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Résumé

Le mil participe a la sécurité alimentaire des régions arides et semi-arides d’Afrique et d’Inde
ou isl représente une céréale de subsistance majeure. La capacité du mil a croitre et a
prospérer dans ces régions dépendrait en partie du développement d’un systéme racinaire
efficace capable d’optimiser I’exploration du sol et de maximiser I’absorption d’eau et de
nutriments. Cela reste, toutefois, une hypothése encore non testée. Une caractérisation
morpho-anatomique de I’appareil racinaire du mil au laboratoire a permis de réaliser une
analyse quantitative de la dynamique de croissance des différents types racinaires du mil et de
produire des parametres physiologiques décrivant le transport d’eau pour chacun de ces types
sur la base des observations anatomiques. L’objectif de ce travail a été de développer, sur la
base des données phénotypiques générées a différentes échelles, un modéle structure-fonction
de I’hydraulique racinaire du mil couplant I’architecture racinaire avec les processus
physiologiques régissant le mouvement de I’eau dans les racines.

Dans un premier temps, nous avons développé un modele computationnel de I’architecture du
systeme racinaire du mil basé sur un graphe arborescent multi-échelle tridimensionnel (ou
MTG en anglais). Il intéegre les lois developpementales empiriques des différents types
racinaires du mil sous forme de lois mathématiques estimées. Le modele architectural
implémente un autre modeéle de croissance statistique semi-Markovien décrivant les profils de
croissance des 3 types de racines latérales identifiés expérimentalement. Le modele
architectural 3D encodé reproduit la variabilité phénotypique observée chez le mil.

Nous avons, dans un deuxieme temps, étendu le modéle par intégration de données
physiologiques liés au transport d’eau dans les racines pour générer le premier modele
structure-fonction de I’hydraulique racinaire du mil basé sur une analogie eélectrique a
I’échelle cellulaire. Le modele a été nomme Millet Root et a été entierement écrit en python
au sein de la plateforme de modélisation collaborative OpenAlea. Millet Root est capable de
simuler le flux d’eau qui est transporté par le systéme racinaire de mil dans les conditions
standards de croissance. Il a également permis de préedire la distribution spatiale des profils
d’absorption d’eau et de potentiel hydrique des différents types racinaires du mil.

Enfin, nous avons évalué I’influence de I’architecture racinaire sur la distribution des
propriétés hydrauliques en calibrant Millet Root avec les données de deux génotypes de mil
aux architectures racinaires contrastées. Les résultats suggérent que la densité de racines
latérales et la longueur de racine séminale sont deux traits qui maximisent I’exploitation des
ressources en eau du milieu chez le mil et pourraient potentiellement étre utilisées dans les
programmes de sélection variétale.

Ce travail a thése a permis de mieux comprendre la dynamique du transfert de I’eau dans le
systéme racinaire et de mettre en relief les types racinaires qui seraient le plus impliqués dans
I’acquisition d’eau. Le modele Millet Root a permis de préedire les valeurs de conductance
radiale correspondant aux flux d’eau observés et d’inférer des propriétés émergentes du
systeme racinaire du mil. Il sera utilisé pour étudier la tolérance du mil a la sécheresse dans
les premiéres phases de croissance, période ou la sensibilité au stress hydrique est maximale.
En définitive, grace aux simulations du modéle, nous avons commenceé a esquisser le portrait
d’un idéotype de mil en identifiant les paramétres les plus susceptibles d’influencer
I’absorption d’eau et I’adaptabilité aux contraintes environnementales.



Summary

Pearl millet contributes to food security in the arid and semi-arid regions of Africa and India,
where it is a major subsistence cereal. The ability of millet to grow and thrive in these regions
depends in part on an effective root system that optimizes soil exploration and maximizes
water and nutrient uptake. However, this remains an untested hypothesis. A morpho-
anatomical characterization of the root system of millet in our lab allowed quantitative
analysis of the growth kinetics of the root types of millet to produce physiological parameters
describing the water transport for each of these types based on anatomical observations. The
objective of this work was therefore to develop, on the basis of phenotypic data generated at
different scales, a structural-functional model of millet root hydraulics coupling root
architecture with physiological processes governing the movement of water into roots.

First, we developed a computational architectural model of millet root system architecture
based on a three-dimensional multiscale tree graph (MTG). It integrates the empirical
developmental laws of the different root types of millet as estimated mathematical laws. The
architectural model implements another semi-Markov statistical growth model describing the
growth profiles of the 3 types of lateral roots identified experimentally. The encoded 3D
architectural model reproduces the root phenotypic variability observed in millet.

We then extended the architectural model by integrating physiological data related to water
transport in roots to generate the first structural-functional model of millet root hydraulics
based on an electrical analogy at the cellular scale. The model was named Millet Root and
was written entirely in python within the collaborative modelling platform OpenAlea. Millet
Root can simulate the water flow that is transported by the millet root system under standard
growth conditions. It can also predict the spatial distribution of water absorption and water
potential profiles of millet different root types.

Finally, we evaluated the influence of root architecture on the distribution of hydraulic
properties by calibrating Millet Root with biological data of two millet genotypes with
contrasting root architectures. Our results suggest that lateral root density and seminal root
length are two traits that maximize the exploitation of environmental water resources in millet
and could potentially be used in breeding programs.

This work provides a better understanding of the dynamics of water transfer in the root system
and highlighted the root types that would be most involved in water acquisition. The new
model Millet Root allows to predict radial conductance values fitting observed water fluxes
and to infer emerging properties of the millet root system. It will be used to investigate the
tolerance of millet to drought in early stages of growth, when sensitivity to water stress is
high. Ultimately, through model simulations, we began to sketch the portrait of an ideotype of
millet by identifying the parameters most likely to influence water absorption and adaptability
to environmental constraints.
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Introduction générale

Améliorer la productivité agricole pour assurer la securité alimentaire d’une population en
forte croissance est I’un des enjeux majeurs du XXI¢ siécle. Le monde connait aujourd’hui
une croissance déemographique grandissante sans précedent avec 9,6 milliards d’habitants
attendus d’ici 2050. Cet accroissement démographique sera essentiellement concentré dans les
pays en développement a I’image de ceux de I’Afrique sub-saharienne assujettis a la
malnutrition et a la faim chronique. Une des raisons expliquant ce probleme majeur est la
proportion importante des terres arides ou semi-arides dans ces régions. De plus, il est prédit
qu’en Afrique les changements climatiques entraineront une augmentation des températures
moyennes et une raréfaction des ressources en eau amplifiant ainsi les épisodes de sécheresse
(Lobell and Gourdji, 2012). De tels bouleversements auront un effet négatif sur le rendement
des cultures. Knox et al. (2012) ont estimé la variation du rendement moyen de toutes les
cultures a -8% avec de fortes fluctuations selon les cultures et les régions. Plus
specifiquement, la probabilité de réduction des cultures apparait plus forte dans les régions
Ouest-africaines telles que le Sénégal et affectera en particulier le mil et le sorgho (Sultan et
al., 2013), deux céréales de subsistance majeures. Or, la survie des populations de ces régions
dépend de [I’adaptation efficace de I’agriculture aux changements climatiques et aux
contraintes environnementales, notamment la sécheresse. Dans ce contexte, il est urgent de
développer de nouvelles stratégies pour nourrir la planete par une agriculture durable, c’est-a-
dire a la fois productive, adaptée aux changements climatiques et plus respectueuse de
I’environnement.

Le terme mil regroupe différents types de plantes, mais le mil pénicillaire ou mil perlé ou
encore Pennisetum glaucum est I’espece la plus cultivée. On désignera le mil perlé sous
I’appellation de mil dans la suite du manuscrit. Le mil est la sixiéme céréale au monde en
termes de surfaces cultivées avec 30 millions d’hectares cultivés en 2013. C’est une culture
d’importance majeure pour les régions arides et semi-arides comme le sahel. Historiquement
domestiqué en Afrique de I’Ouest, plus précisément entre I’Est du Mali et I’Ouest du Niger
(Oumar et al., 2008), le mil est cultivé de maniere traditionnelle notamment au Nigeria, au
Niger, au Burkina-Faso, au Tchad, au Mali, en Mauritanie et au Sénégal, ou il occupe la
premiére place en termes de surfaces cultivées . 1l est, par conséquent, bien adapté aux régions
arides. Contrairement aux autres céréales, la culture du mil est extensive, avec une faible
utilisation d’intrants. La culture du mil en Afrique reste essentiellement traditionnelle, et les
semences paysannes y sont majoritairement cultivées, au détriment des variétes de mil
améliorées. Ceci explique en partie les bas rendements compris entre 0,3 et 1,0 t/ha (FAO,
ICRISAT, 1996).

Le mil peut étre cultivé malgré de faibles précipitations annuelles allant de 150mm a 800mm
(Guigaz, 2002). 1l toléere également des sols sablonneux marginaux pauvres en nutriments ou
caractérises par une faible fertilité organique. Cette céréale peut donc croitre dans des
conditions ou d’autres céréales telles que le sorgho ou le mais ne peuvent étre cultivées et joue
donc un role crucial pour la sécurité alimentaire des terres marginales.

Deux facteurs limitants peuvent étre identifiés pour la croissance du mil. Le premier est la
sécheresse qui peut intervenir a deux phases clés :

e Juste aprés le semis. En effet, le mil est traditionnellement semé aprés la premiere
pluie de la saison humide et si la levée n’est pas rapidement suivie par une deuxiéme
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pluie, la culture peut s’avérer compromise car les sols sablonneux sur lesquels le mil
est cultivé sechent rapidement en surface.
¢ Alafin de la saison humide, entre la floraison et le remplissage des grains.

Le deuxieme principal facteur limitant est la disponibilité des nutriments, en raison de la
faible fertilit¢ du sol et de l'absence fréquente de fertilisation. Les principaux nutriments
concernés sont le phosphore et I'azote. On considere parfois que le manque d'éléments
nutritifs est le principal facteur limitant, car ce manque crée ou renforce le stress hydrique di
a la sécheresse. Cet effet se produit, car le manque de nutriments limite le développement du
systéeme racinaire, empéchant ainsi la plante d'utiliser de maniere optimale les ressources
hydriques du sol. De plus, les agriculteurs ont tendance a limiter la densité des plantes sur un
sol pauvre, ce qui entraine une plus grande évaporation et donc une moindre efficacité de
I'utilisation de l'eau. En un sens, le stress hydrique peut alors étre considéré comme une
conséquence de la faible disponibilité des nutriments.

L'effort de sélection variétale chez le mil s’est porté principalement sur les traits aériens
notamment architecturaux ou physiologiques : rendement des grains, résistance a la peste,
biomasse aérienne... (Bilquez et al., 1974). L'amélioration variétale concernant le mil selon
des caractéristiques racinaires pour améliorer la capacité de capture et de transport d’eau dans
les phases précoces de croissance est une piste de recherche potentielle et originale (Vadez et
al., 2012). Comme les racines constituent le principal site d'acquisition d'eau et de nutriments,
améliorer le fonctionnement et I'architecture du systeme racinaire pourrait permettre de créer
de nouvelles variétés de mil avec une meilleure efficacité de capture d’eau et d’éléments
nutritifs présentant, en conséquence, une tolérance a la sécheresse améliorée et produisant de
meilleurs rendements.

Cela suppose, d’abord, de procéder en deux étapes nécessaires et importantes pour la sélection
variétale du mil basée sur des caractéristiques racinaires. La premiere est d’étudier le systeme
racinaire du mil et décrire la croissance et le développement de ses différents types racinaires
au cours du temps afin de produire un descriptif architectural complet. Pour cela, Passot et al.
(2016) ont caractérisé le développement racinaire précoce du mil en utilisant différentes
techniques de phénotypage dont le rhizotron (Neufeld et al., 1989a). Leur étude confirme
I’existence de différents types racinaires précédemment décrits par Maiti et Bidinger (1981)
(racine séminale, racines coronaires et latérales) et révele 3 types de racines latérales
distinguées selon leur profil anatomique.

La seconde étape est d’identifier les traits racinaires morphologiques et physiologiques liés a
I’optimisation de I’exploration du sol et de I’acquisition d’eau et de nutriments dans des
environnements de croissance variés (Lynch et al., 2014). Cela revient, en I’occurrence, a
étudier I'impact du développement racinaire du mil, sa plasticité architecturale et I’influence
générale des caractéres racinaires sur ses propriétés hydrauliques, notamment sa dynamique
d’absorption d’eau. La dynamique d’absorption d’eau est un phénoméne multifactoriel
particulierement complexe. Une fagcon de I’aborder rationnellement est d’utiliser une approche
de modélisation computationnelle structure-fonction basée sur des modeles de simulation. En
effet, au cours des deux dernieres décennies, I’augmentation de la puissance de calcul des
ordinateurs et le développement de nouvelles méthodes mathématiques et informatiques ont
favorisé I’émergence de modeles 3D computationnels de plante ou modeles structure-fonction
appelés plantes virtuelles ( Prusinkiewicz, 2004; Godin and Sinoquet, 2005; Vos et al., 2010;
DeJong et al., 2011; Sievanen et al., 2014). L’approche de modélisation structure-fonction
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permet d’aborder I’étude de la complexité du processus d’absorption d’eau par des systémes
racinaires en développement et d’évaluer les interactions complexes racine-environnement.

Une caractéristique unificatrice des modeles structure-fonction est la prise en compte explicite
de la structure de la plante comme étant composee d’unités élémentaires qui peuvent, par
exemple, étre des axes, des unités de croissance ou des métameres (Room and Hanan, 1996).
Ces représentations peuvent étre utilisées de maniére simple pour modéliser plusieurs facettes
de la plante ou d’une partie de la plante (par exemple croissance, architecture, processus
physiologiques et de transport) ou la distribution des quantités physiques d'intrants
environnementaux dans et autour des plantes (par exemple, la distribution de la lumiére ou de
la température du couvert végétal). Dans les modéles tridimensionnels de plante, la structure
de celle-ci est toujours représentée explicitement en termes de réseau d’unités élémentaires.
Sous ce rapport, ces modeles different des modéles abstraits dans lesquels une représentation
simplifiée de la structure végétale est fréquemment utilisée (densité spatiale des feuilles,
biomasse totale, etc.). Cette caractéristique clé permet de construire des modéles modulaires
et de créer des voies et perspectives pour I'échange efficace de composants de modéles et de
données expérimentales (Sievénen et al., 2014).

Dans le cadre de I’étude des interactions sol-racine, les modéles structure-fonction permettent
I’analyse in silico de la relation entre certains traits spécifiques et I’acquisition des ressources
du sol. Les modéles de simulation sont capables d’évaluer un grand nombre de phénotypes
intégrés dans un grand nombre d’environnements, identifiant un sous-ensemble de phénotypes
méritant des investigations empiriques. La modélisation est un outil incontournable pour
évaluer un grand nombre d’interactions de traits avec d’autres traits et avec des variables
environnementales dans des phénotypes intégrés, une étape cruciale a la définition des
priorités de sélection variétale (Lynch, 2011). La modélisation permet également d'évaluer
I'utilité de phénes spécifiques et de phénotypes intégrés dans des scénarios climatiques futurs,
ce qui est particulierement important dans les environnements stressants des pays en
développement, qui pourraient étre sérieusement affectés par les changements climatiques
mondiaux (St.Clair and Lynch, 2010).
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Objectifs de la these

La caractérisation morpho-anatomique du systéme racinaire du mil a permis de décrire
morphologiquement le développement précoce du systéme racinaire et d’obtenir des données
quantitatives sur la dynamique développementale et la description anatomique des différents
types racinaires. La problématique de ma thése était de concevoir un outil permettant
d’utiliser ces données pour simuler le développement racinaire du mil et sa dynamique
hydraulique.

Pour résoudre cette problématique, la premiére étape était d’abord de dresser un état de I’art
des outils existants, c’est-a-dire des modéles structure-fonction précédemment développés en
mettant en exergue les formalismes mathématiques et informatiques qui sous-tendent leur
développement. Pour cela, nous avons, donc, commence par récapituler I’ensemble des
techniques de phénotypage permettant d’acquérir des données architecturales et
physiologiques indispensables a la conception de ces modeles. Puis, nous avons explicité
comment ces données acquises pouvaient étre intégrees dans des modeles architecturaux et
comment ceux-ci pouvaient étre couplés a des modeéles hydrauliques fonctionnels utiles pour
les études de sélection variétale. Nous avons, ensuite, examiné I’évaluation et la validation
des modeles tridimensionnels de I’hydraulique racinaire. Ce travail bibliographique a éte
valorisé au travers d’une revue qui a été publié récemment et dont la traduction francaise
constitue le chapitre 1.

Sur la base de I’état de I’art réalisé, le premier objectif de ma thése a été donc de développer
un modéle architectural simulant la croissance et la dynamique de développement des
différents types racinaires du mil sur la base de données phénotypiques générés dans un
systeme de rhizotrons. Le modéle a été congu pour intégrer les parameétres architecturaux
extraits de ces données expérimentales et des lois de croissance locales estimées. Le modele
reproduit efficacement la variabilité phénotypique racinaire observée. Le chapitre 2 présente
la description du modéle architectural, son principe, ses hypotheses et simplifications, ainsi
que des exemples de résultats de simulation architecturale.

Le deuxiéme objectif était I’extension du modele architectural par I’ajout de données
physiologiques pour développer le premier modele structure-fonction de I’hydraulique
racinaire du mil. Le modele Millet Root que nous avons développé est capable de simuler les
flux d’eau dans le systeme racinaire et de prédire les profils d’absorption d’eau et de potentiel
hydrique xylemien pour les différents types racinaires du mil. Les principes de simulation de
I’architecture hydrique du systeme racinaire du mil et d’analyse de la dynamique de
distribution des propriétés hydrauliques sont egalement présentes dans le chapitre 2.

Enfin, le troisieme objectif a consisté a utiliser le modele Millet Root pour étudier des lignées
de mil contrastées au niveau racinaire. Nous avons testé I’impact de I’architecture racinaire
sur la distribution des propriétés hydrauliques racinaires chez deux génotypes de mil en
utilisant le modéle Millet Root en considérant également I’effet d’un sol sablonneux.
Parallélement a cette étude, des descripteurs globaux ont été inférés sur la base de la structure
3D de I’architecture simulée du systéme racinaire et des analyses de sensibilité ont effectuees.
Elles ont permis d’estimer, par modélisation inverse, les conductances radiales correspondant
aux flux d’eau mesurés expérimentalement et de déterminer des corrélations intéressantes
entre certains types racinaires et la capacité de transport d’eau global de I’appareil racinaire
du mil. Ces résultats sont présentés dans le chapitre 3.
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La réalisation de ces objectifs a impliqué le développement extensif du package informatique
Millet Root ainsi que des scripts de simulation sur forme de Notebook Python. Cette
production est annexée a ce manuscrit.
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Chapitre 1

Les modeéles racinaires structure-fonction dans le contexte de
la sélection variétale pour la tolérance a la sécheresse
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1. Introduction

A l'avénement de la révolution verte dans les années 1960, la population mondiale comptait 3
milliards de personnes. Environ 50 ans plus tard, elle a atteint 7 milliards. Selon les prévisions
révisées de la population mondiale de 2015 de I’Organisation des Nations Unies (ONU), les
estimations médianes placent la population mondiale a prés de 10 milliards d'ici 2050
(esa.un.org ; Lee, 2011). Nourrir le monde actuel et & venir est un défi majeur, et est fortement
conditionne par la possibilité d'étendre les pratiques de la révolution verte dans les régions du
monde en développement telles que I'Afrique sub-saharienne. La production agricole
mondiale est confrontée a des probléemes multifactoriels croissants parmi lesquels une
pression croissante sur les terres arables, une diminution de la qualité¢ de sols, une
augmentation du co(t des engrais et de I'énergie, et les changements climatiques. En ce qui
concerne ce dernier point, on sattend & ce que les changements dans le régime
météorologique (précipitations et température) entrainent une diminution des rendements
moyens de toutes les cultures (Knox et al., 2012) notamment en raison de la sécheresse, une
des principales contraintes a la productivité des cultures (Lynch et al., 2014). Cela aura, en
retour, un impact négatif sur la sécurité alimentaire dans les régions ou la majeure partie de la
population fait face a la faim chronique et la malnutrition (Schmidhuber et Tubiello 2007 ;
Lobell et al, 2008 ; Lobell et Gourdji, 2012).

Une facon pour les sélectionneurs de faire face aux épisodes de sécheresse émergents est de
créer des cultivars ayant une meilleure tolérance au stress hydrique. Cela est particuliérement
important pour les pays en développement ou les populations dépendent presque entiérement
de I’efficacité de la capacité d'adaptation des cultures pour leur subsistance (Sultan et al.,
2013). Une cible particuliere d'intérét dans ce contexte est le systeme racinaire des
plantes. Les racines sont les organes responsables de I'absorption des nutriments et de I'eau
dans le sol. L'efficacité d'acquisition dépend de plusieurs facteurs dont le principal est leur
organisation spatiale dans le sol ou architecture du systéeme racinaire (ASR; Den Herder et al.,
2010 ; Draye et al., 2010). L’ASR est le résultat de l'interaction entre la programmation
génetique des racines en développement et leur réponse a un environnement de croissance
spécifique (Orman-Ligeza et al., 2014). Par conséquent, la plasticité développementale de
I’ASR est d'une importance majeure, car elle détermine l'adaptabilité de la plante aux
contraintes environnementales telles que celles des environnements soumis a la sécheresse
(Tuberosa et al., 2002a , b ; Lynch 2007 ; Draye et al 2010 ;Tardieu 2012; Leitner et al,
2014). Un autre aspect important des racines qui a été largement négligé est leur
fonctionnalité et en particulier les processus hydrauliques qui facilitent le transport d'eau et
peuvent expliquer un certain nombre de phénotypes critiques, mesurés a I’échelle de la plante,
pour I'adaptation a la sécheresse (voir Vadez, 2014).

Les programmes de sélection historiques ont principalement porté sur des caracteres visibles
et facilement quantifiables tels que la production de grains, la biomasse aérienne ou la
résistance aux maladies et aux ravageurs, des caracteres accessibles au niveau des parties
aériennes de la plante (Paez-Garcia et al., 2015). Les programmes de sélection issus de la
révolution verte ne se sont pas directement focalisés sur le systeme racinaire. Comme
I'architecture des racines apparait positivement corrélée avec la productivité des plantes
(Lynch, 1995 ; Kuf, 2011 ; Hufnagel et al., 2014), il y a un intérét croissant pour les
programmes de sélection végétale visant & améliorer I’ASR et & développer de nouveaux
cultivars avec une plus grande efficacité d'exploitation des ressources du sol ou une meilleure
tolérance aux stress environnementaux tels que la sécheresse (Wasson et al., 2012). Par
exemple, chez le sorgho, les QTLs pour I'angle des racines nodales ont été identifiés et co-
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localisés avec les QTLs pour les caracteres lies a I'adaptation a la sécheresse (Singh et al.,
2010, 2012 ; Mace et al., 2012). Cependant, effectuer la sélection basée sur les caracteres
racinaires nécessite d’identifier les traits spécifiques aux racines liés a l'optimisation de
I'exploration du sol et de l'absorption d'eau et de nutriments dans divers environnements
(Lynch et al., 2014). Une condition préalable pour cela est de pouvoir phénotyper et de
sélectionner les parameétres racinaires souhaitables (Paez-Garcia et al., 2015). Cependant, si
les systemes racinaires ont longtemps été négligés dans les programmes de sélection, c’est en
particulier parce qu'ils sont difficiles a phéenotyper. L'intérét croissant pour la selection
racinaire a ainsi déclenché le développement d'un large spectre de techniques de phénotypage
des racines couvrant un large panel de conditions de croissance (Paez-Garcia et al., 2015).
Méme si aucune technique de phénotypage haut-débit de I'architecture racinaire compléte
n'est pour l'instant disponible pour le champ, les techniques existantes peuvent d'ores et déja
étre utilisées pour caractériser et quantifier certains paramétres de croissance et de
développement des racines nécessaires aux programmes de sélection. Un exemple d'une telle
technique dans le cadre de la recherche sur la sécheresse est le cas des systéemes lysimétriques,
ou les plantes sont cultivees dans de grands tubes offrant un espace et un volume de sol
similaires aux conditions régnant aux champs. La, les racines ne sont pas extraites de maniére
destructive, mais I'extraction de I’eau du sol par les racines peut étre suivie précisément et
dynamiquement tout au long du cycle de la culture (Vadez et al., 2014).

En plus de I'émergence de nombreux systemes de phénotypage variés pour les racines, les
approches de sélection traditionnelles peuvent maintenant bénéficier de la compréhension
mécaniste provenant du domaine de la modélisation structure-fonction (Xu et al., 2011). Les
approches de modélisation mécaniste offrent la possibilité d'intégrer la connaissance de la
physiologie et du développement des plantes et de I'évaluer par rapport a un environnement
varié, conduisant a une sélection variétale plus fiable (Lynch, 2013, 2015 ; Lynch et al.,
2014). Les approches FSPM (Functional-Structural Plant Model) se concentrent sur la
modélisation du développement, de la croissance et de la fonction de toutes les parties de la
plante (cellules, tissus, organes ...) a différents niveaux de détails dans leur contexte spatio-
temporel. Les FSPM sont des modeles qui s‘appuient sur une description explicite et précise
de la structure végétale considérée, et leur efficacité est par conséquent étroitement liée au
progreés des techniques de phénotypage. Les modeles de type FSPM relient la structure de la
plante a ses processus physiologiques, eux-mémes contr6lés par des facteurs
environnementaux (Godin et Sinoquet, 2005 : Vos et al., 2007, 2010). Le développement des
FSPMs est interdisciplinaire par nature et utilise différents concepts, outils et logiciels
provenant d'un large éventail de disciplines : physiologie végétale, développement des
plantes, science du sol, mathématiques, informatique, biologie cellulaire, physique, écologie
et agronomie (DeJong et al., 2011). Par exemple, pour représenter la structure multi-échelle
des plantes Godin et Caraglio (1998) ont utilisé des graphes imbriqués issus des
mathématiques et largement utilisés dans d'autres domaines tels que I'économie, les réseaux et
les télécommunications, la génétique et la physique. Au-dela du codage de la structure des
plantes, ce formalisme multi-échelle peut également étre utiliseé pour simuler le
développement de I'architecture des plantes (Boudon et al., 2012 ; Ong et al., 2014).

