177.548 
G3 5 37.2 9.561 23.360 0.637 202.896 
7_7 10 175.0 16.846 41.237 0.381 117.128 
G3 10 195.0 7.701 18.961 0.618 199.624 
7_7 20 138.8 11.972 29.928 0.558 177.682 
G3 20 161.5 14.085 34.897 0.638 200.275 
7_7 25 152.6 18.321 45.418 0.976 306.518 
G3 25 162.3 18.957 46.938 1.272 400.839 
7_7 30 140.0 16.634 41.242 0.979 307.947 
G3 30 148.0 18.951 46.776 1.272 400.951 
7_7 35  -  -  -  -  - 
G3 35 95.4 28.690 70.889 0.700 218.814 



 

 

 Annexe ͡—Comparison of measured and simulated net assimilation rates ȋµmolCO͚.m-͚.s-͙Ȍ for alfalfa 
leaves from the two temperate ȋG͛, aȌ and Mediterranean ȋ͟_͟, bȌ cuttings studied. Diferent symbols relect 
diferent growth temperatures.  
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 Annexe ͙͘—Predicted responses to leaf temperature of the RuBP carboxylation limited ȋblack, AcȌ 
and the RuBP regeneration limited ȋred, ArȌ assimilation rates at growth temperatures ranging from ͝°C to 
͛͝°C under three scenarios: iȌ using photosynthetic parameters actually measured on the ͟_͟ cutting and 
relecting changes in the Jmax

͚͝/ Vcmax 
͚͝ ratios and Jmax and Vcmax 

 temperature dependencies ȋa-eȌ, iiȌ assum-
ing a constant Jmax

͚͝/ Vcmax 
͚͝ ratio across growth temperatures ȋf-jȌ or iiiȌ assuming unchanged temperature 

dependencies across growth temperatures ȋk-oȌ. Arrows indicate the predicted optimal temperature of A͘͘͜. 

 

  

a b c d e

k l m n o

f g h i j

R

R R R R

R

R R R R

R

R R R R

Leaf Temperature (°C) 



 

 

 Annexe ͙͙.͙—Paramétrage du ichier « plante » de la fétuque 
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Annexe 11.2—Paramétrage du fichier « plante » de la luzerne 
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Annexe ͙͛— Sensibilité totale saisonnière (%) du cumul de degrés-jours (SOMCOUR, 1ère 

colonne), de l’indice de croissance foliaire (« leaf area index » ou LAI, 2ème colonne), de 
l’accumulation de biomasse (matière sèche aérienne totale ou MASEC, 3ème colonne) ou de 
l’indice de nutrition azotée (INN, 4ème colonne) pour trois années contrastées issues d’un scénario 
climatique futur (+6°C) dans deux zones climatiques (Lusignan, tempérée pour les deux 
espèces ; Avignon, Méditerranéenne, pour la luzerne) et sous deux conditions de culture 
(potentielle ou limitante).  



 

 

 Annexe ͙͜—Comparaison des observations et des simulations du Leaf Area )ndex ȋA, C et EȌ et de la 
matière sèche ȋB, D et FȌ de la luzerne pour le modèle « linéaire » ȋA et BȌ, « bêta » ȋC et DȌ et « bêta ho-
raire » ȋE et FȌ. Les conditions irriguées sont indiquées en bleu, les conditions non irriguées sont indiquées en 
rouge. Les pousses de printemps sont indiquées par des triangles, d’été par des cercles et d’automne par des 
carrés. La droite de régression des simulations et ses caractéristiques sont données en vert. 

  

 



 

 

 Annexe ͙͝—Comparaison des RMSE totale et partielle pour le LA) et le MASEC, et pour les trois difé-
rents modèles pour la luzerne 

 

Luzerne Linéaire Bêta Bêta horaire 
LAI RMSE totale 0.89 0.92 0.96 

RMSE irrigué 0.99 1.00 1.04 

RMSE non irrigué 0.67 0.75 0.78 

RMSE printemps 0.75 0.82 0.85 

RMSE été 1.08 1.08 1.13 

RMSE automne 0.78 0.79 0.82 
MASEC RMSE totale 0.75 0.77 0.8 

RMSE irrigué 0.79 0.82 0.83 

RMSE non irrigué 0.66 0.69 0.75 

RMSE printemps 0.62 0.70 0.70 

RMSE été 0.85 0.84 0.90 

RMSE automne 0.80 0.83 0.83 



 