L'utilisation de FSPM pour modéliser le comportement d'un systéme racinaire peut aider a
comprendre I'ampleur de lI'impact de I’ASR sur un processus physiologique donné (DeJong et
al., 2011). Les approches in silico offrent I'avantage de maitriser parfaitement le systéme
étudié et permettent d'évaluer avec precision l'influence de chaque parameétre sur son
fonctionnement a travers une analyse de sensibilit¢ (Han et al., 2012). Les FSPMs ont
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notamment été utilisés pour simuler et étudier le développement des plantes dans le contexte
de l'acquisition et du transport de I'eau (Doussan 1998, Roose et Fowler 2004a ; Doussan et al
2006 ; Javaux et al 2008 ; Couvreur et al. 2012 ; Lynch et al., 2014). Dans un contexte de
sélection, les FSPMs peuvent étre tres utiles, car ils utilisent une approche d'ingénierie inverse
pour identifier les mécanismes végétaux susceptibles d'étre bénéfiques dans des scénarios de
stress spécifiques. Dans cette revue, quelques exemples seront présentés montrant comment
les modeles de simulation de culture peuvent prédire I'effet de certains traits d'enracinement
sur les performances des cultures dans I'échelle temporelle et géographique (par exemple,
Vadez et al., 2013 ; Kholova et al., 2014). Les FSPMs peuvent également servir de base au
développement d'ideotypes en mettant en évidence les parameétres les plus susceptibles
d'influencer I'adaptabilité aux contraintes environnementales (Lynch, 2013, Lynch et al.,
2014).

Ici, nous nous focalisons sur la conception des FSPMs qui peuvent étre utilisés dans le
contexte plus large de la recherche sur la tolérance a la sécheresse liée aux racines. Dans un
premier temps, nous présenterons les différentes techniques de phénotypage existantes pour
I'étude architecturale et physiologique des racines et leurs limites, et nous examinerons les
caractéres racinaires d'intérét pour les sélectionneurs. Nous présenterons ensuite l'intégration
des données générées dans des modeéles architecturaux, et comment ces modeles
architecturaux empiriques peuvent étre couplés a des modeéles hydrauliques fonctionnels utiles
pour les études de sélection variétale. Enfin, nous discuterons de I'évaluation et de la
validation des modeles hydrauliques de type FSPM a travers la confrontation des simulations
aux expérimentations.

2. Méthodes de phénotypage du systéme racinaire

La conception d'un modele de structure structure-fonction (FSPM) présuppose de collecter
des données relatives a la structure de la plante et aux processus physiologiques qui serviront
d'intrants pour alimenter le modéle (DeJong et al., 2011). Le phénotypage végétal est le
processus d'identification et d'enregistrement des caractéres qualitatifs et quantitatifs qui
décrivent le développement des plantes et leurs aspects fonctionnels a différents niveaux
d'organisation (cellule, tissu, organe ou a I’échelle de la plante entiére ; Granier et Vile, 2014).
Les stratégies de pheénotypage permettent de suivre de trés prés le développement des plantes
et leur réponse a différentes conditions de croissance afin de décrire un profil architectural et /
ou physiologique complet dans le temps et dans l'espace. De nombreuses techniques de
phenotypage, allant des méthodes au labo et en serre a des méthodes utilisées aux champs, ont
été développées au cours des derniéres années (Paez-Garcia et al, 2015). Bien que la plupart
d'entre elles soient dédiés aux parties aériennes de la plante (Berger et al, 2012 ; Araus et
Cairns, 2014), un certain nombre de techniques permettent la caractérisation de I'architecture
racinaire.

Le choix d'un systeme de phenotypage racinaire dépend de plusieurs facteurs, dont entre
autres I’espece étudiée (annuelle vs pérenne), les traits d'intérét ciblés, la phase de
développement étudiee de la plante (précoce vs terminale), la nécessité de recueillir des
données 2D ou 3D, la possibilité de sacrifier la plante (mesures destructives vs non-
destructives), I’échelle temporelle de la cinétique de croissance (jours vs mois) et enfin le colt
(Paez-Garcia et al., 2015). La diversité des systemes de phénotypage des racines qui ont été
développés au fil des années permet maintenant aux chercheurs de choisir la configuration la
plus adaptée a leurs questions d'intérét (Kuijken et al., 2015) (Tableau 1).
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Tableau 1-1 : Vue d’ensemble des systéemes de phénotypage racinaire existants.

2 Milieux de Destructif
Systéme  de -
croissance af & - e
culture de la o Débit . . . | Description Références
(localisatio Dimensionali
plante f
n) té
R Cette technique utilise des rayons X pour
Trés lent 3 : .
1 (une seule représenter la structure des racines dans une | (Mairhofer and
¥ . Sol (labo et X colonne de sol. Elle génére des faisceaux de | Zappala, 2012,
Tomographie plante a | Non/3D - - - i S .
5 serre) projections qui doivent étre combinés et | 2013; Mooney
a rayons X chaque pas ; .
analysés pour reconstruire la structure 3D du | et al., 2011)
de temps) : A
systeme racinaire.
Faible
(L_me'a s Comme le nom [I’indique, cette méthode
dizaines de S , .
implique I'excavation manuelle et / ou
plantes en A N A (Bucksch et al.,
2. Sol R . mécanique des systemes racinaires du sol. Les .
. paralléle, Oui /3D - N o - 2014; Trachsel
Shovelomics | (champ) racines peuvent étre mesuréesin situ tout
selon la . . . . R etal., 2011)
main- en étant excaveés, ou phénotypées apres
e lavage et préparation.
disponible)
Les rhizotrons se composent, en principe,
Faible a d'une succession de plaques entourant une
moyen couche mince de substrat. L’une des plaques | (Neufeld et al.,
Substrat (Jusqu'a externes est transparente, et le rhizotron est | 1989)
3. Rhizotrons | (labo, . construit de telle sorte que le systéme racinaire | (Colin-Belgrand
plusieurs Non /2D . . L
champ) dizai d se développe en partie ou en totalité contre | etal., 1989)
Izaines de cette plaque transparente, permettant ainsi son | (Singh et al,,
plantes en imagerie. Au champ, le rhizotron peut en fait | 2010, 2012)
parallele) étre une tranchée le long de laguelle on
observe la croissance du systéme racinaire.
Faible a
moyen
(Des dizain Les Rhizolysimétres sont des colonnes en
es A des béton, en acier ou en PVVC remplies de terre et
4. - utilisées pour la culture des plantes. La | (Eberbach and
. e Sol centaines s Ao R
Rhizolysimétr (champ) Non / 3D colonne peut étre équipée de capteurs ou de | Hoffmann,
es P de plantes "fenétres” permettant l'observation et la | 2013)
en mesure de la plante au fur et a mesure de sa
paralléle) croissance.
Faible a
?E;)eyen Ce systtme est basé sur des tubes
A N d'observation transparents qui sont insérés en
dizaines a (lversen et al.,
5% Sol permanence dans le sol. Ces tubes permettent .
L des Non /3D . . : 2012 ; Maeght
Minirhizotron | (champ) . le passage d'une caméra pour photographier
centaines . . etal., 2013)
d les racines qui poussent le long du mur du
e plantes S
minirhizotron.
en
paralléle)
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6. Moyen
Observatoire (des Dérivé du principe rhizotron, ce systéme
de croissance centaines utilise des plantes transgéniques | (Rellan-Alvarez
et de =9 E10) de plantes Nekiel bioluminescentes  pour  représenter la | et al., 2015)
luminescence en croissance des racines dans le sol.
(GLO-Roots) paralléle)
Milieu Ce systéme ressemble & un rhizotron. La
— Haut . e
liquide + (des principale différence est que le substrat de
support . croissance est remplacé par des perles de verre
. . centaines . L (Audebert et al
7. Rhizoscope | solide Non / 2D transparentes entre lesquelles circule un milieu
- de plantes S - 2 2010)
(billes de en liquide. Les billes de verre peuvent Eétre
verre) arallele) enlevées pour exposer le systeme racinaire et
(labo) P faciliter I'imagerie et/ou I'échantillonnage.
Encore une variante du principe rhizotron. Ici,
Haut | | ltivées d d
(des es plantes sont cultivées dans des pots
. . transparents remplis de terre ou d'un autre .
8. Méthode centaines L - 5 (Richard  and
d : Sol (serre) Non /3D milieu de culture. Les graines sont plantées 5
u pot clair de plantes " . Hickey, 2015)
en pres de la paroi du pot pour permettre
R I'imagerie a haut débit des racines le long de la
parallele) : -
paroi du pot clair.
Haut La configuration consiste a faire pousser les
Basé sur du | (des plantes sur du papier germinatif supporté par
9. Rhizoslides | Papier centaines Non / 2D Qes pla/ques de pIeX|g_I§s et p_artlellem_e_nt (Marié, 2014)
(labo, de plantes immergées dans un milieu liquide nutritif,
serre) en permettant l'imagerie directe des plants
paralléle) poussant sur le papier.
Similaire aux systemes de rhizoscopes en ce
- Tres haut sens qu'il combine [I'hydroponie et les
Milieu s . . e .
10. liqui (milliers de rhizotrons. Le systeme est composé d'un tissu | (Mathieu  and
. . iquide Non /2D 7 -
Rhizoponie (Iabo) plantes en de nylon supporté par un cadre en aluminium. | Lobet, 2015)
parallele) La configuration est immergée dans un
réservoir rempli de milieu liquide.
Dans ce systéme, les plantes sont cultivées a
Trés  haut partir de n'importe quel type de substrat et les
(milliers de racines sont soumises a un brouillard régulier (De Dorlodot et
11. Aéroponie | Air (labo) Non /3D pour fournir de l'eau et des éléments nutritifs.
plantes en \ . . al. 2005)
paralléle) Le systeme racinaire est entiérement

accessible en tout temps, bien qu'affaissé par
la croissance sans support mécanique.

Adapté de (Paez-Garcia et al., 2015).

Une facon simple d'aider a catégoriser et a choisir parmi les systemes de phénotypage
racinaire consiste a les considérer selon leur débit, ce dernier étant estimé a la fois par
I'échelle du dispositif expérimental (combien d'unités expérimentales peuvent étre déployées
en paralléle), et le temps qu'il faut pour collecter les données par unité expérimentale. Les
systemes de phénotypage au laboratoire et en serre tendent a permettre des expériences de
phénotypage a haut débit (plusieurs centaines a plusieurs milliers de plants en parallele et/ou
une acquisition rapide des données), permettant de tester un grand nombre de plants dans des
conditions hautement contrdlées et répétables (Tableau 1). Ces méthodes a haut débit sont
essentielles pour les études QTL ou GWAS visant a lier la plasticité de I'ASR a des marqueurs
génetiques ou a des genes ou alléles spécifiques qui peuvent étre une cible d’intérét pour la
sélection variétale. Les systemes a débit moyen peuvent généralement traiter des dizaines de
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plantes en méme temps et se focalisent davantage sur la résolution spatiale et temporelle de la
récolte des données. Qu'ils soient basés au laboratoire ou au champ, ces systémes sont souvent
utilises pour générer les parametres architecturaux et physiologiques utilisés a la fois pour la
calibration et la validation des FSPMs. A une I'échelle de débit plus faible, on trouve des
méthodes qui nécessitent des outils technologiques colteux (par ex., tomographie a rayons X)
ou un temps d'acquisition de données important (par ex., shovelemics a échelle fine). Outre le
faible debit, la tomographie a rayons X racinaire n'est toujours pas parfaitement maitrisée,
étant soumise a une perte potentielle d'information et a un bruit supplémentaire en raison de la
faible résolution des images généerées (Mooney et al., 2011) et du fait que la reconstruction 3D
automatisée du systéme racinaire est réalisée a partir d'approches de modélisation statistique
(Mooney et al., 2011 ; Kuijken et al., 2015).

Un parametre important a prendre en compte lors du choix d'un systéme de phénotypage
racinaire est I'équilibre entre le besoin de conditions contrélées et I'observation du
développement "réel" de la racine. Les méthodes au laboratoire et en serre, comme les
rhizotrons, limitent souvent la croissance du systeme racinaire a une structure 2D de taille
limitée, ce qui peut rapidement entraver la croissance du systéme racinaire. Au contraire, les
systemes permettant une accessibilité permanente de la racine pour l'observation et
I'échantillonnage (par ex., hydroponie et aéroponie) impliquent un manque de milieu
mécanique pour soutenir I'’ASR et avoir un impact sur son développement, ce qui signifie que
la pertinence des phénotypes architecturaux observes dans ces configurations est discutable.
Bien gu'elles soient théoriquement moins structurellement limitantes, les méthodes basées au
champ nécessitent une configuration spécifique, comme les abris de pluie et les systemes
d'irrigation, pour offrir des conditions contrdlées et prendre en compte avec précision les
effets des environnements sur le développement racinaire, tout en limitant fortement I'étendue
des observations possibles et des mesures du systeme racinaire (Paez-Garcia et al., 2015). Des
stratégies intermédiaires telles que les rhizolysimetres peuvent offrir une croissance plutét tres
prolongée en fonction de la taille des colonnes dans des conditions contrélées (ou du moins
suivis de pres), mais elles nécessitent des investissements structurels substantiels pour étre
réalisables.

Les procédures de phénotypage de la structure végeétale peuvent généralement étre séparées en
trois phases : premiérement, I'acquisition des données architecturales (et/ou physiologiques)
dans le systeme de phénotypage choisi par capture d’image, deuxiémement, l'analyse de
I'image générée pour extraire des données quantitatives concernant les caracteres d'intérét, et
troisiemement, l'analyse postérieure de ces données quantitatives pour extraire des
informations significatives telles que les lois mathématiques décrivant un processus de
croissance. En ce qui concerne la caractérisation de I'architecture racinaire, la premiere étape
est principalement limitée par la difficulté d'accés aux systemes racinaires soit visuellement
soit physiquement, un probléme pour lequel plusieurs solutions ont été elaborées (Tableau 1).
La deuxiéme étape est genéralement fortement dépendante des capacités d'analyse d'images et
constitue actuellement le principal goulot d'étranglement de la plupart des techniques de
phénotypage racinaire (Furbank et Tester, 2011).

Quel que soit le débit des systemes de phénotypage, l'information morphologique et
structurale est principalement générée sous forme d'images 2D qui doivent étre traduites en
données quantitatives représentant une structure 3D (Kuijken et al., 2015). Et parce que le
systéeme racinaire est une structure 3D (méme en 2D en rhizotron), tout systeme racinaire
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suffisamment ancien présente un chevauchement des racines dans les images de projection
2D. Cela complique considérablement I'extraction de la structure racinaire des images et a
conduit au développement d'une large gamme d'algorithmes d'analyse d'images et
d'applications logicielles pour aider a extraire automatiquement la structure racinaire des
images bruitées. Ces logiciels d'analyse d'images offrent habituellement des fonctions pour
quantifier les caractéristiques racinaires telles que le nombre, la longueur ou les angles
racinaires qui peuvent étre utilisés pour calibrer ou valider le FSPM racinaire (Godin et
Sinoquet, 2005 ; Vos et al., 2007, 2010 ; Lynch et al., 2014). Kuijken et al. (2015) ont
récemment passé en revue tous les logiciels de traitement d'images actuellement disponibles
qui s'appliquent au phénotypage des racines. Leur nombre croissant a conduit a une grande
variété de solutions logicielles pour I'analyse des systémes racinaires (Lobet et al., 2013).
Cependant, cette diversité a également conduit a la prolifération des frameworks et méthodes
informatiques indépendantes pour représenter et stocker les architectures racinaires. C'est un
obstacle qui limite la possibilité d'échanger des données entre laboratoires ou d'utiliser
differents logiciels sur un méme jeu de données. Pour résoudre ce probleme, une description
architecturale de base commune a réecemment été développeée. Issu d'un effort international
conjoint de plusieurs groupes travaillant sur le phénotypage et la modélisation des racines, le
langage de balisage du systeme racinaire ou "Root System markup langage” (RSML) a été
spécifié pour assurer la transférabilité des données de l'architecture racinaire entre les
logiciels, favorisant ainsi les échanges de recherche au sein de la communauté scientifique et
donnant naissance a un format standard sur la base duquel il est possible de construire des
entrepOts de modeéles racinaires centraux (Lobet et al., 2015).

3. Phénotypage de I'architecture racinaire dans un contexte de sélection
variétale

Les méthodes de phénotypage décrites ci-dessus ne sont pas encore largement utilisées dans le
contexte des programmes de selection, en partie parce que le lien entre les caracteres
mesurables et leur utilité dans le contexte de la sélection n'est pas toujours évident, et en partie
parce que le débit d'analyse est quelque peu limité par rapport aux méthodes d'analyse
génomique qui peuvent étre utilisées pour appuyer des programmes de sélection comme le
GWAS par exemple (basés sur de milliers a des dizaines de milliers de plantes; Spindel et al.,
2015; Biscarini et al., 2016; Gao et al., 2016; lwata et al., 2016). Pourtant, des efforts de
sélection ciblant plusieurs aspects de I'ASR ont été entrepris avec succes dans différentes
cultures (tableau 2). Par exemple, Tuberosa et al (2002a, b) ont identifié des QTLs pour les
traits des racines séminales dans une population de lignées pures recombinantes de mais et ont
trouvé un certain degré de co-localisation entre les QTLs pour les traits des racines séminales
et les QTLs pour la performance de rendement a travers différents régimes d'eau au champ.
Chez le pois chiche, un QTL majeur a été identifié pour les caractéres racinaires (profondeur,
densité ; Varshney et al., 2014), a partir des données phénotypiques générées dans un systéeme
de tubes en PVC ou les plantes ont été cultivées et les racines extraites et analysées 35 jours
apres le semis (voir Kashiwagi et al., 2005 pour la méthode). Chez le sorgho, la variation
génotypique de l'angle des racines nodales a été identifiée (Singh et al., 2010,2012) et ces
caractéres sont considérés comme une cible potentielle pour le programme de sélection soit
pour I'enracinement en profondeur (angle étroit), soit pour I’enracinement en plantations en
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rang sauté (angle racinaire peu profond). Par la suite, une plateforme de phénotypage a été
développée a une échelle permettant le phénotypage d'une population de cartographie
génetique et des QTLs pour I'angle des racines nodales ont été identifiés. Il a été démontré
qu'ils se situent dans la méme position que les QTLs pour les caractéres liés a I'adaptation a la
sécheresse. Ces trois exemples, tirés d'une plus grande variété d'utilisations des caracteéres
racinaires dans la sélection variétale (tableau 2) illustrent comment des techniques simplifiées
(c.a.d. un systeme hydroponique ou des mesures de I'angle racinaire entre deux plaques
minces) peuvent suffire a déterminer la variation génotypique des caractéres qui sont
fortement liés a la performance au champ.

Tableau 1-2 : Traits structuraux et fonctionnels identifiés comme potentiellement
importants pour la sélection de la résistance a la sécheresse

Traits Espéces QTLs Sources
(Price et al., 2002);
Longueur racinaire Riz, blé, mais | Oui (MacMillan et al., 2006); (Courtois et al.,
2009) ; (Tuberosa et al. 2002)
Biomasse racinaire Riz, mais Oui (Courtois et al., 2003)
Epaisseur racinaire Riz. mais oui (Zheng et al., 2000) ; (Tuberosa et al.,
2002)
Biomasse totale A . (Tuberosa et al., 2002) ; (Sharma et al.,
. Blé, mais Oui
racinaire 2011)
Densité de longueur L. L
rasinaire(DLR} Pois chiche Non (Kashiwagi et al., 2005)
Atng_le des  racines Blé Oui (Christopher et al., 2013)
séminales
Nombre de racines . . :
L Ble Oui (Christopher et al., 2013)
séminales
Angle des racines . . (Giuliani et al., 2005); (Singh et al.,
séminales Mals, Sorgo | Ou 2010, 2012)
Profondeur Blé, Pois Non (Sayar et al., 2007); (Varshney et al.
d’enracinement chiche 2014)
Diamet i . s
|ame.re des racines Mais Oui (Giuliani et al., 2005)
coronaires
Nombre et taille des | o, oui (Uga et al., 2008), (Richards et al., 1989)
vaisseaux de xyleme
Aérench tical i :
efe”? yme cortica Mai's Oui (Mano and Omori, 2009)
racinaire

4. Modélisation architecturale du systéme racinaire

La capacité des racines a assurer lI'alimentation hydrominérale de la plante dépend de I'ASR
(Lynch, 1995,2007 ; Comas et al., 2013 ; Lynch et al., 2014), mais aussi des caractéristiques
hydrauliques racinaires. Les systemes racinaires semblent trés plastiques et leur structure est
le résultat d'interactions complexes entre les régulations genétiques et environnementales. Ces
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interactions genérent des boucles de rétroaction dynamiques dans lesquelles I'hétérogéneité du
sol modifie la croissance des plantes, qui & leur tour modifient le sol en prélevant de I'eau et
des éléments nutritifs, etc. Une maniere d'étudier et de résoudre un systéme de rétroaction
aussi complexe est d'utiliser des modgles. Etant cachés sous terre, les systémes racinaires sont
particulierement difficiles & modéliser. Néanmoins, de nombreux modeles racinaires
architecturaux ont été développés au cours des 40 derniéres années. Dans tous les cas, la toute
premiere étape du processus de modélisation consiste a choisir une représentation adéquate
(c'est-a-dire un encodage formel) de la structure racinaire.

En raison de la difficulté inhérente a I'évaluation de la distribution spatiale précise des racines

dans le sol, les premiers modéles architecturaux du systeme racinaire étaient des modeles
continus fondés sur des estimations de la distribution de la densité de longueur racinaire dans
le sol au cours du temps et en fonction de la profondeur (Dupuy et al., 2010). Un premier
exemple de tels modeles a utilisé des équations de diffusion pour modéliser la dispersion des
racines dans le sol (Page et Gerwitz, 1974). Cependant, les modeles de distribution de densite
se basaient sur des parameétres synthétiqgues comme un seul descripteur du systéeme racinaire,
et étaient fondés sur I'nypothése selon laquelle les racines se distribuent de fagon réguliére
dans le sol. Une telle hypothése n'est pas vérifiée dans au champ ou une distribution
discontinue des racines est observée, probablement en raison d'une distribution hétérogéne des
effets environnementaux. En tant que tels, les modeéles continus simples ne peuvent pas
facilement prendre en compte des effets tels que le clustering racinaire qui est déterminant
pour l'acquisition de ressources (Dupuy et al., 2010). Par conséquent, plutét que de se
concentrer sur la régulation précise du développement de I'ASR, ces types de modeles
architecturaux continus conviennent mieux pour donner des descriptions synthétiques de
I'ASR dans des environnements globaux. Comme ils peuvent étre utilisés pour déduire des
informations architecturales manquantes ou imprécises, il est préférable d'utiliser des modéles
continus pour étudier I'ASR lorsque les systemes racinaires sont partiellement ou totalement
inaccessibles, par exemple lorsqu'on étudie des arbres matures ou des plantes cultivées en
plein champ. Afin de pouvoir étudier I'ASR dans des conditions hétérogénes de sol régnant au
champ, le modele continu peut étre couplé a des approches statistiques permettant de decrire
des cartes statistiques de densité racinaire dans le sol (Chopard et Siband, 1999). La principale
limite de ces modéles couplés réside dans le fait qu'ils reposent sur des données de
paramétrage qui doivent étre génerées par des fouilles in situ fastidieuses et des mesures
manuelles de différentes parties du systéme racinaire dans le sol (Chopard et Siband, 1999).

L'ASR émerge de l'interaction entre les processus de développement des racines et leur
environnement. Comme ils ne tiennent pas compte des racines individuelles, les modéles
continus ne peuvent pas facilement tenir compte de la rétroaction existant entre les racines et
le sol. Par conséquent, de nouvelles approches étaient nécessaires pour comprendre comment
le sol est exploré par la plante a I’échelle de I’axe racinaire individuel (Pierret et al., 2007).
Cette considération a donné naissance au développement de modeéles racinaires plus
complexes. Ces modeéles sont basés sur la description explicite des processus de
développement, de croissance et de ramification des racines entrainant le développement de
modeles 1D, 2D ou 3D (Dunbabin et al., 2013). De tels modéles discrets et explicites
considerent l'architecture racinaire a travers sa topologie et sa geométrie complétes et peuvent
étre basés sur plusieurs formalismes mathématiques distincts (Godin, 2000, Balduzzi et al.,
2017). Deux des formalismes les plus populaires utilisés pour représenter l'architecture
discrete des plantes en géneéral sont les graphes d’arbre multi-échelle ou "multiscale tree
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graphs” (MTGs ; Godin et Caraglio, 1998 ; Godin et al., 1999 ; Godin et al., 2005) et les L-
systemes (Prusinkiewicz et Lindenmayer, 1990).

Les MTGs ont été développés sur la base du concept de modularité des plantes et visent a
décrire les différentes parties des plantes sous forme de graphes arborescents, eux-mémes
intégrés dans une structure arborescente (Godin et al., 1997). Les MTG permettent le codage
topologique et géométrique de n'importe quel type de plantes et ont été utilisés comme
standard pour décrire le développement et l'architecture des plantes d'un large éventail
d'espéces (Godin and Caraglio, 1998 ; Danjon et al., 1999 ; Godin, 2000 ; Guédon and
Barthélémy, 2001 ; Danjon and Reubens, 2008 ; Fournier et al., 2010 ; Griffon and Coligny,
2014 ; Garin et al., 2014). Le formalisme MTG a notamment été utilisé comme principale
structure de données pour la plate-forme OpenAlea (http://openalea.gforge.inria.fr), un
environnement logiciel dédié a la modélisation des plantes qui intégre des algorithmes congus
pour créer, parcourir, modifier et étendre les MTGs (Pradal et al., 2008 ; Pradal et al., 2015),
ainsi que des algorithmes pour convertir les MTGs au formalisme RSML récemment défini et
vice-versa (Lobet et al., 2015).