 

 Annexe ͙͞—Evolution saisonnière de la production de matière sèche ȋmoyenne sur ͛͘ ansȌ prédite 
par le modèle « linéaire » pour les trois périodes considérées ȋ͙͘͟͡-͚͘͘͘ en vert, ͚͚͘͘-͚͘͘͝ en orange et 
͚͘͘͟-͚͙͘͘ en rougeȌ pour la luzerne à Avignon ȋA, C et EȌ et pour la fétuque à Lusignan ȋB, D et FȌ. La pro-
duction est donnée en cumulée ȋA et BȌ, journalier ȋC et DȌ ou en journalier relatif par rapport à la période de 
référence ͙͘͟͡-͚͘͘͘ ȋE et FȌ. Les simulations sont réalisées à l’aide du modèle original ȋmodèle « linéaire »Ȍ.  
 

  



 

 

Annexe ͙͟ – Evolution des températures eicaces au développement et à la croissance foliaire ȋmoyenne sur 
͛͘ ansȌ au cours de l’année sur les périodes ͙͘͟͡-͚͘͘͘ ȋvertsȌ ͚͘͘͟-͚͙͘͘ ȋrougesȌ pour la luzerne à Avignon 
ȋA, C et EȌ et fétuque à Lusignan ȋB, D et FȌ pour les trois versions du modèle ȋ« linéaire « A et B, « bêta » C et 
D, « bêta horaire » E et FȌ.  



 

 

Figure ͙͠- Modiication des températures eicaces au développement et à la croissance foliaire ȋmoyenne 
sur ͛͘ ansȌ liée au changement du formalisme de réponse à la température ȋmodèle « bêta » pour A et B ; 
modèle « bêta horaire » pour C et DȌ pour la luzerne à Avignon ȋA et CȌ et la fétuque à Lusignan ȋB et DȌ. Le 
modèle « linéaire » est pris comme modèle de référence. Les trois périodes ont été simulées sans irrigation : 
͙͘͟͡-͚͘͘͘ en vert, ͚͚͘͘-͚͘͘͝ en orange et ͚͘͘͟-͚͙͘͘ en rouge.  
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I —Introduction 
Chez l’ensemble des végétaux, et aussi bien pour les processus biochimiques que 
pour des processus physiologiques intégrés, la réponse à la température est caracté-
risée par trois températures cardinales : la température Tmin en dessous de la-
quelle la vitesse est nulle, la température Topt pour laquelle le processus atteint sa 

vitesse maximale (Rmax) et la température Tmax au-dessus de laquelle le processus s’arrête. Les 
modèles curvilinéaires sont les mieux adaptés pour représenter l’action de la température sur 
une large gamme notamment aux températures élevées (Lehenbauer’s, 1914 ; Yin et al., 1995 ; 
Yan & Hunt, 1999). Une multitude de fonctions permettent de représenter l’action de la tempé-
rature sur les différents processus biochimiques ou morphologiques en biologie végétale (Yan 
& Hunt 1999), entomologie (Kontodimas et al., 2004 ; Walgama & Zalucki, 2006) et microbio-
logie.  

Malgré cette diversité, c’est la représentation linéaire ou bilinéaire de l’action de la tempé-
rature sur la croissance et le développement qui est actuellement la plus fréquemment implé-
mentée dans les modèles de culture (Parent et Tardieu, 2014). Cette représentation est simple 
d’utilisation mais n’est robuste que dans une gamme restreinte de températures sous-optimales. 
L’exploration d’une nouvelle gamme de température induite par le changement climatique re-
met progressivement en cause ce modèle linéaire et nous amène à mieux préciser l’impact des 
températures supra-optimales sur la croissance et le développement par le biais d’expérimenta-
tions en conditions contrôlées (Wang et al., 2015). De nombreuses études comparatives entre 
modèles de différentes natures mathématiques ont été réalisées sur des jeux de données expéri-
mentales issus d’entomologie (Briere et Pracros, 1998) ou sur les végétaux  (Yan & Hunt, 1999 ; 
Chuine et al., 2013). Cependant, peu d’études ont été réalisées sur les espèces herbacées pé-
rennes susceptibles de subir une large gamme de conditions thermiques tout au long de leur 
saison de croissance. 