Bien que les MTGs puissent étre étendus pour fournir une considération dynamique de
I'architecture des plantes, ils sont des descriptions structurales intrinsequement statiques. Une
autre facon d'encoder l'architecture végétale est de la voir comme le résultat de processus
itératifs de développement et d'essayer de I'exprimer en utilisant un formalisme procédural.
C'est le point de vue choisi dans le formalisme des L-systémes (Lindenmayer, 1968). Ce
formalisme utilise un langage symbolique pour décrire la plante comme une chaine de
caracteres entre crochets. Chaque caractere représente un module donné de développement de
la plante (mérisme, organes, métameres, segments, axes, etc.). Les régles de développement
sont spécifiées en tant que regles de réécriture pour chaque type de caractéres possible, en
indiquant s'il reste le méme ou est remplacé par un autre caractere ou groupe de caractéres a
chaque itération. Le caractére répétitif et récurrent de la structure végétale permet ainsi de
capturer et de recréer l'architecture du développement des plantes a travers le temps en
discrétisant la plante comme un ensemble de caracteres et en spécifiant un ensemble réduit de
regles de réécriture (Prusinkiewicz, 2004).

Depuis leur premiére formalisation, les L-systéemes ont été implémentés et etendus a travers
différents langages et systemes de modélisation, notamment cpfg (Prusinkiewicz et
Lindenmayer, 1990 ; Prusinkiewicz et Karwowski, 1999), Ipfg (Karwowski et Prusinkiewicz,
2003), XL (Kniemeyer et Kurth, 2008) et plus récemment L-Py (Boudon et al., 2012). Ce
dernier volet de I'implémentation du formalisme des L-systemes a été concu pour permettre la
conversion mutuelle entre L-strings et les MTGs. Ceci offre la possibilité d'utiliser le grand
nombre de composants, d'outils et d'algorithmes intégrés disponibles déja congus pour les
MTGs en conjonction avec les L-systemes (Boudon et al., 2012). Bien que les formalismes
structuraux et procéduraux aient été initialement congus en tenant compte de la structure de la
partie aérienne des plantes, ils ont tous deux été utilisés avec succes pour générer des modeéles
explicites et discrets de systemes racinaires. Par exemple, lI'architecture du systéme racinaire
mature de Pinus pinaster a été reconstruite a partir de données de digitalisation 3D en utilisant
une approche MTG (Danjon et al., 2005). Chez la méme espéce, des systemes racinaires
simulés de type MTG ont été utilisés pour étudier I'ancrage des plantes et sa réponse aux
modifications architecturales (blessures de la racine, absence de racine principale, systemes
racinaires élagues, etc ; Khuder et al., 2007 ; Danjon et Reubens, 2008). Un autre exemple est

31


HP
Texte surligné 

HP
Texte surligné 


Root Box (Leitner et al., 2010b) qui représente I'architecture et la croissance des racines a
I'aide de L-systémes. Il est encodé dans Matlab et a été appliqué a I'étude du systéme racinaire
du mais. Ce modele utilise une approche modulaire pour intégrer l'interaction entre les racines
et le sol et peut étre utilisé pour calculer des propriétés complexes du systeme racinaire,
comme la distribution de la densité de longueur racinaire pour différents modeles de sol
(Leitner et al., 2010a). Le <code du modéle est accessible au public
(http://www.boku.ac.at/marhizo/simulations.html) et a déja été couplé a différents modeéles de
sol pour simuler I'influence du chimiotropisme sur la croissance des racines (Schnepf et al.,
2011), l'effet de I'exsudation des racines sur lI'acquisition du phosphate (Schnepf et al., 2012),
ou l'impact de l'architecture des racines sur l'acquisition de I'eau dans différentes conditions
hydrologiques (Tron et al., 2015). A part les MTGs et les L-systémes, un autre formalisme est
I'approche fractale, qui utilise des concepts mathématiques initialement développés pour
I'étude des modeles géomeétriques dans la nature et, en particulier, pour caractériser des
patterns auto-similaires. Ce formalisme spécifique a notamment été utilisé pour développer un
modele architectural 3D statique du systéme racinaire de Gliricidia sepium (Ozier-Lafontaine
et al., 1999). Ce modéle a été en mesure de prédire efficacement les motifs de ramifications
des racines et certains caractéres racinaires a I’échelle de la plante comme la matiére seche
racinaire, la longueur totale racinaire et le diamétre du systeme racinaire (Noordwijk et Mulia,
2002 ; Doussan et al., 2003).

Du point de vue de la sélection, tous ces formalismes d'encodage donnent un acces pratique
aux descripteurs de la structure racinaire et permettent une quantification facile de la forme du
systeme racinaire. Cependant, ils ne suffisent pas a eux seuls a comprendre comment la
structure racinaire émerge et doivent donc étre couplés avec des regles de développement
mécanistes. De plus, une fois que les formalismes appropriés sont intégrés dans les modéles
racinaires et que leurs fonctions sont validées, il faudra valider les conditions dans lesquelles
les phénotypes racinaires qui émergent de ces modeéles ont un effet démontré sur la
productivite des cultures. Par exemple, chez le mais, il a été démontré qu'une densité de racine
latérale réduite est bénefique pour I'adaptation des cultures au stress hydrique en raison d'un
colt réduit du carbone (Zhan et al., 2015). Dans ce cas, un lien clair pourrait étre établi entre
un formalisme d'encodage bien défini et son expression sous la forme d'un phénotype
important pour une perspective de sélection.

Depuis les années 80, de nombreux modeles mécanistes et dynamiques d‘architecture
racinaire ont été developpés pour étudier la croissance et la fonction des racines (Dunbabin et
al., 2013). lls s'appuient généralement sur la description de différentes regles de
développement mécanistes en fonction de I'ordre de ramification des racines et/ou du type de
racine. Ces regles doivent étre calibrées par rapport aux données obtenues par phénotypage a
grande échelle ou par des mesures expérimentales spécifiques. Différents types de racines
peuvent étre caractérisés par des descripteurs ou des criteres de développement tels que le
taux de croissance, la variabilité de ramification, la densité de ramification, l'efficacité du
tropisme, la croissance radiale, etc. Chaque critére est considéré comme un parameétre distinct
pour la génération des modéles structuraux 2D ou 3D (Figure 1, Pages, 2002). Le
développement de I'ensemble du systéme racinaire est simulé en points temporels discrets sur
la base des regles morphogénétiques specifiées (Doussan et al., 2003 ; Prusinkiewicz, 2004).
Ces regles régissent l'initiation (branchement), I'émergence et la croissance de nouveaux axes
mais peuvent egalement intégrer des régles pour la sénescence racinaire et/ou des régles,
décrivant I'influence de différents tropismes sur le développement racinaire (thigmotropisme,
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hygrotropisme, chimiotropisme, gravitropisme, etc.). Deans et Ford (1983) ont développé I'un
des premiers modeles racinaires mécanistes 3D. Ce modele a permis de simuler un systéme
racinaire excavé de Sitka pruce, a4gé de 16 ans, et d'étudier l'impact du vent sur le
développement et la stabilité de I'arbre (Deans et Ford, 1983). Il a inspiré I'¢laboration de
modeles mécanistes racinaires 3D ultérieurs d'autres espéces utilisant la méme méthode pour
décrire les processus élémentaires de croissance et de ramification des systemes racinaires. Un
exemple d'un tel modele ultérieur est ROOTMAP (Diggle, 1988a, b) qui simulait la
croissance racinaire et l'architecture des systéemes racinaires fibreux. Il considérait les
parametres mécanistes de croissance (par ex. taux d'élongation des racines) et de ramification
(angle de ramification, densité de ramification, temps de retard de ramification, ordre de
ramification, etc.). Ce modéle a été utilisé pour simuler un large éventail de genotypes de
lupin avec une grande précision en utilisant des données obtenues a partir d'un systeme de
phénotypage semi-hydroponique (Chen et al., 2011). 1l a depuis lors été étendu pour intégrer
un modéle de sol 3D, représentant ainsi la plasticité du systéme racinaire dans un
environnement de sol mixte et permettant de modéliser la dynamique d'assimilation des
nutriments a partir de cet environnement (Dunbabin et al., 2002). Pages et al (1989) ont utilisé
la méme approche que Diggle (1988a, b) pour produire un modéle 3D de I’ASR du mais en
utilisant des observations empiriques pour définir des régles morphogénétiques et différents
processus de croissance dépendant de I’ordre de ramification et de l'origine racinaire
de I’inter-nceud (Pagés et al., 1989). Sur la base des concepts développés par les modéles
antérieurs (Diggle, 1988a, b ; Pages et al., 1989), le modele SimRoot a été congu avec un
meilleur focus sur la visualisation, en tenant compte de I'hétérogénéité spatiale des processus
de croissance racinaire par une description cinématique de la variation des caractéristiques de
croissance le long des axes racinaires (Lynch et al., 1997). Il a été parametré en utilisant des
jeux de données empiriques obtenues dans différents environnements de croissance et a eté
utilise pour prédire avec précision la croissance des systémes racinaires du mais et des
haricots (Ge et al., 2000 ; Postma et Lynch, 2010). SimRoot a également été etendu pour
intégrer les interactions entre les systemes racinaires (Zhang et al., 2014), l'efficacité
d'acquisition du phosphore (Ma et al., 2001), I'allocation de carbone (Nielsen et Lynch, 1994 ;
Walk et al., 2006 ; Postma et Lynch, 2011) et les échanges tige/racine par couplage avec le
modeéle LINTUL (Postma et Lynch, 2011 ; Dunbabin et al., 2013). Un autre modele racinaire
mécaniste genérique est Root Typ (Pages et al., 2004). Contrairement aux modeles précédents
qui différenciaient le comportement des racines en fonction de leur ordre de ramification,
RootTyp repose sur la détermination explicite de différents types de racines (avec des
propriétés de croissance différentes comme la densité de ramification ou le taux d'élongation)
indépendamment de leur ordre de ramification (Pages et al., 1989). RootTyp a été utilisé pour
représenter une grande variété de systemes racinaires de plantes et a été paramétré a l'aide de
divers jeux de données architecturales (Collet et al., 2006 ; Garré et al., 2012). 1l intégre la
stochasticité par I'inclusion du caractére aléatoire dans certains paramétres géométriques ou
topologiques (par ex. trajectoires de racines). Particulieérement intéressant dans le contexte de
I'étude de la tolérance & la sécheresse induite par les racines, il convient de noter que RootTyp
a également été étendu pour fournir une description dynamique de l'approvisionnement en eau
dans le sol (Doussan et al., 2006 ; Draye et Pages, 2006).
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Figure 1-1 : Acquisition de paramétres pour les modeéles racinaires hydrauliques.

La génération de modéles racinaires hydrauliques nécessite plusieurs jeux de parameétres qui sont souvent
spécifiques au modéle. Dans le cas idéal, ces paramétres sont générés a partir d'expériences de phénotypage. (A)
Le type de technique de phénotypage disponible (voir Tableau 1) conditionnera le type et la quantité de données
utilisables pour la définition des parameétres, mais dans tous les cas, il est nécessaire d’avoir au moins acces a des
données d'architecture racinaire. D'une maniere générale, les modéles racinaires hydrauliques complets
comprenant un compartiment de sol tels que R-SWMS par exemple, nécessitent quatre types de paramétres. Les
parameétres architecturaux acquis par I'analyse d'images de la structure racinaire (B) peuvent étre utilisés de deux
facons distinctes : soit I'architecture racinaire compléte est digitalisée et la structure racinaire est reproduite par
computation, soit l'architecture racinaire est utilisée pour déterminer les parametres de croissance locaux qui
peuvent a leur tour étre utilisés pour créer une architecture racinaire représentative par simulation de croissance.
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Les parametres physiologiques (C) relatifs au transport de I'eau sont principalement acquis par des mesures
histologiques et physiologiques. La conductivité racinaire radiale est une fonction du transport d'eau
apoplastique (via les parois cellulaires) et symplastique (a travers les cellules) et est difficile a évaluer,
nécessitant souvent d'étre estimée a travers un proxy tel que la mesure par sonde a pression dans les couches
cellulaires externes. La conductivité racinaire axiale dépend de la taille et de la forme des vaisseaux du xyléme et
peut étre partiellement extrapolée a partir des mesures cellulaires et de I'application de la loi de Hagen-Poiseuille.
Ces deux parametres doivent étre évalués le long de I'axe racinaire et/ou pour différents ages racinaires afin de
générer des profils de conductivité. Les parameétres du sol nécessaires (D) sont les profils de rétention d'eau et la
conductivité hydraulique du sol, ainsi qu'une description éventuelle de la structure du sol. Enfin, selon le modele,
les parametres de la partie aérienne (E) peuvent étre plus ou moins explicites et sont utilisés pour exprimer un
terme de puit hydraulique ("sink term") entrainant I'absorption d'eau par la racine. Pris dans leur ensemble, ces
quatre ensembles de paramétres peuvent étre utilisés pour simuler la dynamique des flux d'eau a travers le sol et
les racines et pour étudier les patterns de distribution de I'eau dans un environnement donné (F).

Un dénominateur commun pour tous ces modeéles mécanistes utiles en tant qu'outils prédictifs
est leur dépendance a I'égard des méthodes de phénotypage décrites précédemment pour
fournir les données architecturales nécessaires a la calibration des régles du modeéle et a la
validation des prédictions du modele (Figure 1). En fonction du modele considéré et de la
nature de la procédure d'analyse d'image suivant I'imagerie du systéme racinaire, le calibrage
des parametres peut étre effectué a partir de descripteurs globaux (par exemple, la distribution
statistique des densités racinaires dans le sol, ou au contraire la description compléte et
précise de la structure des racines) ou a partir de mesures quantitatives des caractéristiques
architecturales spécifiques locales ou des lois de croissance (densités racinaires, distribution
de la longueur des racines ou vitesse de croissance des racines, angle d'insertion des racines,
etc.). Dans les cas idéaux, au moins deux jeux de données indépendants seront utilisés pour la
définition des parameétres, I'un pour calibrer le modeéle et I'autre pour valider ses prédictions.

Aprés la definition des parametres, on s'attend a ce que les modeles fournissent des
architectures racinaires digitales basées sur les parametres d'entrée, soit reproduites a partir de
données structurelles ou issues de lois locales sur la croissance. Ces architectures simulées
doivent ensuite étre validées par rapport aux jeux de données supplémentaires. Selon le
modele et la nature de ces jeux de données, cette validation peut se faire soit par comparaison
structurelle directe de l'architecture, soit par l'utilisation de descripteurs indirects (par ex.
quantité de biomasse racinaire par horizon pédologique, distribution de la longueur racinaire
entre les différents ordres racinaires, etc.). Dans certaines circonstances particulieres, un seul
jeu de données peut étre disponible pour la calibration et la validation. Dans ce cas, il est
toujours possible de proceder au paramétrage du modele en utilisant seulement une partie des
données disponibles, en le validant par rapport au reste des données et en répétant cette
procédure pour toutes les combinaisons possibles de sous-ensembles de données.

5. Conception des modeles structure-fonction de I’hydraulique racinaire

Les modeles de développement mécanistes peuvent étre couplés a des processus fonctionnels
afin d'offrir une vision intégrée qui pourrait éventuellement appuyer les programmes de
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sélection assistée par modele (Figure 1). L'un de ces processus fonctionnels est I'absorption et
le transport de I'eau par les racines des plantes. La sécheresse est I'un des principaux facteurs
limitant la productivité des plantes (Lobell et Gourdji, 2012); I'utilisation de modeles pour
comprendre ou, quand et comment I'eau est absorbée et transportée du sol par les racines des
plantes pourrait donc aider a améliorer l'utilisation de I'eau en optimisant I'ASR des plantes
par le biais de la sélection assistée par idéotype et par des changements dans les pratiques de
gestion agricole dirigés par les modeles (Lynch, 2007; Blum, 2009; Palta et al., 2011; Lynch
et al., 2014). Il serait également important d'associer ces approches de modélisation a un
montage expérimental permettant une évaluation trés précise de l'extraction de I'eau. Par
exemple, I'utilisation d'un systéme lysimétrique pour suivre de prés l'utilisation de I'eau par les
plantes (Vadez et al., 2014) a montré une variation génotypique du sorgho pour la capacité
d'extraire I'eau du profil du sol (Vadez et al., 2011). Il serait intéressant d'étudier quel
caractere d'enracinement ou quels traits peuvent expliquer les caractéristiques d'extraction de
I'eau contrastées et si celles-ci peuvent étre exploitées dans les futurs programmes de sélection
variétale. De tels traits peuvent étre macroscopiques et liés a la répartition des différents types
de racines dans le sol, ou microscopiques et liés a des processus ou structures cellulaires (par
exemple, taille des poils absorbants ou des cellules du xyléme, modifications de la
conductivité tissulaire par I'expression différentielle des aquaporines, etc.).

La dynamique de I'absorption d'eau par le sol est une question tres complexe qui dépend a la
fois des propriétés d'un systeme biologique dynamique (la racine) et d'un systeme physique
hétérogéne (le sol). Les études de la dynamique de I'eau dans le sol ont été initiées dans les
années 1960 avec le travail novateur de Gardner (1960) qui se concentrait davantage sur le sol
que sur les propriétés des plantes, mais qui a néanmoins servi de base aux travaux ultérieurs
pour mieux comprendre les processus d'échange racine-sol. Ces travaux ultérieurs ont
introduit les racines sous forme de termes de puits dans les modéles de distribution de I'eau du
sol pour représenter I'absorption de I'eau par les racines (Feddes, 1974 ; Molz, 1981 ; Homaee
et al., 2002 ; Dardanelli et al., 2004). Ces modeéles utilisent principalement une représentation
continue du systéme racinaire, en la décrivant a l'aide de descripteurs de la densité de
longueur des racinaire. Comme il a été démontré que la rétroaction entre la croissance du
systéme racinaire et son environnement joue un réle majeur dans la dynamique de I'absorption
des ressources du sol (Doussan et al., 2003 ; Lynch et al., 2014), les FSPMs doivent
idéalement étre en mesure de considérer le feedback développemental.

Des FSPMs spécifiques racine-sol ont été développés pour étudier l'interaction entre
I'nydrodynamique de I'eau du sol et le développement du systéme racinaire. Clausnitzer et
Hopmans (1994) ont proposé un modele hydraulique racinaire détaillé de type FSPM qui
associait un modeéle architectural racinaire 3D a un modéle de flux d'eau transitoire 3D. IIs ont
modélisé l'interaction entre la croissance des racines et la distribution de I'eau dans le sol pour
simuler I'absorption de I'eau dans les cultures. Dans leur modeéle, les processus qui régissent le
développement racinaire sont exprimés en fonction des conditions locales du sol, et le terme
d'absorption racinaire du puit d'eau est exprimé en fonction de la transpiration et de la
longueur des racines. Le sol lui-méme est discrétisé et une grille & éléments finis sert de base
au calcul des propriétés du sol. Benjamin et al. (1996) ont combiné un modeéle racinaire 2D du
systéeme racinaire du mais avec un modeéle hydrodynamique 2D pour simuler les effets des
patrons racinaires sur l'absorption d'eau. Somma et al (1998) ont étendu le modéle de
Clausnitzer et Hopmans pour exprimer I'activité d'absorption de I'eau des racines en fonction
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de I'dge des racines et pour simuler en outre le transport des solutés et I'absorption des
nutriments.

Au-dela de ces modeéles fondés essentiellement sur les flux d'eau dans le sol, la dynamique
des flux d'eau dans les tissus végétaux a également été au centre des premieres études de
modélisation ou les plantes ont été considérées en utilisant une analogie électrique (van den
Honert, 1948). Dans ce premier effort de modélisation et les travaux subséquents, les tissus
végétaux sont représentés a l'aide d'un réseau de résistances hydrauliques qui se comportent
comme des résistances électriques, et le transport de I'eau est régi par une considération
purement physique (van den Honert, 1948 ; Zimmermann, 1978). Le paramétrage de ces
modeles necessite cependant de pouvoir déterminer la valeur de la résistance hydraulique des
tissus végétaux. Ceci a conduit au développement extensif de méthodes de mesure permettant
I'estimation des paramétres physiologiques des transports d'eau dans les tissus (Husken et al.,
1978 ; Steudle, 1993, 2000 ; Sperry et al., 2002 ; Sperry, 2011 ; Sperry et Love, 2015). De
maniere intéressante, ces méthodes de mesure permettent essentiellement de déterminer la
conductance hydraulique plutdt que sa resistance. Comme ces deux valeurs physiques sont
inversement liées, les modeles de transport de I'eau dans les tissus végétaux basés sur une
analogie électrique peuvent utiliser l'une ou l'autre valeur pour leur paramétrage, a condition
que les équations soient ajustées en conséquence. Ces modeles ont essentiellement besoin de
deux types de conductances (ou résistances) pour leur paramétrage : les conductances axiale
et radiale (figure 1). La conductance axiale est directement liée & la structure du tissu
vasculaire. En supposant que les brins vasculaires sont de longs cylindres réguliers, leurs
conductances peuvent étre calculées directement a partir de I'application de la loi générique
Hagen-Poiseuille. Ces valeurs de conductivité axiale prédites peuvent étre ajustées en
fonction de la proportion de vaisseaux embolisés existant dans I'espece considérée. Le calcul
de la résistance radiale dépend cependant du niveau de détail du modeéle considéré, car il est le
résultat de la combinaison des conductances des cellules contenues dans les couches
tissulaires concentriques de l'axe de la plante.

En 1998, Doussan et al. ont proposé une nouvelle approche intégrant dans un cadre unique les
connaissances sur les flux d'eau dans le sol, I'absorption de I'eau par les plantes, la structure
vasculaire des plantes, les conductivités des tissus racinaires et I'ASR. Dans cette approche, le
modele architectural de Pages et al (1989) a été combiné avec la description biophysique des
flux d'eau dans les tissus racinaires considérés comme un reéseau de conductances radiale et
axiale de I'eau. Calibré a I'aide de conductances mesurées et estimées a partir du phénotypage
des racines d'arbres, ce modele peut simuler les flux d'eau des racines en calculant les
potentiels hydriques le long du réseau de conductances. Derniérement, Couvreur et al. (2012)
ont élargi cette approche en calculant des solutions analytiques aux équations de flux d'eau
pour l'architecture hydrauliqgue complexe dans des simulations de la distribution des flux d'eau
sous sécheresse. Chopard (2004) a simulé le transfert d'eau dans le systeme sol-racine en
utilisant un modele architectural racinaire 3D basé sur le formalisme MTG et intégrant les
processus de transport d'eau dans des types de racines différenciés. Les modéles intégrés
peuvent également résulter de la conjonction de plusieurs modeles indépendants préexistants.
Par exemple, Javaux et al. (2008) ont développé le modele R-SWMS a partir de la
conjonction des modeéles de Doussan et al. (1998, 2006) et de Somma et al. (1998), couplant
un modele de développement racinaire mécaniste a une connaissance approfondie et intégrée
des processus hydrologiques du sol. R-SWMS peut étre utilisé pour simuler diverses régles de
distribution et de capture d'eau dans diverses conditions environnementales (Draye et al.,
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2010 ; Couvreur et al., 2012). En plus d'étre utilisés pour estimer I'absorption d'eau par les
racines, ces modeles peuvent également étre étendus pour étudier I'absorption des éléments
nutritifs, comme l'ont fait Roose et Fowler (2004a, b) dans le cas de l'absorption du
phosphate. Les derniers avancés en modélisation mettent également l'accent sur la
problématique cruciale de la mise a I'échelle et de I'extrapolation des modeles (Meunier et al.,
2017). La majorité des modéles hydrauliques des racines et du sol sont congus et paramétres a
partir de données expérimentales générées au laboratoire ou en serre, alors qu'ils devraient
idéalement étre destinés a prédire le comportement des plantes cultivées au champ. Meunier
et al. (2017) ont récemment proposé une solution numérique pour extrapoler le comportement
racinaire global a partir d'ensembles de variables locales facilement mesurables au laboratoire
ou en serre. Toutefois, cette solution ne peut étre appliquée qu'aux systémes racinaires
présentant une structure trés réguliére, et le probléme de la projection au champ des modéles
pour les systemes racinaires irréguliers et réalistes doit encore étre abordé.

6. Validation des modéles structure-fonction de I’hydraulique racinaire

Les FSPMs racinaires hydrauliques peuvent étre utilisés pour prédire la dynamique de
distribution de I'eau dans le continuum plante-sol (Roose et Fowler, 2004a, b; Doussan et al.
2006 ; Javaux et al. 2008 ; Moradi et al. 2011 ; Couvreur et al. 2012). La qualité de ces
prédictions dépend du calibrage correct des caractéristiques architecturales et fonctionnelles
des racines et des propriétés hydrauliques du sol a partir des techniques de phénotypage et de
mesure physique. On sait aussi que la génétique de la plante peut avoir un réle profond sur
I'nydraulique du systéme racinaire. Par exemple, Ehlert et al (2009) ont montré différentes
conductivités hydrauliques dans les génotypes de mais traités avec une gamme d'inhibiteurs
des aquaporines. De plus, pour que les prédictions soient utiles a la sélection assistée par
modele, elles doivent elles-mémes étre validées par rapport a des parametres
environnementaux et physiologiques observables.