Dans ce chapitre, nous souhaitons caractériser à l’aide d’une fonction mathématique 
adaptée la réponse complète à la température de divers processus physiologiques contrastés 
de croissance et de développement de la luzerne et de la fétuque élevée. A la suite de l’étude 
bibliographique, vingt-trois fonctions de réponse à la température de natures mathématiques 
et de forme très variées (linéaires, polynomiales, exponentielles, sinusoïdales, dérivés de bêta) 
ont été retenues. Cette diversité se retrouve également dans le nombre (3 à 6) et la signification 
(biologique ou simplement mathématique) des paramètres. Ces diverses courbes ont été ensuite 
ajustées à des jeux de données complets et contrastées issus des expérimentations dans le cadre 
de la thèse. 

 

 

 

 

 



 

 

 



 

 

II —Etude bibliographique 
Les modèles linéaires : L’utilisation des fonctions bi- et tri-linéaires est répan-
due (Hunt & Pararajasingham, 1995 ; Yan & Hunt, 1999). Elles représentent 
de façon simple l’effet de la température tout en modélisant la baisse du dé-
veloppement aux températures supra-optimales. Elles sont cependant très 

rigides et ne représentent pas les inflexions observées aux températures froides et optimales. Les es-
timations de Tmin,  Tmax et Rmax restent donc peu précises (Craufurd et al., 1998 ; Parent et Tardieu, 
2014). 

Les modèles polynomiaux : De par leur flexibilité et leur simplicité, les modèles polynomiaux 
sont également répandus. La réponse à la température peut être modélisée par des modèles polyno-
miaux classiques ou plus complexes, fréquemment utilisés en entomologie (Carberry et al., 1993 ; 
Oosterom et al., 2001). Cependant, les extrapolations en dehors de la gamme de la température étu-
diée sont généralement biologiquement incohérentes. Cela rend difficile voire impossible les estima-
tions de Tmin et Tmax et, par conséquent, l’interprétation biologique des paramètres. 

Les modèles exponentiels : Généralement utilisés en microbiologie, ils dérivent pour la plu-
part de la loi d’Arrhenius de 1889 (Arrhenius, 1967 ; Dell et al., 2011), elle-même reprise par les tra-
vaux d’Eyring (1935). Johnson et al. (1942) y introduit une inflexion aux hautes températures. De-
puis, ces modèles ont été réutilisés notamment pour décrire le développement d’insectes (Smits et 
al., 2003), de populations bactériennes (Ratkowsky et al., 1983), des paramètres de la photosynthèse 
(Farquhar et al., 1980) ou la croissance et le développement des plantes (Parent & Tardieu, 2010). 
Tous les modèles exponentiels ne dérivent cependant pas de la loi d’Arrhenius. Dans ce cas, leur 
inflexion aux températures post-optimales est généralement due à un couplage avec un polynôme 
(Carberry et al., 1993 ; Oosterom et al., 2001 ; Mirschel et al., 2005).  

Les fonctions exponentielles ont, du fait de leur nature mathématique, un comportement 
asymptotique aux températures extrêmes ce qui limite leur gamme d’utilisation (Yan & Hunt, 1999 ; 
Walgama & Zalucki, 2006) et rend généralement impossible les estimations de Tmin et Tmax. Elles pos-
sèdent également de nombreux paramètres, souvent sensibles et difficilement mesurables par l’expé-
rimentation, ce qui rend difficiles les ajustements.  

Les modèles sinusoïdaux : Les modèles sinusoïdaux restent peu utilisés en modélisation agro-
nomique. Ils ont pourtant les avantages d’être robustes et flexibles tout en étant simples d’utilisation 
et d’employer des paramètres à signification biologique (Malo, 2002 ; Li et al., 2008).  