Les méthodes de validation de la prédiction des flux d'eau utilisent diverses techniques
d'imagerie non-destructives et non invasives pour permettre I'observation en temps réel de la
teneur en eau dans les systemes racine-sol (Doussan et al., 2006; Garrigues et al., 2006; Perret
et al., 2007; Pohlmeier et al., 2008; Carminati et al., 2010; Moradi et al., 2011). Les
prédictions du modele hydraulique racinaire de Doussan et al. (2006) ont été confrontées a un
systeme expérimental visant a suivre la déplétion dynamique de I'eau autour des racines dans
le sol (Garrigues et al., 2006). Le principe de ce systéme est de mesurer les changements de la
valeur de transmission de la lumiére entre les différents niveaux de saturation en eau de la
matrice du sol et de les utiliser pour calculer I'absorption d'eau par le systéme racinaire dans
tout le sol. Ce dispositif expérimental est un dérivé des systémes rhizotron (tableau 1) et peut
théoriquement étre appliqué a n'importe quel type de systéme racinaire/ de sol, s'adaptant a
des cultures a forte croissance telles que le mais. Ce dispositif a montré que la prédiction du
modele hydraulique racinaire était qualitativement et quantitativement représentative de la
dynamique de l'eau observée dans le systeme racine-sol, avec une déplétion d'eau plus
importante a proximité de la racine. En ce qui concerne les systémes de phénotypage ou
I'architecture racinaire n'est pas directement apparente, mais plutdt enracinée dans le sol,
d'autres techniques doivent étre utilisées pour quantifier le mouvement de I'eau a travers le sol
et les racines, telles que I'imagerie par résonance magnétique (IRM). Pohlmeier et al. (2008)

38


HP
Texte surligné 

HP
Texte surligné 


ont utilisé I''RM pour suivre les changements dans la dynamique d'absorption d'eau dans le
sol. La teneur en eau du sol et I'architecture racinaire peuvent étre visualisées en utilisant cette
technique, et les résultats de I'imagerie ont révélé que l'absorption d'eau est plus élevée dans
les zones ou la densité racinaire est la plus élevée. Cette technique est toutefois encore limitée
a l'imagerie en laboratoire pour les dispositifs expérimentaux de faible dimension, et n'est pas
encore directement applicable au champ ou pour les rhizolysimétres. La création d'appareils
d'IRMs portables est I'un des défis a relever pour valider la prédiction de modéles
hydrauliques sur des plateformes de phénotypage in situ et a grande échelle. Comme
alternative a I'lRM, Carminati et al. (2010) ont utilisé la radiographie neutronique pour
visualiser les distributions de la teneur en eau 2D dans le sol dans des conditions de
sécheresse et aprés une ré-humidification suivante afin d'étudier le réle de la rhizosphere dans
I'absorption d'eau et la tolérance a la sécheresse. Bien que les caractéristiques chimiques et
physiques de la rhizosphere se soient avérées différentes de celles du reste du sol (Strayer et
al., 2003 ; Gregory, 2006; Hinsinger et al., 2009), les effets de ces propriétés spécifiques sur
I'absorption d'eau sont genéralement négligés dans les modeéles racinaires hydrauliques. Les
patterns de distribution de I'eau en 2D observés par radiographie neutronique ont montré que
la teneur en eau de la rhizosphere est plus elevée que celle du reste du sol pendant le séchage
et inversement pendant la re-humidification. Ces observations ont éte utilisées pour
déterminer les courbes respectives de rétention d'eau de la rhizosphére et du reste du sol.
Compte tenu de ces parametres, une simulation de flux d'eau pour une racine unique selon le
modeéle de Gardner (1960) suggere que la rhizosphére agit en fait comme un tampon pour
atténuer l'impact de la sécheresse et assurer une disponibilité en eau en période de stress
hydrique. Moradi et al. (2011) ont fait progresser cette ligne de recherche en utilisant la
tomographie neutronique pour quantifier et visualiser la dynamique de la teneur en eau en 3D
avec une grande résolution spatiale dans la rhizosphére de trois espéces végétales différentes.
Ils ont observé une augmentation de la teneur en eau dans le sol proche des racines
(rhizospheére) et les observations ont été cohérentes chez les trois espéces (pois chiche, lupin
blanc et mais), confirmant les conclusions de Carminati et al. (2010). Les profils
expérimentaux de rétention d'eau mesurés ont été utilisés dans un modele analytique 3D
simplifié qui a confirmé une fois de plus la conclusion du modéle 2D précédent, soulignant
I'importance de la rhizosphére dans les processus d'absorption d'eau et son intérét potentiel en
tant que cible pour les programmes de sélection de la tolérance a la sécheresse. Dans une autre
série d'etudes, Zarebanadkouki et al. (2012, 2013, 2014) ont utilisé la radiographie
neutronique couplée a l'injection d'eau deutérisée DO pour suivre la trace des flux d'eau dans
les racines. Le D,O a été injecte dans les racines et sa dynamique de transport a été suivie de
pres grace a la radiographie neutronique en series temporelles. Pour quantifier le transport
local de D.O a travers les flux convectifs, un modele diffusif-convectif a été développg,
prenant en compte les différentes voies d'eau disponibles dans les tissus végetaux
(apoplastique, cellule a cellule). Les prévisions du modele sur les flux de D.O étaient en
harmonie avec les mesures expérimentales du flux axial de D.O a l'intérieur des racines des
plantes de lupin de 24 jours.

Dans tous ces cas, les prédictions des différents FSPMs de I'hydraulique racinaire peuvent
donc théoriquement étre validées par rapport a des données expérimentales mesurées au
laboratoire, ce qui conforte l'intérét de ces modéles pour étudier le comportement des plantes
en ce qui concerne l'acquisition d'eau. Toutefois, ces différentes méthodes de validation
présentent toutes des limites similaires, car elles ne peuvent pas étre facilement transposées
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aux mesures au champ et se limitent donc presque exclusivement a la validation des
prédictions au laboratoire et en serre. Ce point, entre autres, constitue I'un des défis qu'il faut
relever pour promouvoir l'utilisation des modeéles FSPM dans les futurs programmes de
sélection. En particulier, il faut établir un lien entre le phénotype racinaire que ces modeles
sont en mesure de prédire et les phénotypes racinaires ou végétaux qui auraient un effet
démontré sur le rendement des cultures dans les conditions régnant au champ. Une autre
limite des méthodes de validation actuelles est l'absence de moyens de générer des
environnements hydrauliques anisotropes dans les plateformes de phénotypage existantes.
Afin de prédire avec precision I'impact de la disponibilité de I'eau dans I'environnement sur
I'architecture racinaire, les modeles doivent intégrer des régles exprimant la rétroaction
existante entre la croissance des racines et I'acquisition de I'eau. Ces regles doivent a leur tour
étre parametrées et validées par rapport aux donnees expérimentales. Les plateformes de
phénotypage existantes ne permettent pas de contrdler facilement le potentiel hydraulique
local du milieu racinaire: les essais au champ se limitent a contréler l'irrigation globale; les
plantes cultivées en rhizotrons sont généralement irriguées soit du haut vers le bas, soit du bas
vers le haut, ce qui entraine un gradient d'eau induit par la gravité dans le sol; le dispositif
experimental a base de milieu liquide est par définition saturé en eau et les systémes
aeroponiques sont isotropiques en termes de disponibilité deau. Il existe actuellement
plusieurs fagcons d'améliorer cette situation et nous ne citerons que quelques possibilités pour
certains de ces systemes de phénotypage, gu'ils soient ou non poursuivis actuellement par
différents groupes: les rhizotrons peuvent étre améliorés par une subdivision prédéfinie du sol
en compartiments ayant des propriétés hydrauliques différentes; une autre possibilité serait de
concevoir un dispositif pour fournir de I'eau a différents points du rhizotron, peut-étre par la
distribution de gouttes capillaires a travers les plaques du dispositif - cette derniére possibilité
pourrait également étre adaptée aux configurations de rhizolysimetres par une alimentation
différentielle en eau le long de la colonne; le dispositif de phénotypage en milieu liquide peut
étre améliorée en utilisant des billes hydro-rétentrices en plus ou au lieu de billes de verre
comme support mécanique, modifiant la proportion et / ou la distribution de ces billes pour
affecter le profil du potentiel hydraulique autour du systéme racinaire. Ces nouveaux systemes
permettraient au modéelisateur d'avoir accés a des données sur la réponse de la racine aux
changements de son environnement et pourraient également étre utilisés pour faciliter les tests
pour un scénario hypothétique de sécheresse en privant d'eau sélectivement certaines parties
du systeme racinaire. Cela aiderait, en retour, les modeles a prédire et a valider I'architecture
racinaire optimale pour un environnement soumis a des contraintes hydriques données.

7. Lier la prédiction des modeles a la sélection variétale

Bien que les méthodes de phénotypage de haute technologie comme la tomographie a rayons
X et les modeles d'architecture racinaire fonctionnelle peuvent sembler trop théoriques pour
étre utiles dans les études de sélection a premiere vue, il existe en fait un nombre croissant
d'études concernant des modéles basés sur le phénotypage racinaire qui prédisent avec succes
I'amélioration de la performance associée a la sélection de certains caracteres racinaires. Par
exemple, une étude sur le sorgho a montré que l'avantage des lignées introgressées avec un
QTL “staygreen" provenait de la capacité a limiter la transpiration sous forte demande
évaporative. Le modeéle de culture virtuelle prédisait un net avantage de ce trait en termes de
rendement en grains. Il a ensuite été découvert que ce caractére, mesuré au niveau de la tige,
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pouvait étre lie aux différences de conductibilité hydraulique racinaire et que des lignées
contrastées ont éteé identifiées, ayant des caractéristiques hydrauliques racinaires différentes
(Kholova et al., 2014). Un autre exemple chez le mais a utilisé la modélisation pour préedire
I'évolution du rendement du mais au cours du siecle dernier, et a montré que les changements
dans l'architecture racinaire étaient la raison la plus probable de I'augmentation du rendement
(Hammer et al., 2009). Une étude de modélisation sur le pois chiche a montré que
l'augmentation de la vitesse de croissance des racines, qui était liée a la profondeur
d'enracinement et a la densité de I'enracinement, risquait d'entrainer un épuisement plus rapide
de I'eau du sol, entrainant une pénalité sur le rendement (Vadez et al., 2012). Au contraire,
l'augmentation de la profondeur d'extraction de I'eau était le moyen par lequel le rendement
pouvait étre augmenté. Des travaux similaires ont été effectués sur le blé, montrant encore une
fois I’intérét d'une densité racinaire plus abondante en profondeur (Manschadi et al., 2006).

8. Défis futurs des approches FSPM

Dans le contexte des changements climatiques globaux et des préoccupations croissantes
concernant les limites des méthodes agricoles héritées de la Révolution Verte, il est de plus en
plus admis qu'une deuxieme révolution verte proviendra a la fois de la prise en compte des
racines des plantes, de l'utilisation de modeles et de la biologie des systémes pour promouvoir
une sélection conduite de maniére plus mécaniste et des pratiques agricoles plus rationnelles
(Lynch, 2007; Lynch et al., 2014).

Nous avons vu ici comment les FSPMs développés sur la base des progrés des techniques de
phénotypage et de modélisation peuvent fournir des informations sur les mécanismes du
développement racinaire et d'acquisition d'eau. Ces modeles prédictifs ont un triple intérét.
Tout d'abord, ils permettent de quantifier la contribution respective de chaque paramétre du
systéeme racinaire a l'acquisition d'eau par des approches d'analyse de sensibilité, et aident
ainsi a concentrer les efforts de sélection sur les phénes les plus importants. Deuxiémement,
ils peuvent étre utilisés pour explorer I'espace structure-fonction de la plante afin de trouver
les idéotypes racinaires intégrés les mieux adaptés aux différents scénarios environnementaux.
Ces ideotypes peuvent ensuite servir de cibles et de lignes directrices pour les projets de
sélection ultérieurs (Lynch, 2013). Troisiemement, ils offrent la possibilité d'évaluer
rapidement et a moindre colt I'effet des stratégies agricoles alternatives in silico avant de les
appliquer aux essais au champ. Par exemple, les FSPMs racinaires hydrauliques peuvent étre
utilises pour tester différents temps et ampleurs de stratégies d'irrigation et pour optimiser
celles-ci en ce qui concerne la dynamique des capacités d'acquisition d'eau des plantes.
Pourtant, malgré tous ces avantages, les FSPMs de I'hydraulique racinaire sont toujours
confrontés a un certain nombre de défis.

Par exemple, l'analyse d'images automatisée est actuellement le goulot d'étranglement de la
plupart des approches de phénotypage du systéme racinaire (Furbank et Tester, 2011 ; Roose
et al., 2016). Ce probleme pourrait étre résolu de deux fagons, soit en diminuant le niveau de
bruit dans les données générées, soit en améliorant I'analyse des données bruitées. On peut
réduire le rapport bruit/signal en améliorant les systémes de phenotypage pour permettre une
meilleure visualisation et une meilleure capture de la structure racinaire, en utilisant par
exemple les avancées technologiques telles que I''RM (Stingaciu et al., 2013 ; Metzner et al.,
2015), la radiographie neutronique (Leitner et al., 2014a) ou l'imagerie simultanée du systéme
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racinaire sous différents angles pour résoudre le probleme de chevauchement racinaire. En
revanche, I'amélioration de l'analyse des données bruitées reposera principalement sur les
avancés en analyse d’image et sur le développement de nouveaux algorithmes de détection
des signaux. De plus, méme avec des approches entierement automatisees, la communauté des
sciences vegétales devra faire face a de nouveaux défis tels que la reproductibilité des
experiences computationnelles (Cohen-Boulakia et al., 2017) et la gestion de tres grandes
quantités de données (Pradal et al., 2017). La mise au point de nouvelles méthodes de calcul
en phénotypage (par ex., les "workflows" scientifiques) et la disponibilité de tres grandes
infrastructures distribuées (c.a.d., "cloud”, grille) seront nécessaires pour relever les nouveaux
défis qui apparaissent avec la nécessité de traiter une trés grande quantité de données de
maniére automatisée et reproductible (Bucksch et al., 2017).

Un autre défi est la difficulté d'acquérir des données sur l'architecture et la physiologie
racinaires au champ, ou la conjonction des FSPMs et des méthodes de sélection devrait
idéalement avoir lieu. Un des moyens de relever ce défi sera le progres technologique, comme
la mise au point de techniques de radars souterrains ou d'appareils d'IRMs transportables qui
permettront I'imagerie non-destructive in situ des structures racinaires et des flux d'eau dans le
sol. Les propriétes physico-chimiques locales du sol pourraient également étre explorées a
I'aide de capteurs souterrains, comme les optodes (Blossfeld and Gansert, 2012), qui peuvent
actuellement étre utilisés pour cartographier avec précision le rhizotron ou les rhizoboxes,
mais qui devraient étre améliorés pour une utilisation au champ. L'acquisition de données sur
le statut physiologique des différentes parties du systeme racinaire dans le sol est une question
plus problématique qui nécessitera des inventions ingénieuses dans le domaine des marqueurs
du statut physiologique. Une autre facon d'aborder ce probleme serait de mettre au point des
modeles intégrés couplant les processus fonctionnels souterrains et aériens. Cela permettrait
d'évaluer indirectement le comportement des parties souterraines d'une plante en mesurant les
caractéristiques aériennes de la plante telles que le flux de seve, la conductivité des stomates
ou la température des feuilles, facilitant ainsi la validation au champ des prédictions du
modele.

Nous avons également mentionné le fait que, bien qu'il ait été démontré que la rhizosphere
joue un role critique dans l'atténuation du stress hydrique pendant les périodes de sécheresse
ou d'immersion (Carminati et al., 2010 ; Moradi et al., 2011), aucun modele de racine actuel
ne le prend en compte (Dunbabin et al., 2013). En tant que tel, I'un des defis pour les FSPMs
racinaires hydrauliques est d'intégrer la rhizosphére en tant qu'interface dynamique entre les
racines et le sol. Cela suppose une étude plus poussée de la dynamique préecise du dépot et de
I'évolution de la rhizosphére tout au long du développement racinaire et de son interaction
avec les processus du sol. Selon la complexité de la dynamique de la rhizospheére, sa prise en
compte pourrait necessiter soit I'extension des modeéles existants, soit le développement de
nouveaux paradigmes de modéles FSPM racinaires.

D'une maniere plus générale, certains des principaux défis que devront relever a lI'avenir les
FSPMs racinaires sont centrés sur l'intégration des écosystéemes. Par exemple, on sait que les
microorganismes du sol améliorent la croissance des plantes et leur tolérance au stress
hydrique et modifient la morphologie du systéme racinaire (Azcon-Aguilar et al., 1996), mais
aucun modéle de racine actuel n'en tient compte. Il serait donc intéressant d'envisager
I'intégration des interactions biotiques dans le développement futur des FSPMs de racines. Il
serait particulierement intéressant d'etudier I'influence des mycorhizes sur I'acquisition d'eau
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par les racines des plantes. Bien sdr, I'inclusion de ce partenariat dans les FSPMs racinaires
nécessiterait de pouvoir observer et quantifier la dynamique de développement des
mycorhizes dans le sol, d'estimer son impact sur le développement racinaire et les processus
physiologiques, et de mesurer les flux d'eau allant du sol a la plante par le biais des
champignons.

En ce qui concerne le sujet de I'intégration des processus, les FSPMs racinaires hydrauliques
actuels peuvent étre utilises soit pour simuler des flux d'eau avec des architectures de racines
statiques, soit pour simuler la croissance des racines avec des rétroactions développementales
liees a lI'acquisition d'eau. Cependant, la régulation du développement racinaire ne dépend pas
seulement de la teneur en eau du sol et, en tant que telle, les FSPMs de racines doivent
évoluer vers l'intégration de lI'ensemble des processus de régulation qui ont un impact sur la
croissance et le développement des racines, tels que la description mecaniste de la perception
des nutriments et les tropismes a I'échelle microscopique.

En ce qui concerne l'intégration a I'échelle, si les FSMPs de racines doivent étre utilisés
comme outils de sélection, ils devront de plus en plus étre en mesure d’intégrer les
connaissances quantitatives et qualitatives des deux extremités de I'échelle du vivant. A
I'échelle microscopique, les FSPMs racinaires devront intégrer des regles pour la régulation
génetique et hormonale de la croissance et de la physiologie des racines au niveau cellulaire.
Par exemple, dans le contexte de la sécheresse, il a été déemontré que l'acide abscissique
contréle les mécanismes de tolérance au stress hydrique aux stades tardifs de la croissance
racinaire (Kholova et al., 2010). D'autres phytohormones comme l'auxine sont également
impliquées dans les systemes complexes de rétroaction de la régulation du développement
racinaire et de la perception environnementale (Lavenus et al., 2013). Plusieurs modeles de
régulation mécaniste par l'auxine des différentes étapes de la ramification racinaire (initiation
et émergence) ont déja été proposés (Lucas et al., 2008; Péret et al., 2012, 2013). Les
processus décrits dans ces modeéles reposent essentiellement sur la réorientation dynamique
des flux d'auxine au niveau cellulaire par des changements dans I'expression et la localisation
des transporteurs d'auxine. Dans le cas particulier de I'émergence racinaire, il existe un lien
clair entre I'nydraulique cellulaire et les processus de régulation de l'auxine (Péret et al.,
2012). Cela suggére d'autres mécanismes de couplage qui devront étre explorés pour établir
un lien explicite entre I'état hydraulique de I'ensemble du systéme racinaire et son
développement cellulaire et avec l'architecture qui en résulte. Bien qu'on puisse soutenir que
la prise en compte des processus a I'échelle microscopique compliquerait inutilement les
FSPMs, l'identification de mécanismes morphogénétiques explicites au niveau cellulaire serait
d'une aide considerable pour établir un lien entre la prédiction des FSPMs et des études
génetiques telles que I'analyse de QTLs ou GWAS. Le point culminant serait la possibilité de
modéliser I'impact des changements au niveau d'une seule composante du réseau génétique
sur le développement et la physiologie a I'échelle du systéme racinaire.

De l'autre coté de I'échelle, au niveau macroscopique, il reste deux défis spécifiques. Tout
d'abord, les FSPMs de racines auront besoin a un moment donné d'étre connectés aux FSPMs
des parties aériennes de la plante. Bien qu'il soit plus facile de considérer les racines et les
parties aériennes indépendamment, il existe une coordination de développement nécessaire
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entre les organes végétaux aériens et souterrains. Quelques modeles simples reliant les parties
aeriennes et les racines ont eté développés (Sperry et al., 2016) et il apparait important de
développer ces approches unifiées. Deuxiemement, les FSPMs de racines sont principalement
utilises pour considérer une seule plante en interaction avec son environnement. Dans le
contexte de la sélection variétale et de I’intensification de la production agricole, une plante
pratiquement seule dans son environnement est un cas exceptionnellement rare. Les FSPMs
de racines devront donc étre adaptés pour étudier la situation des cultures incluant la
compétition et/ou la coopération inter-individus. 1l sera également intéressant d'utiliser de
multiples FSPMs racinaires paralléles distinctes pour étudier les interactions interspécifiques
et leur impact potentiel sur les pratiques agricoles telles que les cultures intercalaires.

En fin de compte, I'avenir des modeles de plantes structure-fonction représente a la fois une
chance incroyable et une source incroyable de defis techniques et intellectuels, qui
nécessiteront une coopération scientifique de disciplines transcendant de loin les approches
classiques de biologie végétale. S'il reste a voir si la Deuxieme Révolution Verte précédera ou
suivra réellement I'avénement de véritables plantes virtuelles intégrant avec succes toutes les
échelles biologiques, une chose est certaine : les plantes virtuelles ont pris racine.

Ce chapitre a fait I’objet d’une publication sur Frontiers in Plant Science :

Ndour, A., Vadez, V., Pradal, C., & Lucas, M. (2017). Virtual plants need water too:
Functional-structural root system models in the context of drought tolerance
breeding. Frontiers in plant science, 8, 1577. https://doi.org/10.3389/fpls.2017.01577
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Chapitre 2

Modélisation empirique de I'architecture hydraulique du
systéeme racinaire du mil
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1. Introduction

Parmi les plus grands enjeux du 21° siécle, figure en bonne place la sécurité alimentaire. Les
données de la FAO 2013 indiquent que 842 millions de personnes souffrent de faim chronique
et de malnutrition dans le monde, 827 d’entre elles étant localisées dans les pays en voie de
développement. Bien que ce phénoméne soit en recul dans certaines zones, la malnutrition
touche toujours des régions telles que I’ Afrique subsaharienne ou 214,1 millions de personnes
sont encore sous-alimentées, soit 23,8 % de la population totale, ce qui représente la
prévalence la plus élevée au monde.

Le mil perlé, encore appelé Pennisetum glaucum, est la sixieme céréale en termes de volume
de production et de surfaces cultivées avec 5% des terres arables occupées (FAOSTAT,

2013). Sur les 30 millions d’hectares cultives dans le monde en 2012, plus de 15 millions

I’ont été en Afrique en tant que culture vivriére et il est estimé que 500 millions de personnes
en dépendent pour leur survie (http://faostat3.fao.org/faostat-
gateway/go/to/download/Q/QC/E). C’est une ceréale de subsistance dans les régions arides et
semi-arides d’Afrique et d’Inde ou il joue un réle important dans la sécurité alimentaire.

Le mil est naturellement bien adapté aux régions arides ou il peut étre cultivé malgré de
faibles précipitations (200 a 500 mm) (Guigaz, 2002). Il tolere également des sols sablonneux
marginaux pauvres en nutriments ou caractérisés par une faible fertilité organique. Cette
ceréale peut donc croitre dans des conditions ou d’autres céréales telles que le sorgho ou le
mais ne peuvent étre cultivees. De plus les grains de mil sont une source significative de
micronutriments comme le fer ou le zinc avec des teneurs plus élevées que chez les autres
ceréales. Cependant, malgré son importance agronomique, le mil est une plante dite orpheline,
car ayant fait I’objet de peu d’études et de programmes de sélection. La production de mil n’a
ainsi progressé que de 0.7% durant les deux dernieres décennies. Son potentiel génetique
inexploité est donc a priori vaste et est susceptible d’étre utilisé pour améliorer sa tolérance
aux facteurs environnementaux qui sont les principales contraintes a son potentiel de
croissance et de production.

Les racines sont responsables de I’acquisition d’eau et de nutriments, du coup comprendre le
développement et le fonctionnement du systeme racinaire du mil serait un grand pas pour
évaluer le role de I’architecture racinaire du mil dans son adaptation a la sécheresse,
contrainte primaire a la productivité des cultures (Lynch, 1995a). Ainsi, identifier les traits
racinaires critiques pour I’absorption d’eau permettrait de faciliter la création de variétés avec
une tolérance a la sécheresse améliorée et un meilleur rendement potentiel. Un tel travail est
difficile, voire impossible a réaliser avec les approches de biologie expérimentale/classique
faute de contrdle précis du développement racinaire. Cependant utiliser une approche
scientifique pluridisciplinaire de modélisation structure-fonction ou Functional-Structural
Plant Modeling (FSPM) combinant modélisation mathématique et informatique est une option
intéressante pour évaluer rapidement et a moindre codt I’impact et le r6le du systéme racinaire
dans I’absorption d’eau notamment chez les plantes confrontées au probleme d’assechement
des sols a I’image du mil (Lynch et al., 2014). Les modeles FSPMs prennent en compte la
structure explicite et spatialisée des racines contrairement aux modeles de culture basés sur
des parametres globaux comme la densité de longueur racinaire. La plasticité architecturale,
conditionnee a la fois par les effets environnementaux et par le clustering racinaire, est
déterminante dans I’acquisition de ressources (Pages et al., 2004). Les FSPMs permettent
d’intégrer toute la connaissance relative a I’architecture racinaire, a la dynamique de
croissance et la physiologie racinaire nécessaire pour comprendre comment le sol est exploré
pour une capture optimale des ressources (Pierret et al., 2007). Les approches in silico

46



permettent d’analyser la relation entre les phenes racinaires et I’acquisition des ressources du
sol et constituent un outil crédible pour guider la sélection variétale (Lynch, 2011). Les
modeles de simulation sont de plus capables d’évaluer une large gamme de phénotypes dans
un grand nombre d’environnements variés et d’identifier le sous-ensemble de phénotypes qui
mérite des expériences empiriques. La modélisation est le seul moyen pratique pour évaluer
un nombre important d’interactions entre les différents parametres racinaires et entre phenes
racinaires et variables environnementales dans des phénotypes intégrés. Finalement,
I’approche FSPM permet précisément d’estimer I’influence des parameétres du systeme étudié
sur son fonctionnement, particulierement dans le cadre de I’acquisition et du transport d’eau
(Couvreur et al., 2012; Doussan et al., 1998, 2006; Draye et al., 2010; Javaux et al., 2008b;
Lobet et al., 2015; Lynch et al., 2014; Meunier et al., 2017).