Les modèles en bêta dérivés : La fonction bêta est particulièrement utilisée en statistique 
comme fonction de densité de la loi bêta. Yin et al. (1995) l’introduisent sous une forme adaptée 
pour décrire l’effet de la température sur le développement végétal. Elle est depuis reprise par de 
nombreuses publications (Yan & Hunt, 1999 ; Johnson et al., 2010) et intégrée dans de nombreux 
modèles de culture (Graux, 2011). Les courbe en bêta-dérivées ont également la particularité de pos-
séder jusqu’à deux paramètres de forme ce qui les rend fortement flexibles (Yin et al., 1995). L’utili-
sation de la fonction bêta est parfois simplifiée en fixant certains paramètres (Yan & Hunt, 1999) ou 
en introduisant une température de « normalisation » (Johnson et al., 2012 ; Graux, 2011). 

L’ensemble des modèles sont synthétisées en Annexe 2. 



 

 

 

 

Fonctions Numéro 
(Annexe 2) 

Critère BIC 
Emission des 

feuilles 
Croissance fo-

liaire 
Croissance de la 

radicule 
Croissance de la 

tige Moyenne 

Bêta 1 55  -8.90 -9.25 -11.28 5.93 -5.88 

Bêta 2 56 -10.59 -11.00 -12.18 5.98 -6.95 

Graux 57  -12.67 -12.92 -14.25 3.91 -8.98 

Brière 1 53  -8.58 -7.19 -1.69 11.63 -1.46 

Brière 2 54 -10.13 -10.85 -9.44 5.34 -6.27 

Analytis 51 -8.90 -9.25 -10.80 4.43 -6.13 

Kontodimas 52 -4.91 -8.48 -11.15 4.43 -5.03 

Malo 50 -8.88 -9.27 -11.41 5.92 -5.91 

Ratkowsky 45 -10.56 -10.89 -11.79 6.18 -6.77 

Parent-Tardieu 49 2.38 1.17 -1.50 3.02 1.27 

Carberry 46 2.53 0.54 -3.16 3.83 0.94 

Mirschel 48 5.38 2.93 0.61 1.92 2.71 

Taylor 44 4.82 2.34 -0.12 1.83 2.22 

Stinner 42 6.52 3.89 1.53 3.32 3.82 

Janisch 41  6.52 3.89 1.53 3.32 3.82 

Logan 10 43  -9.29 -10 -12.74 4.15 -6.97 

Lactin 47  -7.62 -6.44 -6.59 8.19 -3.12 

Polynomial 2 37  5.16 2.35 1.29 4.76 3.39 

Polynomial 3 38 -7.02 -9.56 -12.47 6.36 -5.67 

Polynomial 4 39 -8.55 -9.01 -10.55 7.22 -5.22 

Polynomial 5 40 -6.47 -7.03 -11.11 7.32 -4.32 

Bilinéaire 35 2.70 0.09 -3.85 2.12 0.27 

Trilinéaire 36 -11.59 -6.56 -1.23 7.56 -3.71 

Tableau 17—Ensemble des indices BIC calculés pour chaque processus de croissance et de dévelop-
pement de la luzerne. Les fonctions sont données en Annexe 2. 



 

 

III —Matériel et méthode 
1—Ajustements 

Ces fonctions ont été ajustées sur un jeu de données expéri-
mentales obtenu au cours de la thèse (fonction nls, R deve-

lopment Core Team, 2005). Des processus physiologiques contrastés normalisés à 20°C 
des variétés de luzerne « harrpe » et « barmed », ayant des formes de courbe de réponses variées 
et intervenant à des stades différents de développement de la luzerne ont été sélectionnés 
(croissance et développement foliaire, croissance de la radicule, croissance de la tige). Les ajuste-
ments ont été effectués sur la moyenne commune des deux espèces pour chacun des 8 niveaux 
de températures (5 à 40°C par pas de 5°C). Ils ont été laissé libres aux bornes. Seules les valeurs 
positives des fonctions ont été prises en compte (fonction max(f(T),0), R development Core 
Team, 2005). Les plantes n’ayant pas survécu à 40°C,  les vitesses des processus ont été fixées à 
0.  

2—Critère statistique 

L’indice Bayesian Information Criterion (fonction BIC(), R development Core Team, 
2005) a été calculé pour chaque processus puis moyenné sur l’ensemble. L’indice permet de 
faire un compromis entre la qualité de l’ajustement et le nombre de paramètres dans le but de 
pénaliser la sur-paramétrisation,  (Schwarz, 1978). Le BIC est un critère d’information plus pé-
nalisant que celui d’Akaike (Akaike, 1987).  

IV —Résultats 
Le Tableau 17 regroupe l’ensemble des indices calculés pour 
chaque processus selon la fonction mathématique considérée. 
Plus le critère BIC est faible, plus le compromis entre la qualité 
de l’ajustement et le nombre de paramètres est intéressant. Au-

cune fonction n’a le critère BIC le plus faible pour l’ensemble des processus considérée. 
La fonction de Taylor (Équation 44) possède par exemple l’indice BIC le plus bas pour la crois-
sance de la tige mais des indices élevés pour les trois autres processus. La fonction tri-linéaire 
(Équation 36) possède un critère BIC élevé pour la croissance de la tige mais, au contraire, très 
bas pour la vitesse d’émission des feuilles.  

La fonction bêta-dérivée de Graux (2011) semble être le meilleur compromis pour repré-
senter l’action de la température sur les quatre processus considérés (moyenne de -8.98) 
(Équation 57). D’autres fonctions bêta-dérivées, comme l’Équation 51 et les Équation 54 à 
Équation 56, montrent des moyennes de critère BIC basses (-6.13, -6.27, -5.88, -6.95 respective-
ment). Les indices BIC des fonctions bêta-dérivées sont généralement les plus bas. Les 
moyennes du critère BIC sont généralement plus élevées pour les fonctions de natures diffé-
rentes à quelques exceptions près : la fonction sinusoïdale de Malo (Équation 50) et les fonc-



 

 

 

 Figure ͙͟—Ajustements des diférentes fonctions sur les mesures expérimentales de croissance foliaire de la luzerne. L’en-
semble des fonction est donné en Annexe ͚. 

 Figure ͚͟—Diférentes formes prises par la fonction bêta de Graux ȋ͚͙͙͘Ȍ en fonction du paramètre de forme q ȋEquation 
͝͠Ȍ. 



 

 

tions exponentielles de Ratkowsky (Équation 45) et de Logan 10 (Équation 43) montrent des 
moyennes de -5.91, -6.77 et –6.97 respectivement. Ces trois fonctions ont de bons indices de 
BIC pour la vitesse d’émission des feuilles, la croissance foliaire et de la radicule. L’indice est 
cependant élevé pour la croissance de la tige. A l’exception de la fonction de Logan 10 
(Équation 43) et de Ratkowsky (Équation 45), les fonctions exponentielles ont des indices très 
contrastés : les plus élevés pour la vitesse d’émission des feuilles, la croissance foliaire et de la 
radicule et les plus bas pour la croissance de la tige.  

Le critère BIC, calculé à partir des points de mesures de 5 à 40°C, ne témoigne pas du 
comportement de la courbe en dehors de cette gamme. Les fonctions exponentielles ont par 
exemple un comportement asymptotique vers y=0 lorsqu’elles n’incluent pas de paramètre mi-
nimum (Tmin) ou maximum (Tmax). C’est notamment le cas des fonctions de Parent et Tardieu 
(Équation 49), Carberry (Équation 46) et Janish (Équation 41). Les fonctions polynomiales 
n’ont pas de comportement asymptotique vers y=0 ; elles divergent vers ±∞.  

V —Discussion 
1—Un compromis obligatoire 

Il n’existe pas une unique fonction qui permettrait de représenter l’en-
semble de processus considéré : un compromis est nécessairement obliga-

toire. La fonction bêta-dérivée, utilisée dans le modèle PASIM pour rendre compte des impacts 
de la température et décrite dans Graux (2011), montre les meilleurs résultats (Équation 58).  