Nous proposons ici d’appliquer une approche FSPM au systeme racinaire du mil pour
développer un modele structure-fonction 3D de I’hydraulique du systeme racinaire du mil
couplant un modele architectural avec un modéle hydraulique au sein de la plateforme de
modélisation collaborative OpenAlea. Le modele architectural est une reconstruction
tridimensionnelle de I’appareil racinaire du mil sous forme de MTG tandis que le modeéle
hydraulique est basé sur I’analogie électrique a I’échelle cellulaire.

Dans ce travail, nous appliquons les derniéres avancées en modélisation computationnelle sur
des données de phénotypage haut débit (Passot et al., 2016) pour produire le premier modele
structure-fonction de I’appareil racinaire du mil. Nous décrivons dans ce chapitre I’ensemble
des étapes qui ont mené au développement de Millet Root. En conséquence, nous explicitons
la description des modeles architectural et hydraulique ainsi que les principes, hypotheses et
formalismes qui sous-tendent et régissent leur conception.
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2. Conception du modele

2.1. Modélisation de I'architecture racinaire précoce du mil

2.1.1. Le Multiscale Tree Graph (MTG), un formalisme adapté pour
représenter les racines comme des graphes a différentes échelles

Morphologiquement, les plantes apparaissent comme des structures trés élaborées, car
composées de plusieurs sous-structures a différents niveaux de détail. Les plantes sont des
organismes modulaires décomposables en un ensemble de constituants ou modules de nature
identique (axes, inter-nceuds, etc.) en fonction de I’échelle d’étude (Barthélémy et al., 1991;
Godin and Caraglio, 1998; Godin and Sinoquet, 2005; Harper et al., 1986; Room et al., 1994;
Barthelemy and Caraglio, 2007). Pour un type de module donné, la plante peut encore étre
décomposée en d’autres composants, ceci définit la modularité particuliére de la plante.

Godin et Caraglio (1998) ont proposé un formalisme mathématique pour représenter
I’architecture des plantes baseé sur la modularité de celles-ci. Il s’agit du formalisme
permettant une représentation multi-échelle de la structure des plantes appelée MTG
(Multiscale Tree Graph ou graphe d’arbre multi-échelle) déja évoqué dans le chapitre 1. A
une échelle donnée, le MTG représente la modularité de la plante par une arborescence
(graphe dirigé), définie par un ensemble d’objets appelés sommets (modules ou entités
botaniques) liés entre eux par relations binaires appelées arétes (Godin et al, 1997). Les arétes
sont toujours dirigées des plus anciens sommets au plus nouveaux. Pour une aréte donnée
(a,b), on considére que a est le pere de b et que b est le fils de ce dernier. Les graphes dirigés
représentant les plantes sont des structures arborescentes (Godin and Sinoquet, 2005) : chaque
sommet excepté la racine, a exactement un pére. De plus, pour identifier les différents axes
d’une plante donnée, on distingue deux types de connexions ou relations : une entité peut soit
précéder (type ‘<’) soit porter (type ‘+’) une autre entité (Figure 2-0). Pour décrire les
différentes caractéristiques des sommets ou entités de la plante, les sommets peuvent porter
des attributs tels que la longueur, le diamétre, la position, la surface foliaire, le nombre de
fleurs, le type d’entité branché, etc.

Les modeles multi-échelles de plantes offrent une certaine flexibilité pour décrire les
différentes parties de la plante (tige, racine, etc.) de diverses manieres (Godin et al, 2000) et
possédent une grande robustesse par leur adaptation dans de nombreux contextes.

Ainsi, en définissant pour un appareil racinaire un certain nombre de modularités, il est
possible de le représenter en appliquant I’approche MTG. En effet, tout systéme racinaire peut
étre décomposé en racines simples composées de segments arbitraires définissant une
représentation a 3 échelles : le systeme racinaire entier peut étre décomposé en axes, qui a leur
tour peuvent étre décomposés en segments. Il est ainsi possible de représenter le systéme
racinaire a différentes échelles (plante entiére, axe, segment de différentes tailles) en attachant
a chaque module des propriétés physiologiques (Danjon and Reubens, 2008) et de simuler des
processus complexes en lien ou pas avec des facteurs variants avec I’environnement.
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Figure 2-0 : Organisation modulaire par inter-nceud d’une plante sympodiale (a gauche)
représentée par un graphe arbusculaire (a droite).

X= axe feuillé, o = nceud et In = inter-nceud. Les inter-nceuds sont représentés par des sommets (cercles) et la
contiguité entre deux inter-nceuds est représentée par une fléche, labélisée par ‘<’ s’ils sont du meme axe et par
‘+’ sinon. Adapté de Godin et al, 2005.

Le formalisme MTG a été implémenté en Python et a fait I’objet de développement d’un
package (openalea.mtg) au sein de la plateforme de modélisation OpenAlea (Pradal et al.,
2010). Le package Openalea.Mtg (https://github.com/openalea/mtg) définit le MTG comme
une structure de données et contient un ensemble de modules permettant de créer, de lire, de
modifier, de parcourir et de représenter la structure topologique de I’architecture des plantes
sous forme de graphes arborescents multi-échelles. Cette structure de données est une
extension de la bibliotheque MTG, déja implementé dans AMAPmod (Godin et al., 1997),
logiciel dédié a la mesure et a I’analyse des structures topologiques des plantes. Ces vingt
derniéres années, de nombreuses évolutions ont eu lieu. La structure est aujourd’hui éditable,
soit depuis le langage Python, soit a partir d’un L-Systeme (Boudon et al., 2012). Des
algorithmes de reconstruction 3D de plante et de comparaison de structure ont été élaborés
(Boudon et al., 2014). En particulier, la bibliotheque MTG propose des algorithmes
génériques et efficaces de parcours de la structure, permettant entre autres, de calculer des
flux (e.g. eau, carbone) uniquement en définissant une fonction locale qui sera appliquée a
I’ensemble des sommets du graphe dans un ordre spécifié : parcours basipéte (visite du parent
avant les enfants) ou acropéte (visite des enfants avant les parents). En découplant calcul du
flux et parcours de la structure, les algorithmes de parcours peuvent étre réutilisés dans de
nombreux contextes et étre spécialisés pour implémenter de nouveaux modeles de flux.
Finalement, le MTG permet de représenter la topologie multi-échelle de toute sorte de plante.
Il permet de bien séparer la topologie et la géométrie (Balduzzi et al., 2017, Bucksch et al.,
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2017) et donne la possibilité d’intégrer toute sorte de propriété a la plante ou a une partie de la
plante en fonction d’une échelle définie. Cette structure de données est a la base du format
RSML et est donc partageable au sein de la communauté scientifique (figure 2-1). Le MTG
est devenu la structure de donnée centrale de la plateforme OpenAlea, permettant la
modélisation modulaire et I’assemblage dynamique de modeles FSPMs par communication
indirecte entre les processus et a différentes échelles (Garin et al., 2014 ; Garin et al., 2017).

Figure 2-1 : Le MTG, une structure de données générique efficace pour modéliser
I’architecture les modeles FSPMs au sein de la plateforme OpenAlea.

Le modele architectural présenté ici a été implémenté en utilisant le formalisme MTG et a fait
appel a plusieurs algorithmes de la librairie openalea.mtg, mais également a d’autres
bibliothéques, comme PlantGL (Pradal, Boudon et al., 2009), un bibliotheque 3D de
modélisation géométriques des plantes.

2.1.2. Détermination des parametres architecturaux

La conception d’un modele structure-fonction du systéeme racinaire du mil présuppose d’étre
capable de décrire ou de simuler de facon précise I’architecture racinaire de la plante a
différents ages dans des conditions de culture optimales afin de déterminer ses regles de
développement intrinseques. Nous proposons de construire ce modeéle architectural a partir de
données structurales issues d’observations empiriques servant de donnees d’entrée au modele.
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Ces données sont des parametres spécifiques du modéle et obtenues a partir d’expériences de
phénotypage. Le choix du systeme de phénotypage conditionne le type et la quantité de
données utilisee pour la définition des parametres. Ainsi pour obtenir un descriptif
architectural de I’appareil racinaire du mil, nous avons utilisé un systeme de phénotypage
appelé rhizotron. L’avantage du rhizotron est qu’il permet de suivre de facon précise et de
visualiser le systéme racinaire de fagon non-destructive en 2D (Passot et al., 2016).

Table 2-1: Caractérisation de I’architecture du systeme racinaire chez deux lignées
phénotypiquement contrastées de mil. Liste des parametres mesurés a I’issue de
I’expérience de phénotypage

Taux de croissance de la racine  Cm/jour
séminale (RS)

Densité de racine latérale (RL) Nombre de
racines/cm

Taux de croissance des RLs Cm/day

Taux de ramification Cm

Longueur zone non ramifiee Cm

Angle d’insertion des RLs degré

Taux de croissance des racines Cm/jour
coronaires (RCs)

Angle d’insertion des RCs degre

Diamétre racinaire (pour tous cm
les types racinaires)

Nombre de RCs /

Longueur maximale moyenne cm
RS
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Pour cela, seize (16) plants de mil issus d’une méme lignée (LCICMBL1, décrite de la partie
‘Matériels et méthodes’) préalablement germés avant transfert sur les rhizotrons (voir
matériels et méthodes) ont été scannés a haute résolution tous les jours pendant dix jours. Une
analyse d’image approfondie et détaillée des scans de systemes racinaires phénotypes a
permis de mesurer et d’extraire les parametres architecturaux et géométriques décrivant la
croissance, le développement, la morphologie et la géométrie des différents types racinaires
que compose le systeme racinaire du mil en utilisant les outils logiciels SmartRoot (Lobet et
al., 2011b), RootNav (Pound et al., 2013) et ImageJ. Des lois mathématiques ont été ensuite
estimées a partir de la distribution des paramétres de croissance locaux pour reconstruire une
architecture racinaire représentative a I’aide d’une simulation de croissance (figure 2-7).
L’architecture simulée est tridimensionnelle et est représentée sous forme de graphe au format
MTG. La table 1 synthése I’ensemble des parametres mesures.

Les lois mathématiques estimées décrivant les regles de développement et d’embranchement
intrinséques sont des courbes de tendance qui s’ajustent au mieux a la distribution des
parametres. A I’exception de la loi de croissance des latérales, elles ont toutes été déterminées
sur Python et R en utilisant des paquets spéciaux dédiés au calcul scientifique et a I’analyse
des données. Elles sont entre autres :

1) Loi de croissance des racines séminales (figure 2-2)

2) Loi de croissance des racines coronaires (loi uniforme avec une vitesse de
croissance constante)

3) Loi de croissance des racines latérales en fonction de leur type (figure 2-4)
Pour modéliser la croissance des 3 types de racines latérales identifiées expérimentalement
sur la base des observations anatomiques, on implémente un modéle de tendance linéaire
semi-markovien simulant les profils de croissance de chaque type de latéral (figure 2-4-c). Le
modeéle a été développé par Passot et ses colléegues (2016, non encore publié) et confirme
statistiquement I’existence de 3 types de latérales chez le mil en utilisant des méthodes de
clustering statistique des profils de croissance (figure 2-4-a-b).

4) Loi de longueur des racines latérales le long des axes porteurs (figure 2-3)

5) Loi de distribution des angles d’insertion des racines latérales (figures 2-5)

6) Loi de distribution des angles d’insertion des racines coronaires (figures 2-6)
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Figure 2-2 : Loi de croissance de la racine séminale.

Les points représentent les données expérimentales (longueur séminale au cours du temps). La droite
en pointillés représente la courbe de tendance linéaire estimée décrivant la croissance linéaire de la
racine séminale.

Figure 2-3 : Loi de distribution des longueurs de RLs le long des axes porteurs.

Elle (en bleu clair) est obtenue en utilisant la méthode des amplitudes égales a partir des profils de
longueur (en bleu). L’approche des amplitudes égales a consisté & découper I’axe porteur en segments
de longueur égale ou amplitude et pour chaque segment nous avons simulé une loi géométrique
s’ajustant a la distribution des données. L’ensemble de ces lois par segment a permis de simuler la
distribution des profils de longueurs de racines latérales.
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Figure 2-4 : Loi de croissance des racines latérales estimée a partir du modele semi-
markov des profils de croissance des latérales.

(a) Distribution de durée de croissance ; (b) Graphe de transitions. Les transitions possibles

entre les différents états sont représentées par des arcs avec des probabilités attachées a coté.

(c) Modéle de tendance linéaire estimé pour chaque état.
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Figure 2-5 : Loi de distribution des angles d’insertion de LRs.

La courbe en rouge représente la meilleure fonction de densité de probabilité simulant la distribution
des données. Il s’agit de la loi de Cauchy ; les paramétres sont bien spécifiés entre parentheses.
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Figure 2-6 : Loi de distribution des angles d’insertion de RCs.

La courbe en rouge représente la meilleure fonction de densité de probabilité simulant la distribution.
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SCANNAGE

Parameétres géométriques

Diameétre racine séminale

Diameétre racine coronaire

Diameétre racine latérale

Angles d'insertion des
latérales

Tortuosité

etc.

séminale
MESURE . .
| Nbre de racines coronaires

Paramétres de
croissance architecturaux

Longueur de racine

Longueur de la zone
non ramifiée

Nombre d‘ordre de ramification

Taux de ramification
etc.

ESTIMATION

Lois de croissance et
de développement

Lois de croissance de la racine
séminale

Loi de croissance des coronaires

Loi de distribution des
angles d'insertion

Loi de longueur des

latérales etc.

|

Modeéle semi-markov de

Simulation architecture systéme racinaire

croissance des 3 types
de racines latérales

Modeéle architectural 3D sous forme de MTG
statique ou dynamique

Figure 2-7 : Principes de conception du modeéle architectural

2.1.3. Développement d’'un modele architectural dynamique
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L’objectif du modele architectural est de simuler I’ensemble du développement du
systeme racinaire du mil dans ses étapes précoces sur la base des lois de croissance identifiees
par phénotypage. Le résultat attendu du modele simulé est un graphe arborescent discrétisé en
segments de la taille d’une cellule, chaque segment étant un sommet de I’arborescence
(mesurant chacun 10 m). Les sommets sont reliés entre eux par des arétes représentant leurs
connexions physiques. A chaque échelle, les sommets sont liés par deux types de relation
correspondant aux deux mécanismes de croissance de I’appareil racinaire, la croissance
apicale et le processus de ramification. La croissance apicale est responsable de la croissance
d’un axe par allongement. Elle est modélisée par la production de nouveaux sommets
(correspondant aux nouvelles portions de racines) a I’extrémité des axes existants. La
connexion entre deux sommets résultant de la croissance apicale est une relation de
succession et dénotée par une caractére « <». D’un autre cOté, la ramification permet la
création de méristemes auxiliaires (a qui leur tour, permettent de créer des axes auxiliaires
avec leur propre croissance apicale). La connexion résultant d’un processus de ramification
est une relation d’embranchement et est notée par « + ». Chaque sommet a un parent sauf le
premier qui est appelé racine ou « root ». Il est donc possible de parcourir le graphe de deux
manieres différentes : soit parcourir les parents avant les enfants (ordre basipéte) soit I’inverse
(acropete). Le modele implémente la typologie des racines identifiées expérimentalement :
séminale, coronaire et latérale. Chaque sommet définit une propriété « label » qui contient son
type : seminale, coronaire ou de type collet (figure 2-8). Différents types d’attributs peuvent
étre associés aux sommets. Ces attributs peuvent étre geomeétriques (position, diameétre, etc.),
topologiques (type de connexion avec le parent ou fils, etc.) ou n’importe quelle autre
propriété (age, flux, etc.) (figure 2-8).
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Figure 2-8 : Diagramme UML du modeéle sous forme de MTG
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Pour la reconstruction de I’architecture finale du systéme racinaire du mil (agé de 10 jours),
on commence par générer une racine séminale a partir d’un certain de nceuds existants de type
« collet » d’une longueur maximale moyenne estimée (traduite en nombre de sommets en la
divisant par la longueur d’un segment, soit 10 m) a partir des mesures expérimentales.
Ensuite, on applique a cette racine séminale un taux de ramification (ou densité de racine
latérale) également mesuré a partir des données phénotypiques pour récupérer tous les nceuds
qui seront des points de ramification pour les racines latérales. Pour chaque sommet considéré
comme point de ramification, on mesure sa distance par rapport a I’apex de I’axe porteur puis
par une loi de longueur, on génere un axe racinaire de type latéral de longueur L (estimée a
partir d’une loi géométrique) a partir de cette distance calculée. Les racines coronaires sont
peu nombreuses (quatre en moyenne) et sont directement générées a partir des sommets de
type « collet » avec une longueur moyenne R estimée a partir des données de phénotypage.
C’est par ce processus itératif décrit que le systéme racinaire est reconstruit de maniére
statique.

Pour simuler la croissance du systeme racinaire, on considere le modele architectural statique
obtenu comme étant I’état final du systeme et on définit un certain nombre d’hypotheses et de
simplifications :

e Lesracines poussent par leurs méristemes apicaux.

e Onsuppose qu’il n’y a pas d’arrét de croissance pour les meéristémes.

e Tous les apex ont le méme age.

e |l n’yapas de mortalité pour les méristemes.

e On considere que le modéle n’est soumis a aucun tropisme, donc ne prend pas en
compte la direction de croissance.

e On considere que la croissance des racines est uniforme pour la racine séminale et les
coronaires et linéaire pour les racines latérales.

e Onsuppose qu’il n’y a pas de racines latérales qui émergent des coronaires.

L’originalité de I’approche modélisation empirique est qu’elle résume la dynamique racinaire
comme une parameétrisation sur le MTG. A chaque sommet, on associe un parametre qui
représente la date d’apparition du segment racinaire. Du fait que les taux de croissance ont été
calculés pour les racines séminales et coronaires (7cm/jour et 3.7cm/jour respectivement)
experimentalement par Passot et al., 2016, il nous est donc possible de calculer I’age pour
tous les sommets de type séminal et coronaire avec un pas de croissance (1/taux de
croissance) constant. Le modele intégre les dates d’apparition des racines coronaires et
latérales, c’est-a-dire 6 jours aprés germination a la base de la racine et a partir de la séminale
principalement (Passot et al., 2016c).

Pour le calcul de la croissance des racines latérales, le modéle distingue les 3 types de racines
latérales (A, B et C) identifiés expérimentalement chez le mil (Passot et al., 2016¢). En effet,
un clustering statistique basé sur I’analyse spatio-temporelle des profils de croissance des
racines latérales (Thése Sixtine Passot, 2016) a confirmé I’existence des 3 types de racines
latérales et a permis d’estimer un modeéle statistique semi-markovien permettant d’estimer les
probabilités de transition de chaque type de racine latérale, mais également des modeles de
tendance linéaire décrivant I’évolution des vitesses de croissance pour chaque type (figure 2-
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9). En effet, ces tendances linéaires décrivent I’évolution des taux de croissance latérale a
I’aide des parametres (produits en sortie par le modele statistique) a et b au travers de
I’équation suivante :

V=at+b>b

L’inconnue qui nous reste a calculer est le temps d’apparition t des difféerents sommets
composant une racine latérale d’une longueur I.

dl dl
On saitque ¥ = — alors at + b = T => (at + b)dt = dl

,%Iors f(at + b)dt = f dl

Eat2+bt+k1=l+k2

1
[ = Eat2 + bt + k3 Aveck3=ki-k2
At=01=0=>k3=0

l=§at2+bt<i> at? +2bt —21=0

L’équation admet deux racines dont une seule est positive (a et b étant positifs)

V2al+b?—b

a

t =

Donc, pour calculer I’age des sommets de type latéral, on définit une classification des
differents types de racines latérales et on associe a chaque classe t des intervalles de
probabilités. A chaque racine latérale est associée une classe par tirage aléatoire et pour
chaque classe nous avons des parameétres de croissance linéaire produits en sortie par le
modele statistique correspondant a a et b. Ainsi pour calculer I’age t des sommets d’une
racine latérale de longueur | (exprimée en nombre de sommets), il suffit de faire varier | et de
définir les valeurs a et b. On calcule ainsi t pour chaque sommet de la racine latérale.
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2.2. Modélisation du transport d’eau dans les phases précoces de
croissance

Nous avons caractérisé le systeme racinaire du mil avec un certain nombre de descripteurs
architecturaux et encodé un modele architectural sur la base de lois développementales
extraites de la distribution de ces descripteurs racinaires. Pour compléter le modele de
développement de I’architecture et y insérer la composante hydrique, nous avons choisi
d’acquérir des données liées a la physiologie du transport d’eau a I’échelle cellulaire et
racinaire.

2.2.1. Principe et estimation des conductances hydrauliques racinaires

Nous avons effectué une caractérisation morphologique du systeme du mil et mesuré des
parameétres et des lois de croissance qui ont permis d’encoder un modéle architectural
simulant la dynamique de développement de la racine de mil. Parachever la conception du
modeéle hydraulique nécessite de complémenter le modéle architectural précédemment
développé avec des données fonctionnelles décrivant la physiologie du transport d’eau au sein
du systeme racinaire du mil.

En effet, I’eau, a la suite a une difféerence de potentiel hydrique entre les feuilles et le sol,
entre dans les racines de deux maniéres: soit de facon axiale ou radiale (figure 2-
9). Modéliser convenablement I’acquisition d’eau du sol et sa distribution a travers tout le
systeme requiert de déterminer les facteurs contrdlant le transport d’eau par ces deux voies.

Figure 2-9 : Transport de I’eau dans la plante.
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L’eau se déplace dans le sens des potentiels hydriques décroissants.

Le flux axial d’eau des vaisseaux de xyleme aux parties aériennes est contrdlé par la
conductance axiale, qui dépend de la maturation, de I’abondance et de la taille des vaisseaux
de xyleme (Martre et al., 2001). La conductance axiale peut étre estimée sur la base de
caracteres anatomiques tels que le nombre et la taille des vaisseaux de xyleme (Biondini,
2008; Bramley et al., 2009; Frensch and Steudle, 1989). Nous avons par conséquent réalisé
une caractérisation anatomique compléte des différents types racinaires du mil & travers une
analyse histologique approfondie pour calculer ces caractéres anatomiques (figure 2-11). La
conductance axiale a donc été inférée des diamétres de métaxyleme mesurés en utilisant la loi
de Hagen-Poiseuille généralisée. Pour spatialiser la distribution des profils de conductances
axiale dans le systeme racinaire, nous avons défini celle-ci comme une fonction de la distance
par rapport a I’apex (figure 2-12, figure 2-13, figure 2-14) a I’égard de Doussan et al. (1998)
pour chaque type racinaire. On exprimera la conductance axiale pour les racines séminale et
coronaire par la fonction logarithme népérien suivante :

K=aln(D)+b (i)

Et pour les racines latérales, elle sera estimée par une loi d’évolution linéaire du type :
K=cD+d (i)

Dans les équations (i) et (ii) K représente la conductance axiale et D la distance par rapport a
I’apex. Les parameétres a, b, ¢ et d sont déterminés expérimentalement et sont spécifiques a
chaque type racinaire (figure 2-12, figure 2-13, figure 2-14).

Le flux d’eau radial de la surface racinaire au xyléme est controlé par la conductance radiale
qui dépend de plusieurs caractéristiques anatomiques du tissu racinaire (Steudle, 2000a). Il est
tres difficile, voire impossible de mesurer expérimentalement la conductance radiale racinaire
chez le mil a cause de la coexistence de plusieurs voies de circulation de I’eau, mais
également de la superposition de plusieurs couches cellulaires constituant chacune une
résistance au transport d’eau. On utilisera donc une approche de paramétrisation inverse pour
déterminer les profils de conductances radiales racinaires (les résultats sont présentés dans
le chapitre 3). Une telle approche a déja été utilisée avec succes pour inferer les profils de
conductivités hydrauliques axiales et radiales chez le lupin (Zarebanadkouki et al., 2016).

Des expériences en chambre a pression furent également menées pour déterminer la
conductivité globale du systeme racinaire du mil et mesurer les flux d’eau dans les conditions
standard de croissance (figure 2-10). Nous allons donc déterminer la gamme de valeurs de
conductances radiales qui s’ajustera aux valeurs de flux d’eau mesurés par inversion du
modeéle, mais également de pouvoir prédire les profils d’autres propriétés hydrauliques
comme le potentiel hydrique, le flux radial, le flux axial pour chaque type de sommet et en
conséquence pour chaque type racinaire composant I’ensemble du systéme racinaire. Ces
prédictions permettront d’améliorer notre connaissance sur la dynamique de distribution des
flux d’eau dans le continuum sol-racine chez le mil. Les conditions initiales de simulation
sont :

e Flux d’eau a la base de la racine : 0.1 uL/s
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Potentiel hydrique a la base racinaire (pression atmosphérique) : 0 MPa
Potentiel hydrique dans la chambre a pression : 0.4 MPa

Measured water fluxes

0,0700
0,0600
0,0500 -
0,0400
0,0300 -
0,0200 -
0,0100 -

0,0000 ' ' '
0 100 200 300 400 500 600

Pressure (KPa)

Flow (ul/sec)

Figure 2-10 : Mesure expérimentale des flux d’eau en chambre a pression chez un plant
de mil.

Le principe est simple : nous appliquons différentes valeurs de pression dans la chambre & pression et
pour chaque valeur de pression, nous mesurons le flux d’eau sortant au collet du systeme racinaire
étudié. Nous obtenons ainsi une droite linéaire dont le coefficient directeur représente la conductivité

globale du systeme racinaire.
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Figure 2-11 : Organisation anatomique de la racine séminale (B-1) et d’une racine
coronaire (K-T), 11 et 15 respectivement jours apres germination.

Adapté de Passot et al, 2016.
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Figure 2-12 : Loi d’évolution de la conductance racinaire axiale pour la racine séminale
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Figure 2-13 : Loi d’évolution de la conductance racinaire axiale pour la racine coronaire
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Figure 2-14 : Loi d’évolution de la conductance racinaire axiale pour la racine latérale

2.2.2. Description du modele hydraulique : Calcul numérique des flux
d’eau et des conductances équivalentes

L approche de modélisation hydraulique utilisee ou approche des différences finies fait
partie de la famille des modeles physiques de Van den Honert (van den Honert, 1948)
basée sur une analogie électrique a I’échelle cellulaire pour décrire les flux d’eau dans les
plantes de n’importe quelle complexité (Amenu and Kumar, 2008; Landsberg and
Fowkes, 1978; Nimah and Hanks, 1973). Le modele architectural précédemment
développé est une simplification de I’architecture racinaire comme un systéme de nceuds
ou de segments ou encore de sommets interconnectés dans lequel I’eau circule de maniére
radiale du sol aux racines et longitudinalement au sein des vaisseaux de xyléme (figure 2-
15). Chaque segment est consideré comme un circuit avec une conductance axiale et
radiale (figure 2-17). Chaque segment possede des propriétés hydrauliques homogénes.
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Figure 2-15 : Discrétisation du systeme racinaire en un circuit hydraulique analogue au
circuit électrique

Contrairement a I’approche matricielle développée initialement par Doussan et al. (1998) et
reprise par (Couvreur et al., 2012) et Meunier et al. (2017) basée egalement sur la
discrétisation du systéme racinaire en unités élémentaires ou segments, mais qui repose
essentiellement sur la résolution d’un ensemble d’équations linéaires pour calculer le flux
radial et le potentiel hydrique & n’importe quelle position du systéme racinaire selon des
conditions initiales générales (flux et potentiel hydrique au collet, potentiel hydrique a
I’interface sol-racine), nous avons développé un algorithme original et linéaire qui exploite les
propriétés topologiques du MTG pour parcourir le graphe en deux temps afin de calculer les
conductances équivalentes pour chaque sommet puis le potentiel hydrique et les flux d’eau en
appliquant des lois de physique électrique. D’abord, I’algorithme parcourt le graphe en ordre
acropéte (ou postfixe), c’est-a-dire de I’apex a la base de la racine pour calculer les
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conductances équivalentes pour chaque sommet (considéré comme un circuit) selon
I’équation (1) définie ci-dessous :

Figure 2-16 : Modélisation computationnelle des conductances équivalentes pour chaque
sommet du graphe.

Dans I’équation (1), Keqp, Kp et Kk, représentent les conductances équivalente, axiale et radiale
respectivement du sommet parent et Keqc la conductance équivalente du sommet fils.

Puis I’algorithme effectue un deuxiéme parcourt basipéte (de la base a la pointe racinaire)
pour calculer :

e D’abord, le potentiel hydrique en tout sommet en utilisant le théoreme de Millman
(voir annexes) selon I’équation suivante :

¥, (k,+Y.Keq.) + K, .¥out,
KU + kU + ZC KeqC

¥in, =

Ou Win,, est le potentiel hydrique a I’intérieur du sommet v, Yout, est le potentiel
hydrique a I’extérieur du sommet v ; il s’agit plus précisément du potentiel hydrique a
I’intérieur de son sommet parent. Ky et ky représentent les conductances axiale et
radiale respectivement du sommet v et Keqc, la conductance équivalente du sommet
fils de v. ¥, est le potentiel hydrique de la chambre a pression
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e Puis de calculer les flux d’eau :
e Entrants décrits par les équations (2) et (3) définies dans la figure 2-17 :

Figure 2-17 : Modélisation des flux intrants.

Ici ji représente le flux d’eau radial entrant, ¥, and ¥, représentent le potentiel hydrique de la solution
externe (chambre a pression) et celui du sommet fils et Jc décrit un influx d’eau axial émanant du

sommet fils.

e Sortants en appliquant la loi de Kirchhoff (ensemble des flux d’eau entrants =
ensemble des flux d’eau sortants a chaque sommet. Les équations (4) et (5)
définies dans la figure 2-18 décrivent les flux d’eau sortants :
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Figure 2-18 : Modélisation des flux d’eau sortants.

Ici I’efflux d’eau Jipeut étre calculé de deux maniéres : soit en appliquant la loi de Kirchhoff (équation
4) soit en appliquant la loi d’Ohm (équation 5).

Chaque parcourt (acropéte et basipéte) est linéaire et le calcul en chagque sommet est constant :
la complexité temporelle de I’algorithme est donc linéaire. Lors du parcours, les conductances
et les flux sont calculés en chaque nceud du graphe de proche en proche. La complexité en
mémoire est donc, elle aussi linéaire.

3. Résultats

3.1. Simulation de I'architecture 3D du systéme racinaire du mil

Comprendre la structure et le fonctionnement du systeme racinaire du mil aiderait beaucoup a
combattre les facteurs limitant sa croissance que sont principalement la sécheresse et le déficit
en nutriments auxquels sont soumis les sols sablonneux ou croit le mil. En effet, il a été
rapporté que la plasticité de I’architecture du systéme racinaire, ses parametres hydrauliques
et I’enracinement racinaire sont responsables de I’adaptation aux environnements assujettis au
déficit d’eau chez plusieurs especes (Bernier et al., 2009; Dunbabin et al., 2003; Lynch, 2007;
Steele et al., 2007; Tuberosa et al., 2002a). Cependant chez le mil, le role de la croissance
racinaire, la plasticité architecturale et I’impact des traits racinaires individuels sur sa
résistance a la sécheresse dans les stades précoces de développement n’ont jamais été étudiés.

On se propose de reconstruire in silico I’architecture tridimensionnelle de I’appareil racinaire
en utilisant une approche de modélisation structurale empirique basée sur des données reelles
pour pouvoir tester la relation entre certains traits racinaires et I’efficacité de la capture d’eau.
L’avantage du modele architectural reconstruit est qu’une fois couplé a des données
fonctionnelles, permet de manipuler de maniére indépendante les traits racinaires et
I’environnement et ainsi de mieux comprendre les relations complexes entre ces deux entités,
ce qui est impossible a faire in vivo (expérimentalement).

Une grande quantité de données architecturales a donc été extraite des expériences de
phénotypage decrites précédemment menées sur 16 architectures réelles pour déterminer les
parameétres spatio-temporels locaux de la croissance du systéme racinaire du mil et les lois
développementales estimées de leur distribution. L’ensemble des paramétres et des lois tirées
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sur la donnée des architectures réelles ont permis de simuler un ensemble d’architectures 3D
sous forme de MTG (figure 2-19). Le modele architectural a permis d’approximer et de
simuler la variabilité phénotypique racinaire observée (figure 2-19).

Pour visualiser la géométrie 3D des architectures simulées, nous avons développé un module
(turtle.py, voir annexes) permettant d’associer a chaque sommet du MTG un modele
géométrique (en se basant sur des informations spécifiques comme la longueur, la position, le
rayon, etc.) en utilisant la librairie PlantGL (Pradal et al., 2009) d’OpenAlea et I’ensemble de
I’ossature géométrique du MTG est généré en faisant appel au module PlantFrame du package
OpenAlea.MTG en spécifiant I’échelle de représentation. Ce module implémente un solveur
pour créer une représentation tridimensionnelle de la maquette du systéme racinaire en
utilisant les informations géométriques (comme I’angle de ramification des racines latérales et
coronaires, les diameétres racinaires) et topologiques stockées dans les sommets du MTG
comme des propriétés. Les angles de ramification sont exprimés sous forme des lois de
probabilité estimées a partir des données expérimentales.
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Figure 2-19 : Modéles 3D de I’architecture du systéeme racinaire du mil.

La ligne A contient I’ensemble des architectures réelles et la ligne B les architectures simulées
correspondantes sous forme de MTGs. Les types racinaires sont affichés selon un code couleur : les
racines coronaires sont rouges et plus épaisses. La racine séminale est jaune et les racines latérales de
1¢ ordre sont vertes. Les latérales de 2™ ordre sont également rouges a I’image des coronaires.

3.2. Simulation de I'architecture hydrique du mil : analyse des propriétés
hydrauliques

Nous avons développé un modéle structure-fonction de I’hydraulique racinaire du mil avec
une discrétisation fine des axes en segments de la taille d’une cellule. 1l est basé sur une
analogie électrique et repose sur I’intégration de I’architecture racinaire d’un ensemble de
composants hydrauliques. Chaque composant implémente des flux locaux d’eau radiaux et
axiaux. La conductance radiale a été fixée constante partout dans le systéme racinaire et la
conductance axiale déterminee a partir de la loi de Poiseuille basée sur la taille des vaisseaux
de xyléme. Le modele est paramétré et calibré avec des données architecturales, tissulaires et
physiologiques acquises a la suite d’expériences de phénotypage, d’une analyse histologique
détaillée de I’anatomie racinaire du mil et d’expérimentations en chambre a pression. La
reconstruction architecturale du systéme racinaire est basée sur un graphe de type MTG.

Le modele a permis de simuler et de visualiser la distribution spatiale des flux d’eau et du
potentiel hydrique du xyléme le long du systeme racinaire du mil. Les simulations dans les
figures 2-20 et 2-21 montrent que :

e L’acquisition d’eau n’est pas uniforme dans le systéme racinaire.

e Laracine séminale et les coronaires sont les principales zones d’acquisition d’eau dans
des conditions de chambre a pression homogénes.

e La capture d’eau par la racine séminale et par les coronaires est plus importante dans
les parties proximales que dans les parties distales (probablement parce que les
vaisseaux de xyleme n’étaient pas développés (Frensch and Steudle, 1989)). Par
conséquent I’acquisition d’eau est alors fonction de la distance par rapport a I’apex,
mais dépend également de I’architecture racinaire.

e Le potentiel hydrique le long de la racine séminale est faible dans les parties
proximales et éleve dans les parties distales

e Les racines latérales de la couche inférieure ont un potentiel hydrique plus élevé que
celles situées dans la zone supérieure de la chambre a pression
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Figure 2-20 : Simulation des potentiels hydriques du xyleme le long d’un systeme
racinaire de mil &gé 10 jours.
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Figure 2-21 : Simulation des flux d’eau radiaux d’eau le long d’un systéme racinaire de
mil agé 10 jours.

La figure 2-22 montre le profil d’acquisition d’eau de la racine séminale. Cette derniére
mesure 42.19 cm. Le flux radial le plus elevé est observé a une distance de 42 cm de I’apex. A
cette méme distance de la pointe, le potentiel hydrique est trés faible et s’approche du
potentiel a la base de la racine (pression atmosphérique ~ 0 MPa) (figure 2-23). Le potentiel
hydrique xylémien trouve son plateau a I’apex racinaire (probablement parce qu’il s’approche
du potentiel hydrique de la solution externe) (figure 2-23). Aucune corrélation simple n’a été
trouvée entre I’acquisition d’eau et le potentiel hydrique du xyleme (figure 2-24).

Figure 2-22 : Profil d’acquisition d’eau de la racine séminale comme une fonction de la
distance par a I’apex.
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Figure 2-23 : Profil du potentiel hydrique xylemien de la racine séminale, fonction de la
distance rapport a I’apex.

Figure 2-24 : Relation entre la capture d’eau entre le potentiel hydrique du xyleme pour
la racine séminale.
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3.3. MilletROOT : un paquet logiciel dédié a la modélisation structure-
fonction de I'hydraulique racinaire du mil

Durant cette thése, nous avons développée un paquet logiciel en Python permettant de simuler
le systeme du mil sous forme de MTG sur une période de croissance donnée, mais également
de modéliser le transport d’eau dans les stades précoces de developpement par I’intégration de
données hydrauliques au sein de la plateforme de modélisation OpenAlea. Le package a été
encodé selon un certain nombre de principes :

R/
£ %4

*

*

Modularité : Toutes les fonctionnalités du paquet sont implémentées en modules et en
classes. Les scripts et les notebooks sont utilisés pour démontrer I’utilisation du
modele

Documentation : Chaque module, fonction, méthode ou classe est documentee. L’outil
Sphinx est utilisé pour écrire la documentation des utilisateurs, pour inserer les
notebooks, mais également pour inclure la documentation développeur qui est extraite
directement a partir du code source (docstring)

Qualité logicielle : Le code est couvert par des tests unitaires et fonctionnels. A chaque
partie du code est associé un test, ainsi qu’a chaque nouveau probléme rencontré (test
de non-regréssion). Les tests fonctionnels permettent de tester le modele ou certains de
ces composants.

Reproductibilité : Les workflows/notebooks sont implémentés a titre illustratif.
Chaque figure est générée soit par un notebook soit par un script python. Ceci permet
d’assurer la reproductibilité des travaux (Cohen-Boulakia et al., 2017)

Portabilité : Tous les répertoires sont spécifies par des chemins locaux, car les chemins
globaux ne sont pas portables, surtout lorsque 1’on partage le modéle. La résolution du
chemin local en chemin global est effectuee par OpenAlea.

Le package est concu selon I’architecture définie dans la figure 2-25. Comme le modéle doit
étre publie et diffuse, toute la documentation de toutes les classes, modules, fonctions et
méthodes est écrite en anglais. Les composants indépendants sont séparés en différents
modules :

*

*

Architecture (architecture.py) [238 lignes de codes]
e Simulation d’un modeéle architectural MTG a partir des lois développementales
estimées et des parametres racinaires mesurés
e Sortie : MTG (graphe d’arbre)

Analysis (analysis.py, prediction.py, law.py, radius.py, etc.) [~1076 lignes de
codes]:
e Calcul de la longueur, du rayon, de la croissance et des lois de développement
e Calcul de propriétés géométriques
e Input: csv files, output: functions
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+ Flux (défini sur HydroRoot) [413 lines of code]
e Calcul des flux d’eau et des potentiels hydriques (en utilisant le théoreme de
Millman) sur la base des conductances calculées
e Input: MTG, output: MTG+ nouvelles propriétes

+ Visualization (turtle.py) [109 lines of code]
e Graphiques pour reconstruire la plante en 3D et afficher le MTG a un temps
donne
e Fonction génératrice du film de la croissance
e Output : gif, MP4

+ Main (water.py) [272 lines of code]
e Fonction principale permet d’appeler le modele pour faire une analyse de
sensibilité

+ Sensitivity analysis
e Définit des outils pour le pré/post traitement pour I’analyse de sensbhilité (AS)
e Utilise SALIib (http://salib.readthedoc.org; (Herman and Usher, 2017)) pour
AS

+ Plot
e Définit des outils pour des analyses graphiques
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Figure 2-25 : Architecture logicielle du package MilletRoot

Tous les modules et classes du package ont été codés en Python en utilisant une approche
procédurale et orientée objet. Le développement du package a nécessité I’utilisation de
librairies de calcul scientifique haut niveau comme entre autres :

R/
A X4

*

NumPy : bibliothéeque pour générer de tableaux de données et matrices 2D/3D
(www.numpy.org) (van der Walt et al., 2011).

SciPy : bibliotheque contenant des modules pour I’optimisation, I’algébre linéaire,
I’intégration, I’interpolation, le traitement de signal, le traitement d’image, des
solveurs d’équations différentielles, etc. (Jones et al., 2001; Oliphant, 2007).

Nous avons, par exemple, développé une fonction qui permet de retourner la
« meilleure » loi mathématique s’ajustant & n’importe quelle distribution de données
en utilisant les moindres carrés apres avoir testé toutes les distributions de probabilité
disponibles dans Scipy.stats, soit plus de 110 distributions. Cette fonction a permis
d’estimer les lois de croissance et de développement (figure 2-4 par exemple).

Matplotlib : bibliotheque du langage de programmation Python destinée a tracer et
visualiser des données sous formes de graphiques (Hunter, 2007). Elle peut étre
combinee avec les bibliotheques python de calcul scientifigue NumPy et SciPy

Mpltools : fournit des outils pour Matplotlib qui facilitent I’ajustement des styles
d’affichage, le choix des couleurs et la production de graphes spéciaux, etc.

Pandas : package fournissant des structures de données de haute performance et des
outils d’analyse de données pour le langage python (McKinney, 2010).

Statsmodels : module Python avec des classes et des fonctions pour I’estimation de
différents modeéles statistiques, ainsi que pour conduire des tests statistiques ou pour
une exploration statistique de données (Seabold and Perktold, 2010).

IPython : bibliothéque python permettant de faire du calcul scientifique interactif
avec la possibilité de faire des expérimentations virtuelles avec les notebooks (Perez
and Granger, 2007)

On mettra en annexe le code source de tous les modules décrits dans le package.

Le package sera également diffusé, a terme, sous licence libre.

4. Matériels et Méthodes

4.1. Phénotypage du systeme racinaire du mil

Pour caractériser le systeme racinaire du mil et analyser son développement dans les premiers
stades de développement, nous avons utilisé le systeme de phénotypage en rhizotron (figure
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2-26) pour suivre de pres la croissance de jeunes plants de mil. Passot et al, 2016 ont décrit de
maniere trés explicite le dispositif expérimental. Les rhizotrons utilisés ont été congus selon la
structure définie par Neufeld et ses collegues (Neufeld et al., 1989b). Ils sont constitués d’une
superposition de plague de polystyréne mesurant 400 x 700 x 5 mm, d’une couche de substrat
de 2cm, d’un tissu en viscose et d’un verre en plexiglas. L'ensemble a été maintenu par des
entretoises en aluminium tenues par des vis. Dans ce systeme, le systeme racine se développe
en deux dimensions entre le tissu de viscose et le plexiglas. La plante extrait son eau et ses
nutriments du substrat contenu derriere le tissu viscose, et le systéeme racinaire est toujours
visible derriére le verre. Le substrat utilisé était composé de 30% d'argile fine, 25% de fibres
de tourbe, 5% de tourbe blonde et 40% de tourbe noire congelée. Les rhizotrons ont été pesés
individuellement avant et aprés le remplissage pour déterminer le poids exact du substrat
contenu dans chacun des rhizotrons.

Nous avons travaillé sur une lignée de mil nommeée LCICMBL1 ou 109 dérivée des variétés
locales nigérianes et sélectionnée pour sa résistance au mildiou. Elle est naine, a téte longue et
a maturité moyennement précoce, avec une sensibilité photopériodique modérée. Des plants
de mil issus de cette lignée et préalablement germés avant transfert sur les rhizotrons ont été
scannés a haute resolution tous les jours pendant 10 jours puis pendant 15 jours pour
permettre une caractérisation plus détaillée du systéme racinaire.

Les scans a haute résolution de la premiere expérience de phénotypage ont été traités et
analysés par les logiciels d’analyse d’images de racines SmartRoot (Lobet et al., 2011) et
RootNav (Pound et al., 2013) et les profils racinaires ont été extraits pour chaque scan. Ces
profils comprenaient des informations sur les tous les longueurs de racines, les positions et les
angles de ramification (Passot et al., 2016).
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Figure 2-26 : Phénotypage du systeme racinaire du mil en rhizotron

A) Dispositif expérimental.

B) Scan du systeme racinaire a 11 jours apreés transfert en rhizotrons (barre d’échelle 10
cm).

C) Extraction des parameétres racinaires par SmartRoot (Lobet et al 2011) : axes de la
racine primaire en jaunes, racines latérales en vert

4.2. Expérience en chambre a pression

Les mesures ont été effectuées selon le protocole décrit par Javot et al., (2003) et par
Tournaire-Roux et al., (2003) puis repris par Boursiac et al., (2005). De maniére bréve,
le systeme racinaire est inséré dans une chambre a pression remplie d’une solution
nutritive appliquée a la racine intacte. La pression est lentement appliquée a la
chambre en utilisant de I’azote et le taux de flux exsudé est déterminé sur des périodes
successives allant de 5 a 20 minutes pour des pressions hydrostatiques stabilisées entre
0.15 et 0.8 MPa. La conductivité hydraulique globale Lpr (mL g* h* MPa®) d’un
systeme racinaire individuel est calculée a partir de la pente de la droite flux = f
(pression), divisé par le poids sec du systeme racinaire.
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Figure 2-27 : Expérience en chambre a pression au LEPSE de Montpellier.

Mesure de la conductivité hydraulique globale du systéme racinaire du mil.

4.3. Analyse histologique de I'organisation cellulaire

Nous avons analysé I’organisation cellulaire des différents types racinaires (séminal,
coronaire et latéral) composant le systeme racinaire du mil (Passot et al., 2016). Les
racines des différents types racinaires ont été disséquées afin de prélever des segments
allant de I’apex a la base de la racine. Les segments prélevés ont été inclus dans de
I’agar pour section au vibratome et observation rapide en microscopie, soit dans de la
paraffine pour section au microtome, marquage des tissus au moyen de colorants
tissulaires et observation en microscopie. Ces prélevements racinaires ont été effectués
a différents temps de culture post-germination afin d’établir la dynamique des
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éventuelles différenciations anatomiques observées. La taille des vaisseaux de xyleme
a, ensuite, été mesurée afin de déterminer I’évolution des profils de conductance
hydraulique axiale des différents types racinaires au cours du temps en utilisant la loi
Hagen-Poiseuille.

4.4. Calcul des conductances axiales : Loi de Hagen-Poiseuille généralisée

Les capacités de transport d’eau théoriques ou encore conductances hydrauliques
axiales des différents types racinaires ont été estimées a partir des mesures de
diamétres de vaisseaux de xyleme de la zone différenciée. En effet, les vaisseaux ayant
une forme elliptique, il est possible d’estimer la conductance axiale par I’équation
suivante encore appelée loi de Hagen-Poiseuille généralisée aux conduites elliptiques :

_ ma3h3
U 64(a?+b?)

Ou a et b correspondent respectivement aux diameétres du petit et grand axe de I’ellipse
et u le coefficient dynamique de viscosité¢ du fluide (ici ’eau) exprimé en Pa.s. La
conductance axiale hydraulique K est ainsi exprimée en pL s* MPa* m™,

4.5. OpenAlea: une plateforme de modélisation collaborative de la
morphogenese de la plante a différentes échelles

OpenAlea est une plateforme logicielle pour la modélisation du développement et du
fonctionnement des plantes a différentes échelles, de la cellule au peuplement. I
propose un environnement de modélisation ergonomique a travers une interface de
programmation visuelle pour réutiliser et assembler de fagon efficace des modeles et
des algorithmes. Il est disponible sur Mac, Windows et Linux.

Le developpement d'OpenAlea se fait a travers un effort collaboratif distribué entre
différents laboratoires multidisciplinaires en modélisation des plantes afin de partager
les modeles et outils nécessaires pour répondre aux besoins des travaux actuels et
futurs en modélisation des plantes.

OpenAlea comprend des modules d'analyse, de visualisation et de modélisation du
fonctionnement et de la croissance de l'architecture des plantes et des méristemes. Il
offre également un environnement visuel de programmation appelé VisuAlea pour
permettre la composition dynamique des modeéles en utilisant des composants
disponibles, mais aussi la représentation structurelle de ceux-ci. Il intégre ainsi un
systtme de workflows scientifiques permettant d’aborder et d’étudier des
problématiques biologiques compliquées. Ces workflows permettent de créer et
d’exécuter des expériences in silico, optimisant ainsi recherche et développement
(Pradal et al., 2015a). En biologie des systemes par exemple, la difficulté de modéliser
les systemes biologiques multi-échelles complexes est liée a I’analyse de donnees et
implique plusieurs étapes de simulations. Une telle tache requiert I’utilisation de
workflows scientifiques pour gérer la rétroaction afin de comprendre et de prédire les
relations entre structure et fonction de ces systemes complexes. L’une des originalités
de OpenAlea est I’introduction en son sein de « dataflows » de haut niveau permettant
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de combiner de maniere uniforme analyse de données classique avec modélisation et
simulation (Pradal et al., 2015a). En phénomique, pour analyser et exploiter la flopée
de données générée par les plateformes de phénotypage a haut débit comme
PhenoArch (montpellier), une infrastructure informatique orientée workflows
scientifiques a été développée. Dans cette infrastructure logicielle, OpenAlea est le
systeme de gestion des workflows qui sont exprimés comme des methodes
fonctionnelles pour I’analyse et la simulation. Un middleware (SciFloware) est ensuite
utilise pour déployer les workflows dans des environnements distribués pour gérer et
optimiser leur exécution (Pradal et al., 2017).

Enfin OpenAlea permet la reproductibilité des expériences in silico effectuées de deux
manieres. Premierement en capturant la provenance prospective et rétrospective, c’est-
a-dire qu’elle est équipée d’un module qui traque la description compléte des
workflows ainsi que I’historique totale des données produites et consommeées durant
chaque exécution. La deuxiéme approche plus originale est axée sur le fait que
I’architecture de OpenAlea soit basée sur IPython; cela permet d’utiliser les
notebooks de IPython pour générer des papiers exécutables. Plus précisément, les
workflows de OpenAlea peuvent étre exécutés dans les notebooks de IPython a travers
une interface web. Les résultats de ces workflows peuvent etre également affichés
dans le notebook et étre partagés entre utilisateurs (Cohen-Boulakia et al., 2017;
Pradal et al., 2015a).

Plusieurs composants ont déja été intégrés a ce jour dans OpenAlea avec de différents
champs de modélisation de la plante tels que I’analyse de I’architecture de la plante, la
modélisation géométrique, les processus écophysiologiques et la simulation et la
modélisation du méristeme (Pradal et al., 2008a) (figure 2-28).
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Figure 2-28 : Exemples de composants intégrés dans OpenAlea.