Pour Tmin < T < Tmax :  

Sinon    Eq. 58 

Elle comporte en effet un paramètre fixé supplémentaire (Tref) tout en ayant un ajuste-

ment très proche des fonctions bêta-dérivées de Yin et al. (1995) (Équation 55 et Équation 56) 

ce qui l’avantage dans le calcul du BIC. Son paramètre de forme q lui permet d’opter pour  une 

fonction quadratique (q=1), cubique (q=2) ou quartique (q=3) (Figure 72). Contrairement aux 

autres fonctions bêta-dérivées, le paramètre q lui permet d’adopter une forme « en pic » lorsque 

q est supérieur à 3 d’où un BIC qui se rapproche des fonctions exponentielles pour la croissance 

de la tige. L’équation de Graux (2011) possède également deux paramètres à signification biolo-

gique : la température minimale Tmin et maximale Tmax ce qui rend aisé son utilisation. L’intro-

duction de Tmin et Tmax dans son calcul implique une convergence finie vers l’axe des abscisses 

ce qui évite le comportement asymptotique de certaines fonctions exponentielles ou la diver-

gence des fonctions polynomiales. La température optimale Topt (Équation 59) et le taux ma-

mixum Rmax (Équation 60) peuvent également être calculés comme suit : 



 

 

F i g u r e  7 3 —
Superposition de la 
courbe de Parent et al. 
(2010) (Equation 49, vert) 
et de Graux (2011) 
(Equation 57, noir) ajus-
tées sur les données expé-
rimentales normalisées de 
vitesse d’émission des 
feuilles de luzerne 
(gauche) et de croissance 
de la tige (droite). 

F i g u r e  7 4 —
Superposition de la 
courbe de bi-linéaire
(Equation 35, rouge) et 
d e  G r a u x  ( 2 0 1 1 ) 
(Equation 57, noir) ajus-
tées sur les données expé-
rimentales normalisées de 
vitesse d’émission des 
feuilles de luzerne 
(gauche) et de croissance 
de la tige (droite). 

F i g u r e  7 5 —
Superposition de la 
courbe de Malo (2002) 
(Equation 50, bleu) et de 
Graux (2011) (Equation 
57, noir) ajustées sur les 
données expérimentales 
normalisées de vitesse 
d’émission des feuilles de 
luzerne (gauche) et de 
croissance de la tige 
(droite). 



 

 

2—L’importance du comportement aux températures mini-
males 

Les fonctions de réponse à la température intervenant dans le calcul des cumuls de temps 
thermique des modèles de cultures, le rôle des températures minimales est crucial. Par effet cu-
mulatif, chaque modification de la température minimale se répercute fortement sur le calcul du 
cumul de temps thermique. Les fonctions exponentielles montrent un fort comportement 
asymptotique aux extrêmes (Figure 73). L’introduction d’une ou deux température(s) cardinale
(s) supplémentaire(s) (Tmin et/ou Tmax) permet cependant de limiter le comportement asympto-
tique des fonctions exponentielles aux extrêmes (Logan et al., 1976 ; Ratwosky et al., 1983 ; 
Lactin et al., 1995 ; Mirschel et al., 2005). Les fonctions exponentielles ont été utilisées et vali-
dées sur de nombreuses espèces annuelles (Parent et al 2010 ; Parent et Tardieu, 2012). Les es-
pèces pérennes ou annuelles « d’hiver » sont susceptibles de subir des températures en dehors 
de la gamme étudiée (<5°C). Un comportement asymptotique aux basses températures est donc 
à l’origine de biais ce qui rend incompatible l’utilisation de fonctions exponentielles non bor-
nées par des températures cardinales dans les modèles de culture. Il en est de même pour les 
polynômes d’ordre supérieur à 3. Les fonctions linéaires ont, au contraire des fonctions expo-
nentielles, les températures minimales les plus élevées de l’ensemble des ajustements (Figure 74)  
ce qui peut être à l’origine d’une sous-estimation de la croissance et du développement aux 
basses températures. Ceci est particulièrement vrai lorsque la réponse est en « pic » (cas de la 
croissance de la tige normalisée). 