Adapté de Pradal et al., (2008).

(A) Estimation de la dimension fractale d'un feuillage végétal en utilisant la méthode de comptage de
boites (Da Silva et al., 2006) (B) Un exemple de programmation visuelle utilisé pour explorer la
topologie et la géométrie des bases de données de plantes multi-échelles en utilisant des composants
de VPlants. (C) Un tissu de surface 3-D d'un méristeme. (D) Génération procédurale d'une architecture
arborescente a l'aide de I'algorithme Weber et Penn. (E) Une communauté de plantes géenérées a
I'échelle de la couronne en utilisant le composant PlantGL.

4.6. Frameworks dédiés a la représentation, a la visualisation et a
I'analyse de I'architecture des plantes

Plusieurs frameworks logiciels du groupe VPlants de OpenAlea ont été utilisés pour
I’encodage de notre modéle structure-fonction. VVPlants est un ensemble de packages congus
pour analyser, modéliser, simuler et visualiser I’architecture de la plante et son
développement a plusieurs échelles (tissu, organe, axe, plante). Ces packages ont été
développés par I’équipe Virtual Plants de I’institut national de la recherche en informatique et
automatique (INRIA) de Montpellier. Le modéle hydraulique a été développé en collaboration
avec I’équipe Virtual Plants. Les sous-packages de VPlants utilisés sont entre autres :
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« AML : ce package regroupe toutes les fonctionnalités du logiciel AMAPmod a travers
la libraire vplants.aml. AML est un langage qui a été développé pour utiliser les
primitives du logiciel AMAPmod. Dans le logiciel VVPlants de OpenAlea, ce langage a
été complétement traduit en python

« PLANTGL : est une librairie géométrique pour la creation, la simulation, I’analyse et
la représentation de plantes virtuelles en 3D (figure 2-29). PlantGL permet de créer et
de manipuler des modeles géométriques de plantes ou de parties de plantes, allant des
tissus aux populations de plantes (Pradal et al., 2009).

Figure 2-29 : Reconstruction de la couronne de Schefflera Decandra avec une coque
extraite a partir de deux photos.

Extraite de Pradal et al., (2009)

« MTG : est un package qui définit une structure de données appelée MTG (Multiscale
Tree Graph) qui décrit la structure de la plante & plusieurs niveaux de détails ou
échelles.

87



5. Discussion

Nous avons développé le premier modeéle tridimensionnel structure-fonction du systeme
racinaire du mil combinant I’architecture racinaire avec des données fonctionnelles décrivant
la physiologie du transport d’eau. Le modéle se base essentiellement sur des équations ou lois
de développement intrinseques estimées a partir de la distribution de parameétres racinaires
mesurés dans les phases précoces de développement (Passot et al., 2016). Le modéle integre
une structure discrétisée en unités élémentaires ou segments et est baseée sur une analogie
électrique a I’échelle cellulaire (Landsberg and Fowkes, 1978). Chaque segment implémente
des flux radial et axial avec des conductances respectives. La conductivité axiale est estimée a
partir des mesures des vaisseaux de xyleme. L’ensemble du modele est calibré avec des
données architecturales, tissulaires et hydrauliques. La conductivité radiale a été évaluée a
partir des expériences en chambre et via une inversion de modele qu’on présentera de fagon
plus détaillée dans le prochain chapitre. Le systéeme racinaire de mil virtuel est une
reconstruction tridimensionnelle de I’architecture racinaire capable de simuler les flux d’eau
dans les conditions standards expérimentales. Le modele est capable de prédire la distribution
de la capture d’eau et du potentiel hydrique xylémien avec une haute résolution spatiale. Les
résultats montrent que I’acquisition d’eau n’est pas uniforme le long du systeme racinaire
méme avec un potentiel hydrique externe homogene. Des résultats similaires ont été obtenus
par Dara et al. (2015) pour des lupins croissant en sol. Les simulations d’acquisition d’eau le
long de la racine séminale montrent que la capture d’eau est maximale dans les parties
proximales, qu’elle diminue légerement dans les parties distales et est trés faible a la pointe
racinaire. Ces résultats sont en adéquation avec les simulations de (Landsberg and Fowkes,
1978) qui ont trouvé une acquisition d’eau importante vers les parties proximales en sol avec
un potentiel hydrique du sol homogéne. Le modele a été entierement codé en Python dans
I’environnement logiciel de modélisation OpenAlea. Notre modéle a été congu pour
représenter in silico I’appareil racinaire du mil et se base donc principalement sur des données
experimentales phénotypiques issues d’une analyse quantitative et représentative du systéeme
racinaire du mil. Il est donc empirique contrairement a d’autres modeles génériques et
théoriques dédiés a la représentation globale, synthétique et qualitative des systémes
racinaires comme Root Typ (Pageés et al., 2004), écrit en C++ et développé pour simuler la
dynamique de I’architecture du systeme racinaire pour une diversite large d’especes végeétales.
RootTyp implémente néanmoins la méme approche de modélisation basée sur la définition
explicite de ‘types racinaires’ avec différentes propriétés de croissance. Toutefois, il ne
permet pas de représenter la structure multi-échelle des systémes racinaires contrairement a
notre modéle qui offre un niveau de discrétisation flexible et modulable en fonction de
I’échelle de représentation et permet par conséquent d’intégrer des données a I’échelle
cellulaire.

Notre modeéle évoluera également pour prendre en compte la rétroaction entre la croissance et
I’environnement comme c’est le cas avec le modele ROOTMAP (Dunbabin et al., 2002) qui
associe un modele de croissance et d’architecture racinaire avec un modele de sol 3D
hétérogéne représentant les réponses de la croissance racinaire a I’environnement. Le but de
MilletRoot dans le long terme étant de pouvoir explorer les traits racinaires importants pour
une résistance a la sécheresse et un déficit en P, il serait donc intéressant d’y implémenter
I’interaction entre le systeme racinaire du mil et I’efficacité d’absorption de phosphore a
differentes échelles spatiales et temporelles comme c’est le cas dans le modéle SimRoot
(Lynch et al., 1997) qui intégre les compromis fonctionnels entre I’arrangement structural
racinaire et I’acquisition de phosphore. D’autres aspects qu’il serait important a prendre en
compte dans les développements futurs de MilletRoot sont les mécanismes de signalisation
hormonale. En effet, des études ont montré que les mécanismes de résistance a la sécheresse
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dans les stades tardifs de développement chez le mil seraient contr6lés par I’acide abscissique
(ABA) (Kholova et al., 2010). Il serait donc pertinent, a terme, de simuler I’interaction entre
I’ABA et la croissance racinaire comme dans le modele R-SWMS (Couvreur et al., 2012). De
plus, afin de mieux simuler le mouvement des flux d’eau dans le continuum racine-sol, le
modele intégrera un modele de sol 3D pour mieux modéliser la dynamique d’acquisition
d’eau.
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Chapitre 3

Etude du role de I'architecture racinaire dans la dynamique
d’absorption d’eau de deux lignées contrastées de mil
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1. Introduction

Le mil est une céréale majeure d’Afrique et d’Inde ou elle joue un rdle prépondérant dans la
sécurité alimentaire en alimentant pres de 500 millions de personnes. La particularité du mil
comparée aux autres céréales est qu’elle supporte mieux les aléas environnementaux tels que
la sécheresse et le déficit en nutriments et est donc bien adaptée aux climats secs et aux sols
marginaux, milieux contraignants ou les autres céreales ne peuvent pas pousser. Avec les
changements climatiques et pluviométriques prédits d’ici 2050, I’eau sera de plus en plus rare
et les temperatures de plus en plus élevees (Lobell et al., 2008). Il est donc urgent de
développer de nouvelles variétés de mil avec une capacité d’acquisition d’eau et une tolérance
a la sécheresse améliorées surtout en Afrique sub-saharienne ou la survie de la population
repose essentiellement sur la capacité adaptative de I’agriculture aux changements climatiques
(Sultan et al., 2013). Cela suppose de réaliser une sélection variétale basée sur des traits
racinaires préalablement identifiés pour une exploration maximale et optimale du sol et une
acquisition d’eau et de nutriments efficace dans des environnements variés. En d’autres
termes, cela revient a déterminer I’impact de la plasticité architecturale racinaire et de ses
propriétés sur la dynamique de capture d’eau afin de pouvoir identifier des ideotypes avec des
systemes racinaires améliorés produisant de meilleurs rendements et possédant une meilleure
résistance a la sécheresse (Blum, 2009; Lynch, 2015; Palta et al., 2011).

En effet, il a été rapporté chez d’autres espéces que I’architecture du systéme racinaire et les
parametres hydrauliques jouent un réle important dans I’absorption d’eau notamment dans les
environnements assujettis a la sécheresse (de Dorlodot et al., 2007; Lynch, 2007; Tuberosa et
al., 2002a; Zhao et al., 2005). D’autre part des expériences menées en laboratoire et aux
champs sur des lignées d’introgression suggéraient que des racines profondes pouvaient
améliorer tolérance a la sécheresse chez le riz et le mais (Shen et al., 2001; Steele et al., 2007;
Tuberosa et al., 2002b). De plus, des études antérieures ont montré qu’une légére amélioration
de I’absorption d’eau (7%) pouvait probablement résulter d’une augmentation de 30% de la
profondeur d’enracinement a longueur totale racinaire constante, mais pouvait étre aussi
suffisante pour générer un accroissement significatif du rendement de grains en conditions de
sécheresse (Bernier et al., 2009). Toutes ces études suggerent de maniére intéressante
I’influence du systeme racinaire sur la résistance a la sécheresse.

Les périodes de sécheresse critiques pour le mil interviennent juste aprés le semis ou entre la
floraison et le remplissage des grains (Eldin, 1993). Alors que la résistance a la sécheresse
entre floraison et remplissage des grains peut étre liée en partie a des meécanismes
physiologiques reposant sur I’acide abscissique (ABA — (Kholova et al., 2010)), la capacité du
mil a résister aux contraintes hydriques pendant la période critique précoce (durant laquelle la
partie aérienne est faiblement développée) semble reposer en grande partie sur la mise en
place d’un systeme racinaire capable de maximiser I’exploitation de I’eau disponible au cours
du développement précoce de la plante. Toutefois une telle hypothése n’a jamais été testée,
car bien que le mil soit connu comme une espece présentant un systeme racinaire profond a
maturité (Bidinger and Hash, 2004), le développement précoce de la racine de mil, sa
plasticité architecturale et I’impact général des caractéres racinaires sur la résistance a la
sécheresse n’ont été que trés peu étudiés.
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Ici on se propose d’utiliser le modéle Millet Root précédemment développé pour étudier le
role de I’architecture racinaire dans la dynamique d’acquisition de I’eau et dans la distribution
des propriétés hydrauliques dans les phases précoces de développement chez le mil. Pour cela,
nous utiliserons deux lignées de mil présentant des phénotypes racinaires contrastés pour
savoir quel type de racine ou quelle architecture capture mieux I’eau dans des environnements
de croissance variés. Nous comparerons les propriétés hydrauliques des deux lignées et
analyserons leurs comportements en termes de capture d’eau en lien ou pas avec un modele de
sol couplé. Pour cela, nous analyserons la relation entre certains traits racinaires et une
absorption d’eau plus efficace afin d’identifier les parameétres clés qui modulent la dynamique
de I’eau dans le continuum sol-racine.

2. Matériels et méthodes

2.1. Matériel végétal
Deux lignées de mil (57 et 109) ont éte selectionnées dans un panel de 16 lignées (choisies de

maniere a maximiser la diversité représentée) selon des traits racinaires contrastés et evalués a
partir d’une expeérience de phénotypage a haut débit. Ces traits racinaires sont la longueur de
la racine séminale a 6 jours apres germination, le nombre de racines coronaires et le nombre
de racines latérales (table 1-3). La lignée 109 présentait des valeurs importantes pour ces
parametres racinaires tandis que la 57 en montrait des valeurs faibles (these Sixtine Passot).
Un autre critére de sélection était le nombre élevé d'individus phénotypés chez les deux
lignées pendant I'expérience, assurant une bonne représentativité des valeurs relatives a la
lignée.

La lignée 109 est dérivée des variétés nigériennes alors que la 57 a été sélectionnée des
variétés indiennes et togolaises.

Lignée No. de plantes Longueur racine | No. de racines No. de racines
séminale (cm) coronaires latérales
Moyenne (e.t) Moyenne (e.t) Moyenne (e.t)

57 46 10.3 (6.4) 0.17 (0.68) 3.1(3.9)

109 76 20.2 (8.6) 0.54 (1.1) 14.1 (14.3)

Table 3-1 : Moyennes et écarts types —e.t.- des traits racinaires des deux lignées

contrastées sélectionnées.
(Adapté de Passot, 2016).

2.2. Phénotypage
Les graines des deux lignées ont été individuellement pesées et stérilisées avant germination.
Les plantes ont ensuite été phénotypées dans les rhizotrons en suivant le mode expérimental
décrit de maniere détaillée dans (Passot et al., 2016b). Apres 11 jours de croissance, les
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rhizotrons ont été ouverts et les parties aériennes et racinaires furent collectées. Les biomasses
aeriennes et racinaires ont été estimées apres 72h de déshydratation a 70°C.

2.3. Expériences virtuelles : simulations du modele

Toutes les expériences virtuelles ont été effectuées au sein de I’environnement logiciel
OpenAlea (Pradal et al., 2015a). Comme I’architecture d’OpenAlea est basée sur IPython
(Perez and Granger, 2007), cela nous a permis d’utiliser les notebooks IPython/Jupyter pour
exécuter le modele Millet Root afin de réaliser un certain nombre de simulations. Le notebook
est un environnement interactif permettant de combiner dans une page web du code, du texte,
des symboles mathématiques, des figures, etc. En exploitant donc les différents modules
développés dans le package MilletRoot, il a été possible de faire une analyse in silico de la
relation entre certains traits et des propriétés hydrauliques du systéme racinaire, a I’aide de
simulations executées dans des notebooks.

3. Résultats

3.1. Influence de I’architecture racinaire sur la dynamique de distribution
des propriétés hydrauliques : simulation chez deux lignées de mil aux
phénotypes racinaires contrastées

Pour tester le rOle de I’architecture racinaire sur la dynamique d’acquisition d’eau et sur la
distribution des propriétés hydrauliques au sein du systéme racinaire du mil. Nous
utilisons deux genotypes de mil (57 et 109) aux architectures racines contrastées. Les deux
lignées présentent une résistance accrue a la sécheresse. Leur croissance a été suivie en
systeme rhizotron pendant 11 jours et une analyse quantitative complete du systéeme
racinaire de chaque lignée a été effectuée en mesurant les traits racinaires decrivant le
développement racinaire global. Des lois développementales ont ensuite été estimées des
propriétés racinaires locales mesurées pour chaque type racinaire et chez chaque lignée.
Ces lois estimées sont les lois de croissance de la racine séminale (figure 3-1) et des
racines latérales (figure 2-4, on suppose que la dynamique de croissance des racines
latérales est la méme pour les deux lignées), la loi de distribution de profils de longueur
des laterales (figure 3-2), la loi de distribution des angles d’insertion des racines latérales
(figure 3-3) et coronaires (figure 3-4).
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Figure 3-1 : Loi de croissance des racines séminales chez les deux lignées.

Les points représentent les données expérimentales (longueur séminale au cours du temps). Les droites
représentent les courbes de tendance linéaire estimées décrivant la croissance linéaire des racines
séminales pour les deux lignées.
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Figure 3-2 : Loi de distribution des profils de longueur pour chaque lignee.

La courbe en rouge représente les données réelles tandis que celle en bleu est la loi inférée qui simule
la distribution des longueurs des latérales. La figure a représente la lignée 57 et la b, la lignée 1009.
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Figure 3-3 : Loi de distribution des angles d’insertion des racines latérales pour chaque
lignée.

La courbe en rouge représente la meilleure fonction de densité de probabilité simulant la distribution
des données. En I’occurrence, c’est la fonction log-logistique ou distribution de Fisk pour la lignée 57

et la fonction de Cauchy pour la lignée 109. Ces fonctions sont tirées parmi une panoplie de
distributions disponible dans la librairie de calcul scientifique SciPy de Python.
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Figure 3-4 : Loi de distribution des angles d’insertion des racines coronaires pour
chaque lignée.

La courbe en rouge représente la meilleure fonction de densité de probabilité simulant la distribution
des données. En I’occurrence, c’est la fonction log-normale pour la lignée 57 et la fonction log-
logistique ou distribution de Fisk pour la lignée 109. Ces fonctions sont tirées parmi une panoplie de
distributions disponible dans la librairie de calcul scientifique SciPy de Python.

La caractérisation anatomique racinaire des lignées n’a révélé aucune différence sur
I’organisation cellulaire interne. On suppose donc que les deux lignées sont régies par la
méme physiologie de transport d’eau. Le modéle Millet Root a été calibré avec les jeux de
données architecturales et fonctionnelles des deux lignées.
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Lignée 109 Lignée 57

Figure 3-5 : Simulation des profils d’acquisition d’eau le long du systéme racinaire chez
deux lignées de mil.

La figure 3-5 représente la reconstruction tridimensionnelle de I’architecture racinaire des
deux lignées au méme &ge avec une simulation des profils d’acquisition le long du systéme
racinaire. Elle montre que la capture d’eau n’est pas homogene sur I’ensemble des systémes
racinaires des deux lignées et est fortement influencée par I’architecture. On note que la lignée
109 a plus de racines latérales et plus de coronaires qui aspirent plus d’eau (avec un flux d’eau
estimé au collet = 0.99 uL/s) que la 57 qui en a moins (flux d’eau estimé au collet = 0.23
uL/s). Par conséquent, la densité de racines latérales et le nombre de racines coronaires
améliorent significativement donc I’acquisition d’eau. La séminale de la 109, plus longue que
celle de la 57 affiche également une absorption plus importante. L’architecture conditionne
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fortement alors la spatialisation de la dynamique d’acquisition d’eau chez le mil. Cependant,
I’absorption d’eau la plus conséquente se fait essentiellement avec la racine séminale et les
coronaires pour les deux lignées. On note également que pour les racines coronaires, la
capture d’eau est plus importante dans les parties proximales que dans les parties distales chez
les deux lignées ; elle est donc fonction de la distance par rapport a I’apex. En revanche, pour
la séminale on constate que la capture d’eau est plus élevée dans les parties proximales que
dans les parties distales (figure 3-6) chez les deux lignées. L’analyse qualitative de la figure 3-
5 montre que les racines latérales, pour les deux lignées, ne semblent pas étre les principaux
sites d’acquisition d’eau dans les conditions en chambre a pression. Cela souleve la question
de la fonction des différents types racinaires qui n’est pas encore bien élucidée pour le mil.
Toutefois, cela suppose de conduire d’autres simulations pour quantifier de maniéere fine les
contributions respectives de chaque type racinaire.

Figure 3-6 : Profil de capture d’eau de la racine séminale en fonction de la distance par
rapport a I’apex chez les deux lignées.

Grace au modele 3D architectural, il a également été possible de simuler et de visualiser la
distribution spatiale du potentiel a travers le systéme racinaire des deux lignées (figure 3-7).
Les résultats montrent de facon génerale que la distribution des profils de potentiel hydrique
dépend également de I’architecture racinaire et on note des motifs similaires chez les deux
lignées. En effet, le potentiel hydrique est plus éleve dans les parties distales que dans celles
proximales pour la séminale contrairement a la capture d’eau chez les deux lignées. De méme,
les racines latérales des couches supérieures montrent des potentiels hydriques plus
importants que celles situées dans les couches inférieures de la chambre a pression chez les
deux lignées. Toutefois, on dénote un potentiel hydrigue tres faible chez les coronaires.
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Lignée 109 Lignée 57

Figure 3-7 : Simulation de la distribution du potentiel hydrique le long du systéme
racinaire chez deux lignées de mil.
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3.2. Prédictions du modeéle et analyse de sensibilité chez deux lignées de
mil : vers I'identification d’idéotypes résistant au stress hydrique...

Prédire la sortie d’un modele consiste a calculer une estimation quantifiée des valeurs de
sortie futures en fonction des observations passées des entrées et des sorties du systeme.
L’intérét et la force des modéles structure-fonction résident essentiellement dans leur valeur
prédictive. En effet, ils offrent la possibilité de tester et de prédire le comportement des
plantes de maniere efficace et quantitative face a des scénarios environnementaux variés et
différents (Sievénen et al., 2014).

Nous avons calibré Millet Root avec les données phénotypiques des deux lignées de mil
obtenues a I’échelle racinaire et tissulaire en capturant la dynamique développementale et la
physiologie hydraulique racinaires par la quantification des propriétés locales morpho-
anatomiques. Les architectures tridimensionnelles reconstruites ont permis de calculer un
certain nombre de propriétés architecturales émergentes. Ces propriétés sont des traits ou
descripteurs structuraux inférés des architectures 3D et sont donc différents des traits
initialement mesurés expérimentalement pour la paramétrisation du modele. Millet Root sera
donc validé sur des propriétés globales émergentes. Ces descripteurs globaux prédits sont la
longueur totale du systéeme racinaire, le nombre de racines total et le volume de I’enveloppe
convexe qui est un indicateur de I’ampleur du volume du systéme racinaire (figure 3-7). La
lignée 109 montre des valeurs plus élevées pour ces descripteurs que la lignée 57 a 10 jours
apres germination (DAG). Elle présente alors une aptitude plus rapide a occuper un volume de
sol donné que la 57 et posséderait en théorie donc une meilleure adaptabilité a des
environnements pauvres en eau et en nutriments.
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Figure 3-7 : Descripteurs globaux preédits a partir des modeles 3D d’architectures
simulées des systémes racinaires des lignées 57 et 109.

Par ailleurs, nous avons également réalisé une analyse de sensibilité pour déterminer la
relation entre certains traits spécifiques et les propriétés hydrauliques régissant la dynamique
d’acquisition d’eau. Ainsi, nous avons evalué I’interaction entre la taille du systéme racinaire
et la conductance hydraulique globale calculée pour chaque lignée (figure 3-8). Les résultats
montrent que la taille du systeme racinaire est positivement corrélée a la conductance
hydraulique globale racinaire pour les deux lignées. Toutefois, la 109 (en bleu sur la figure 3-
8) présente des valeurs de conductances globales plus importantes que la 57 (en rouge) et ceci
méme pour des tailles de séminales égales (gamme [0.1-0.43m]) (figure 3-8). La 109 posséde
donc une meilleure capacité d’acquisition d’eau que la 57.

On observe, en revanche, pour les deux lignées une diminution des valeurs de conductances
globales en augmentant le pas de ramification (figure 3-9). Cela veut dire que plus il y a de
latérales le long de la racine séminale, plus la conductivité hydraulique globale du systeme
racinaire est grande pour les deux lignées de mil. On note également que la lignée 57 est plus
sensible a la variation du taux de ramification que la 109, car elle enregistre une baisse plus
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importante des valeurs de conductance racinaire globale. La ramification altere donc
fortement les propriétés hydrauliques racinaires chez le mil.
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Figure 3-8 : Analyse de sensibilité : Relation entre la taille de la racine séminale et la
conductance hydraulique globale calculée chez deux lignées de mil.
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Figure 3-9 : Analyse de sensibilité du modele : Relation entre le taux de ramification et
la conductance hydraulique racinaire globale calculée chez deux lignées de mil.
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Millet Root a été également utilisé pour estimer les profils de conductances radiales des
systemes racinaires des deux lignées. Pour cela, nous avons utilisé une approche d’inversion
du modele qui consiste a trouver la bonne gamme de valeurs de conductances radiales
s’ajustant et correspondant aux flux d’eau mesurés expérimentalement en chambre a pression.
Le modele est capable d’approximer la variabilité des valeurs de flux d’eau mesurés en
laboratoire. La figure 3-10 montre que les flux d’eau observés et calculés ont la méme
distribution en moyenne. Elle montre le pouvoir du modele a prédire le profil des flux d’eau
dans des conditions standards de croissance. La figure 3-11 montre, toutefois, que la
conductance radiale est un facteur limitant pour les deux lignées. Méme avec une gamme de
valeurs de conductances égales (en fixant les mémes valeurs de parameétres hydrauliques
égales pour les deux lignées et que I’architecture étant le seul point de différence), la 109
montre des flux d’eau plus élevés que la 57 et par voie de conséquence une meilleure capture
d’eau que la 57. Cela prouve encore une fois I’influence de I’architecture racinaire sur
I’efficience de I’absorption d’eau.

En résumé, les résultats de simulation du modéle permettent de commencer a dessiner le
portrait d’un idéotype de mil :

e Les prédictions du modele indiquent que la 109 a une enveloppe convexe (influencée
par I’étalement des racines coronaires) de I’appareil racinaire plus importante que la
57 et donc présenterait un volume de sol exploré potentiellement plus éleve.
L’idéotype devrait donc avoir une grande enveloppe convexe pour permettre
maximiser I’exploration du sol considérée comme une caractéristique positive pour
améliorer la tolérance a la sécheresse (de Dorlodot et al., 2007).

e La figure 3-4 montre que la 109 présentant une racine séminale plus longue, indique
une meilleure facilité d’acquisition d’eau que la 57. L’idéotype devrait donc avoir une
longue racine séminale qui devrait permettre d’ameliorer I’accés a I’eau dans les
couches profondes du sol (ou I’eau a tendance a se concentrer comme c’est la cas
dans les sols sablonneux ou pousse genéralement le mil) et améliorer le statut
hydrique de la plante (Leitner et al., 2014).

e L’analyse de la relation entre le pas de ramification et la conductance globale du
systeme racinaire (figure 3-9) révéle que I’idéotype devrait avoir un systéme racinaire
dense en racines latérales, car une plus grande densité de racines latérales entraine une
amélioration de la capacité d’acquisition d’eau. De plus, de récentes études ont
montré que les latérales constituent le principal site d’acquisition d’eau chez le mais
(Ahmed et al., 2016).

e La figure 3-1 montre que chez le mil, la racine séminale et les racines coronaires
absorbe la plus grande quantité d’eau, donc I’idéotype devrait avoir beaucoup de
coronaires pour améliorer I’influx d’eau du sol vers le xyleme (Lynch, 2013).
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Figure 3-10 : Boite a moustache de la distribution des flux mesurés et calculés.