Tout comme la majorité des fonctions bêta-dérivée, la fonction de Graux (2011) montre 
une forte inflexion aux basses températures. Les températures minimales obtenues (parfois infé-
rieures à -10°C) sont par conséquent le résultat d’un calcul mathématique, sans signification 
biologique. Une discontinuité de la courbe à partir du seuil de congélation permettrait d’appro-
cher au mieux la réalité biologique. Les ajustements de la fonction de Malo (2002) ont l’avan-
tage d’avoir une température minimale proche de 0°C. Son nombre de paramètre plus impor-
tant (5 contre 4 pour la fonction de Graux 2011)) et sa moindre flexibilité pour la croissance 
normalisée de la tige sont à l’origine d’un BIC moyen plus élevé (Figure 75). 
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R ésumé 
Mots clefs : température, luzerne, fétuque élevée, prairie, changement climatique, courbe 
de réponse, acclimatation, croissance, développement, photosynthèse 

Le changement climatique entraîne un changement profond des régimes 
thermiques qui a des conséquences importantes sur la croissance des plantes. 
Toutefois, les effets des températures extrêmes ont été peu étudiés chez es-

pèces fourragères pérennes, et ne sont pas intégrés dans les modèles actuels de prairie. Or ces mo-
dèles ont un rôle central à jouer dans le développement de stratégies d’adaptation au changement 
climatique. Dans ce contexte, cette thèse a cherché à approfondir la compréhension de la réponse 
de la luzerne et de la fétuque élevée à une large gamme de températures et à améliorer la prise en 
compte de ces réponses dans le modèle STICS. Un volet de travail expérimental en conditions con-
trôlées n’a pas permis de mettre en évidence de différences de réponses entre génotypes d’origine 
contrastées (tempéré/Méditerranéen) pour différents processus de croissance et de développement 
des deux espèces. En revanche, il est apparu des différences significatives entre les réponses norma-
lisées de différents processus ; l’allongement des tiges en particulier se distinguant nettement des 
autres processus chez la luzerne. La réponse de la photosynthèse à la température a montré une 
forte acclimatation à la température de croissance, aussi bien pour des génotypes d’origine tempérée 
que méditerranéenne. Ces derniers sont apparus plus sensibles aux températures élevées du fait 
d’une désactivation de la RUBISCO. La modification des formalismes de réponse à la température 
de la croissance et du développement dans STICS (fonction non linéaire, pas de temps) a eu un fort 
impact sur le cumul de temps thermique pour des scénarios climatiques « futurs ». Toutefois, du fait 
de l’effet majoritaire d’autres stress conjoints durant les périodes de stress thermique et d’une ra-
pide saturation du rayonnement intercepté, l’impact sur les projections de production fourragère 
s’est avéré limité pour les conditions testées. Au total ces résultats suggèrent que les productions 
fourragères pourraient être moins exposées au stress thermique que les cultures annuelles. 

  

A bstract 
Key words : temperature, lucerne, festuca, grassland, global warming, temperature depen-

dencie, acclimation, growth, development, photosynthesis 

Due to climate change, the global average temperature is expected to rise with 
marked impacts on crop growth. However, extreme temperature’s impacts on 
perennial herbaceous species have received much less attention to date than 

other crops and aren’t currently implemented in grassland models. Yet, grassland models have a 
major role to play in defining adaptation options to global warming’s impacts on agriculture. In this 
context, our aims were to characterise the responses to temperature of two major perennial forage 
species over a large range of growth temperature and to improve the temperature response formal-
isms in the STICS model. First, experiment conducted in growth chambers indicated that the re-
sponses of normalized developmental rates did not differ between genotypes from contrasting 
thermal areas (Mediterranean/temperate) within each species. On the other hand, the responses to 
temperature of normalised rates differed significantly between several of the physiological process-
es studied; in particular stem elongation rate differed from other developmental rates in alfalfa. Ir-
respective of cultivar origin, a remarkable acclimation of photosynthesis to growth temperature was 
observed. Mediterranean genotypes displayed a greater sensitivity of the maximum rate of Rubisco 
carboxylation to elevated temperatures. Modifications of temperature formalism in the STICS crop 
model (implementation of nonlinear response, hourly/daily step of response) had a significant im-
pact on thermal time accumulation and crop development for future climate scenarios. However, 
due to larger effects of water stress and to saturation of radiation interception, impacts on projec-
tions of grassland dry matter production were limited. This result suggests that grassland produc-
tion could be less exposed to thermal stress than annual crops.  