Figure 3-11 : Analyse de sensibilité : Variation de la conductance globale sur le flux
d’eau global du systéme racinaire.
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3.3. Influence des propriétés hydrauliques du sol : Couplage avec un
modele de sol 1D
Pour tester I’influence des propriétes hydrauliques du sol sur la dynamique d’acquisition
d’eau, nous avons plongé Millet Root dans un modele de sol 1D qui simule un sol sablonneux
(milieu ou croit généralement le mil) ou I’eau s’accumule dans les couches profondes. Notre
modele de sol est une superposition de couches (3-12) avec un potentiel hydrique hétérogéne
croissant qui varie en fonction de la profondeur (figure 3-13) contrairement au milieu externe
avec un potentiel hydrique constant simulé dans les autres versions du modeéle.

Figure 3-12 : Modele de sol 1D simulant un sol sablonneux avec un potentiel variant
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Figure 3-13 : Profil de sol sablonneux : gradient de potentiel hydrique en fonction de la
profondeur.

Les résultats de simulations montrent que le potentiel hydrique disparate du sol modifie
significativement la dynamique d’acquisition d’eau (figure 3-14). En effet, dans le sol
sablonneux, la variation du potentiel hydrique a entrainé une grande réduction de I’absorption
d’eau chez les deux lignées (figure 3-14) contrairement a ce que I’on observe en chambre a
pression (figure 3-5). La capture d’eau en sol sablonneux est assurée principalement par la
racine séminale pendant les phases précoces de développement (figure 3-14) a la différence
des conditions en chambre a pression ou les racines coronaires et la séminale absorbent la
quantité majoritaire d’eau au detriment des racines latérales (figure 3-5). Cette acquisition
d’eau en sol sablonneux est plus importante dans les parties distales que dans celles
proximales.

Les résultats présentés dans la figure 3-15 montre qu’en sol sablonneux, le potentiel hydrique
modifie significativement les distributions des flux d’eau observés chez les deux lignées de
mil (méme avec une méme gamme de valeurs de conductances radiales pour la 57 et la 109)
en entrainant une déplétion importante de I’absorption d’eau globale du systéeme racinaire.
Elle montre, en outre, que la lignée 109 est plus sensible a la variation du potentiel hydrique
du sol que la 57. Le potentiel hydrique en sol sablonneux semble étre un facteur limitant et est
un véritable élément de régulation pour moduler la dynamique d’absorption d’eau.

Lignée 109 Lignée 57
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Figure 3-14 : Simulation de I’absorption d’eau racinaire dans un sol sablonneux chez
deux lignées de mil aux systémes racinaires contrastes.

Figure 3-15 : Variation de la conductance radiale racinaire sur le flux d’eau global en sol
sablonneux avec un potentiel hydrique hétérogene.

3.4. Validation du modele
Comme Millet Root est un modele structure-fonction composé d’un modele architectural et
d’un modéle hydraulique, la validation du modele consiste, premierement, a valider le modele
architectural et deuxiémement le modele hydrique.

Pour la validation du modele architectural, les travaux sont toujours en cours, mais reposent
sur deux methodes que sont :

e La comparaison visuelle des architectures réelles et simulées : En effet, un premier jeu
de données architecturales a été récolté a la suite a d’une premiére expérience de
phénotypage qui a duré 10 jours. Ces données ont servi a paramétrer le modele. La
figure 2-19 montre le pouvoir du modéle a simuler de maniére représentative, fidéle et
factuelle la variabilité phénotypique observée experimentalement. Elle met en exergue
la force du modéle a approximer les architectures réelles

e La comparaison de descripteurs globaux (en cours): c’est une approche plus
rigoureuse qui consiste a extrapoler le modéle (implémenté sur la base de donnees
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obtenues a 10 jours) a 15 jours et ensuite de comparer les descripteurs globaux prédits
a 15 jours avec ceux mesurés directement sur un deuxiéme jeu de données
expérimentales obtenu aprés 15 jours de phénotypage.

Le modele hydraulique a été validé en confrontant les flux d’eau mesurés en chambre a
pression avec ceux prédits par le modele. La figure 3-6 montre que la distribution des flux
d’eau mesurés et prédits est la méme en moyenne. Le modele est capable de prédire la bonne
gamme de valeurs de conductance radiale correspondant a la bonne gamme de flux d’eau
observés expérimentalement (figure 3-7). Une sonde a pression pourra étre utilisée a I’avenir
pour mesurer la conductance radiale du systéeme du mil in vivo et confirmer ou infirmer les
prédictions du modéle.

4, Discussion

Nous avons utilisé le modele structure-fonction du systeme racinaire du mil Millet Root pour
explorer le réle de I’architecture racinaire dans la dynamique de I’eau au sein du systéeme
racinaire du mil. Le modéle a donc été calibré avec les données de deux génotypes présentant
des caractéristiques phenotypiques contrastees.

Les résultats de simulation montrent que I’architecture influence significativement la
distribution des flux d’eau et la dynamique des propriétés hydrauliques racinaires. En effet,
les simulations basées sur les données obtenues en laboratoire indiquent que la capture n’est
pas homogene sur I’ensemble du systeme racinaire pour les deux lignées et pour le mil de
facon générale (figure 3-1). Elles indiquent que la racine seminale et les racines coronaires
assurent principalement I’acquisition par un processus de transport radial. Cela suggeére que
les racines latérales pourraient étre impliquées dans d’autres processus physiologiques comme
I’acquisition de nutriments, généralement situés dans les couches superficielles. Ce résultat est
en desaccord avec les résultats obtenus chez le mais ; en effet, Ahmed et al., 2016 ont utilisé
la radiographie a neutrons couplé & un modéle numérique diffusion-convection pour
déterminer le site d’acquisition d’eau dans les racines de mil. Ils concluent que la fonction des
racines latérales est qu’elles assurent essentiellement I’absorption d’eau du sol tandis que
celle des racines séminales et primaires est de permettre le transport axial de I’eau dans les
parties aériennes de la plante. Les racines coronaires constituent une zone ou I’absorption est
plus active a I’égard de la séminale (en conditions de chambre a pression) donc plus de
coronaires permettraient de capturer plus d’eau. Ce résultat est en contradiction avec I’étude
trés récente de Gao and Lynch, 2016 qui a montré chez le mais que des systémes racinaires
sous stress hydrique avec un nombre réduit de racines coronaires absorbaient plus d’eau,
avaient une meilleure croissance et produisaient un rendement plus important grace a une
réduction significative du colt métabolique.

La structure 3-D du modele architectural a permis de calculer des descripteurs globaux qui
sont des propriétés émergentes tres intéressantes telles que la longueur totale racinaire, le
nombre de racines et le volume de I’enveloppe convexe. Des expériences au champ sont
actuellement en cours pour valider les prédictions du modéle concernant ces descripteurs
globaux en utilisant la méthode de Chopart (Chopart and Siband, 1999) basée sur I’excavation
des racines de mil.
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Nous avons utilisé Millet Root pour estimer comment la capacité d’absorption d’eau du
systéeme racinaire variait avec I’élongation racinaire. En d’autres termes, I’absorption d’eau
racinaire croit-elle linéairement avec la longueur racinaire ou existe-t-il un compromis entre
longueur racinaire et capture d’eau ? Nous avons simulé le flux d’eau global absorbé par une
racine séminale en croissance chez deux lignées de mil (0.1 4 0.42 m pour la57 et 0.1 a 0.66m
pour la 57). Les résultats montrent que I’acquisition d’eau croit avec la croissance de la racine
séminale (figure 3-4) pour les deux lignées. En revanche, la 109 présentant une croissance
racinaire plus prononcée affiche une capture d’eau plus importante que la 57. Ce résultat
confirme I’hypothese de Chopart, qu’améliorer la vitesse de croissance de la racine séminale
dans les phases précoces chez mil permet d’accroitre la quantité d’eau absorbée en colonisant
plus rapidement les couches profondes du sol sablonneux ou se concentre essentiellement
I’eau (Chopart, 1983) et donc d’améliorer sa tolérance a la sécheresse.

D’autre part I’analyse de la relation entre le pas de ramification (distance entre deux racines
latérales) et le flux d’eau global absorbé montre que la densité de racines latérales est un des
traits qui permet de réguler I’absorption d’eau. En effet, la figure 3-5 montre que la lignée 109
présentant un systeme plus dense en latérales capturerait plus d’eau que la lignée 57. Cela
veut dire que la densité de racines latérales est positivement corrélée a I’absorption d’eau chez
le mil. En d’autres termes plus il y de racines latérales, plus il y a d’eau absorbée. Toutefois,
les études de Zhan et al., 2015 prouvent le contraire chez le mais sujet au stress hydrique. En
effet, les auteurs ont montré qu’une densité de racines latérales réduite diminuait le colt
métabolique de I’exploration du sol en optimisant la respiration racinaire, améliorant, par
conséquent I’acquisition d’eau, la croissance de la plante et le rendement.

La conductance radiale a également été inférée par une approche d’inversion du modele.
L’analyse de sensibilité a permis de déterminer la gamme de valeurs de conductance radiale
correspondant aux flux d’eau mesurés. Toutefois, les valeurs calculées correspondent a une
conductance radiale globale pour I’ensemble du systéme racinaire. Cela veut dire que tous les
types racinaires composant le systéme racinaire du mil ont la méme conductance radiale. Ce
qui n’est pas vraiment le cas puisque la caractérisation anatomique des racines de mil a révelé
des différences importantes sur I’organisation cellulaire de chaque type racinaire (Passot et
al.,, 2016a). Le modele pourra étre étendu a I’avenir de maniere a pouvoir prédire la
spatialisation des profil des conductances radiales le long des différents types racinaires
comme ce fut le cas chez le mais et le lupin (Doussan et al., 1998; Zarebanadkouki et al.,
2016). On pourra ainsi prédire de maniere plus fiable I’absorption d’eau de chaque type
racinaire ou de différentes architectures dans des conditions de croissance variées. Par
conséquent, il sera possible de savoir par des simulations quel type absorbe plus ou moins
d’eau et donc de quantifier les contributions respectives de chaque type racinaire a la capture
d’eau globale du systeme racinaire, car la distribution des conductivités hydrauliques le long
de I’appareil racinaire influence le taux et le site de capture d’eau (Bramley et al., 2009;
Frensch and Steudle, 1989; Javaux et al., 2008a).

L’influence des propriétés hydrauliques édaphiques sur la dynamique d’acquisition d’eau a
été également testée en plongeant Millet Root dans un modele simplifié de sol 1D. Le sol
simulé est de type sablonneux et est constitué d’une superposition de couches ou I’eau se
niche dans les zones profondes. Il est donc assimilé a un sol avec un potentiel hydrique
croissant hétérogéne en partant de la surface contrairement a la chambre a pression ou le
potentiel hydrique est constant et homogene. Les résultats montrent que la capture d’eau est
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essentiellement assurée par la séminale (principalement active dans les parties distales) et les
latérales des couches profondes. Le méme motif d’absorption d’eau avait été obtenu avec un
mélange de sable et d’argile par Doussan et al., 2006 qui avait simulé la déplétion de la teneur
en eau du sol par deux architectures racinaires contrastées de lupin. Le modeéle a simulé les
fronts d’extraction pour ces architectures et les simulations ont montré qu’il y a plus d’eau
absorbée en profondeur et moins dans les couches superficielles du sol.
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Discussion générale, conclusions et perspectives

L’objectif de cette étude était d’abord (1) de développer un modele architectural
tridimensionnel du systeme racinaire du mil simulant la dynamique de croissance et de
développement des différents types racinaires composant le mil, (2) d’étendre ce modele
structural avec des données physiologiques liées a la physiologie du transport d’eau au sein du
systéme racinaire pour générer un modele structure-fonction de I’hydraulique racinaire du mil
et enfin (3) d’évaluer I’impact de I’architecture sur la dynamique de distribution des
propriétés hydrauliques chez deux génotypes de mil contrastées en termes d’architecture
racinaire.

Dans cette partie, nous discutons des avancées accomplies en termes de modélisation de
I’architecture fonctionnelle du systéme racinaire du mil, des limites identifiées a chaque étape
du processus de développement du modele, des applications et des perspectives concernant
I’extension du modéle. Nous discutons également des expériences futures a effectuer pour
valider les prédictions du modele par rapport a des données physiologiques et
environnementales observables afin que ces prédictions puissent étre prises en compte dans
les programmes de sélection variétale visant a développer de nouvelles variétés de mil avec
un meilleur rendement et une tolérance a la sécheresse ameliorée.

1. Millet Root, un modele de mil structure-fonction

Durant cette thése, nous avons développé au sein de la plateforme de modélisation
collaborative OpenAlea (Pradal et al., 2008b, 2015b) le premier modéle structure-fonction 3D
du systeme racinaire du mil a I’échelle cellulaire que nous avons appelé Millet Root. Il couple
un modele architectural empirique avec une approche de modélisation hydraulique mécaniste
basée sur I’analogie électrique a I’échelle cellulaire pour décrire le transport d’eau au sein des
racines de mil.

Le modele architectural est une reconstruction tridimensionnelle sous forme de graphe
arborescent multi-échelle ou MTG de I’architecture racinaire du mil. Il est basé sur des
parameétres expérimentaux extraits de I’analyse d’images des données de phénotypage
obtenues a des stades précoces du cycle de développement du mil en rhizotron. La distribution
de ces paramétres mesurés a permis d’estimer des lois de croissance locales qui ont servi a
encoder une architecture racinaire représentative par simulation de croissance et de
développement. Le modéle reproduit la variabilité phénotypique observée a I’échelle
racinaire.

Millet Root intégre ensuite des parametres physiologiques relatifs au transport d’eau dans le
modele architectural. Ces parameétres sont des mesures histologiques et physiologiques
additionnelles. La conductance axiale est estimée a partir des diamétres de vaisseaux de
xyleme en appliquant la loi d’Hagen-Poiseuille. La conductance radiale est déterminée en
partie par I’activité des aquaporines et est considérée comme constante le long du systéme
racinaire du mil pour cette premiére version du modele.

A I’aide du modele, nous avons simulé la dynamique des flux d’eau dans le systeme racinaire
et prédit les patterns d’absorption d’eau et les profils de potentiel hydraulique des différents
types racinaires du mil. Millet Root est a la fois un modele genérique et un paquet logiciel
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déja intégré dans OpenAlea. Il sera bientdt déployé sous licence libre sur I’organisation
OpenAlea (https://github.com/openalea) hébergée par Github, le plus populaire des services
web d’hébergement et de gestion de projets logiciels. La structure du paquet Millet Root a été
développée de fagon a ce que le code soit bien séparé des données. Par consequent, le modele
qui a été calibré avec les données biologiques de deux lignées de mil, peut étre paramétre avec
d’autres données architecturales et physiologiques d’une large gamme de variétés de mil afin
de simuler plus largement la diversité architecturale et fonctionnelle existant au sein des
systemes racinaires de mil.

2. Millet Root, un outil pour étudier la tolérance a la sécheresse dans les
phases précoces de développement chez le mil

La sécheresse est la contrainte primaire a la productivité des cultures (Lynch, 1995b). Des
études tres récentes ont corrélé les caractéristiques morpho-anatomiques du systeme racinaire
a la tolérance a la sécheresse de la plante chez le mais (Gao and Lynch, 2016a; Lynch et al.,
2014; Zhan et al., 2015). Par homologie, on peut penser qu’optimiser I’architecture et le
fonctionnement du systeme racinaire pourrait aider a créer de nouvelles variétés de mil
résistant mieux a la sécheresse et produisant un meilleur rendement.

Chez le mil, la sécheresse intervient pendant la phase végétative et entre la floraison et le
remplissage des grains (stress hydrique terminal). Alors que les mécanismes de résistance a la
sécheresse dans les stades terminaux du développement seraient liés a I’acide abscissique
(ABA; Kholova et al., 2010), la tolérance a la sécheresse dans les stades précoces de
croissance pourrait étre liée, entre autres, a une architecture racinaire optimale capable de
maximiser I’exploitation des ressources en eau du milieu. Toutefois, ceci est une hypothése
qui n’a jamais été testée.

Dans I’avenir, Millet Root pourra étre utilisé pour étudier le réle de I’architecture racinaire
dans la résistance a la secheresse durant la phase végetative du cycle de développement du
mil. Dans un premier temps, des conditions de stress hydriques statiques pourront étre
simulées afin d’évaluer le role des différents parameétres racinaires morphologiques et
physiologiques sur I’absorption d’eau dans un environnement soumis a des contraintes
hydriques (par exploration de I'espace des parametres). Dans un deuxiéme temps, Millet Root
pourrait étre employé dans le cadre d’une étude de dynamique développementale couplée a
des contraintes hydriques dynamiques afin de reproduire les conditions de stress hydriques
régnant en champ lors des semis de mil traditionnels (semis apres premiére pluie, levée de mil
a la pluie suivante). Cela permettrait de caractériser un ou des types racinaires ou architectures
dynamiques (idéotypes) permettant de maximiser I’efficacité de la capture d’eau dans ces
conditions particuliéres.

3. Applications et limites du modele Millet Root

Comme le souligne Francois Tardieu (2010), bien que les modéles de plante (plant models) et
de culture (crop models) soient couramment utilisés aujourd’hui pour, par exemple, calculer
la transpiration a I’échelle de la canopée, prédire les conseéquences des changements
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climatiques sur la production des cultures, leur utilisation en biologie végétale ou dans les
programmes de selection variétale (creation d’idéotypes avec les modeles) n’en est encore
qu’a ses balbutiements.

Nous pensons que Millet Root est un outil adapté pour répondre a un large éventail de
questions. Nous avons montré précédemment que le modele pouvait étre utilisé pour étudier
I’influence de I’architecture racinaire dans les mécanismes de résistance a la sécheresse dans
les premieres étapes de développement en couplant la croissance et I’architecture racinaires a
I’absorption d’eau dans un environnement hétérogéne soumis a des contraintes hydriques. Il
permettrait d’identifier les traits potentiellement critiques et sensibles a la variation des influx
d’eau dans les racines. Des expériences pourraient ensuite étre menées pour identifier les
déterminants génétiques contrblant ces traits et caractériser leur impact dans le rendement et
la tolérance a la sécheresse chez le mil. De maniere générale, I'utilisation du modele permet
I'observation simultanée de toutes les variables et états du systéme racinaire. En conséquence,
I'interaction entre les différents mécanismes de régulation du systeme racinaire, qu'il est
difficile d'enregistrer expérimentalement, peut étre facilement observée a l'aide du modéle en
utilisant les approches d’analyse de sensibilite (York et al., 2016). De plus, avec une
validation robuste, le modele pourrait étre utilisé pour explorer de nouvelles voies de
recherche a un colt minimal et fournir des idées sur les besoins expérimentaux futurs (Postma
and Lynch, 2011). Par exemple, en utilisant le modéle aprés sa validation, I’impact de la
croissance différentielle et de la ramification sur la capture d’eau pourrait étre analysé in
silico en intégrant la dynamique des tropismes (gravitropisme, allotropisme, etc.)

OpenAlea offre un environnement de programmation visuel convivial et interactif appelé
VisuAlea (Pradal et al., 2008, 2015) intégrant un systéeme de workflows scientifiques
permettant d’exeécuter des expériences virtuelles. Millet Root pourrait donc étre utilisé par les
biologistes pour leurs recherches, mais également pour les étudiants en sciences végétales
comme outil d’enseignement. Le modele architectural de Millet Root est convertible en
RSML, format standard des données architecturales (Lobet et al., 2015), et pourrait étre utilisé
dans d’autres plateformes de modélisation des plantes comme Cross Talk (Draye and Pages,
2006) pour aborder différents d’objectifs de recherche visant a évoluer les interactions sol-
racine chez le mil ou chez d’autres céréales.

Par ailleurs, Millet Root, en tant que modele, est basé sur une abstraction de la realité. Comme
tout modele, il présente donc un certain nombre de limites. Il est completement écrit en
Python en utilisant une approche orientée objet (Blaha and Premerlani, 1998) et est basé sur
des hypothéses et des simplifications qui impacte son réalisme et son niveau de prédiction
dans certains contextes. Par exemple, Millet Root ne prend pas en compte la rétroaction entre
la croissance et le sol alors que des études ont prouvé que les propriétés du sol influencent
fortement la croissance racinaire (Draye et al., 2010; Hamblin, 1986). Contrairement a notre
modeéle, beaucoup de modeles précédents implémentent la régulation des processus
développementaux racinaires par le sol, notamment ROOTMAP (Diggle, 1988; Dunbabin et
al., 2002), Root Typ (Pageés et al., 2004), ou SimRoot (Lynch et al., 1997). Par exemple dans
Root Typ, les apex racinaires interagissent avec le sol qui régule I’élongation racinaire, la
direction de croissance et la densité de ramification. Millet Root n’implémente pas I’arrét de
croissance et la mortalité des méristemes (qui sont pourtant des processus tres importants
contribuant a I’architecture des systemes racinaires dans la mesure ou de longues échelles de
temps sont envisagées, c'est-a-dire plusieurs mois.), mais utilise une approche stochastique.
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Millet Root est, en revanche, un modéle empirique qui a été spécialement congu pour le mil
(bien que pouvant étre ajusté et adapté a d’autres céréales) alors que Root Typ est plutdt un
modele théorique/générique, indépendant de I’espéce et peut étre utilisé pour n’importe quel
type de plante. Une autre limite de Millet Root est le manque de données quantitatives sur les
racines latérales et coronaires. En effet, le modele implémente les 3 types de racines latérales
identifiés expérimentalement par Passot et al. (2016) dans le calcul de la croissance racinaire,
mais considerent que tous les 3 types ont le méme profil de conductance axiale dans le
modele hydraulique alors que des différences anatomiques importantes ont été observées pour
les 3 types (Passot et al., 2016), suggerant des capacités de transport d’eau axial contrastées.

4. Validation des prédictions de Millet Root

Pour pouvoir utiliser les prédictions de Millet Root dans les programmes de sélection variétale
assistéee par modele, elles doivent étre validées par rapport a des données physiologiques
observables et mesurables. Dans une revue que nous avons écrite (et retranscrite dans le
chapitre 1), nous passons en revue I’ensemble des techniques, a I’état actuel des
connaissances, utilisant des méthodes non-destructives et non-invasives et pouvant étre
utilisées pour valider le profil des flux d’eau prédits par les modéles FSPM de I’hydraulique
racinaire des plantes a I’image de Millet Root.

L’imagerie par transmission de lumiere 2D (Garrigues et al., 2006) pourrait étre utilisée pour
suivre la déplétion dynamique de I’eau dans le continuum environnement-racine. Les donnees
experimentales tirées de cette expérience devraient alors étre confrontées aux profils
d’absorption d’eau prédits par Millet Root. Il s’agira de voir si les flux d’eau prédits sont
qualitativement et quantitativement représentatifs de la dynamique observée dans le systéme
environnement-racine. Une autre alternative pour mesurer les profils d’absorption d’eau
experimentalement serait d’utiliser la radiographie neutronique combinée a I’injection
deutérée comme traceur (Zarebanadkouki et al., 2012, 2013, 2014, 2016).

D’un autre c6té, Millet Root a permis, en utilisant une approche d’inversion du modeéle, de
prédire la gamme de valeurs de conductance radiale (a I’échelle cellulaire) correspondant aux
flux d’eau observés expérimentalement en chambre & pression sur la base des conductances
globale et axiales. Ces valeurs prédites pourront étre validées en utilisant une sonde a pression
pour déterminer les conductances radiales in situ (Steudle, 2000b).

Enfin des expériences au champ sont actuellement conduites pour valider les descripteurs
globaux inférés de la structure tridimensionnelle de I’architecture racinaire du mil sur une
période de croissance de 1 mois.

5. Développements futurs de Millet Root

Nous avons développé Millet Root pour simuler la croissance et le développement des racines
de mil et prédire la distribution d’un certain nombre de propriétés hydrauliques le long du
systeme racinaire dans les conditions normales de croissance. Cependant, le développement
de Millet Root n’est pas achevé. En effet, Millet Root pourra étre couplé a un modele de sol
3D pour mieux prendre en compte les propriétés hydrauliques locales du sol. Cela impliguera

115



d’implémenter les équations de Darcy-Richards modélisant la variation de la teneur en eau
dans le sol en interaction avec un systéme racinaire comme ce fut déja le cas dans d’autres
modeles avancés (Doussan et al., 2006; Javaux et al., 2008b). Nous pourrons ainsi tester
I’impact de la structure et du type de sol sur la dynamique d’acquisition d’eau dans le
continuum sol-racine (Draye et al., 2010). Dans la méme ligne de recherche, des études, déja
en cours chez le mil, étudient I’impact des mycorhizes sur la croissance des racines de mil ;
Millet Root sera étendu pour intégrer les interactions biotiques, de sorte & définir une
rétroaction entre la croissance racinaire et la dynamique de développement des mycorhizes.

Par ailleurs, comme Millet Root est un MTG (ou graphe arborescent multi-échelle), il résume
la dynamique développementale racinaire du mil comme une paramétrisation. Cela permet
donc facilement d’étendre le modéle a des stades plus tardifs de la vie de la plante en le
calibrant avec des données de croissance tardive. Il sera donc possible de tester I’effet de
I’acide abscissique (ABA) connu pour controler les mécanismes de tolérance a la sécheresse
chez le mil dans les phases terminales de développement (Kholova et al., 2010).

La structure du modele Millet Root permet d’implémenter d’autres processus physiologiques
comme I’acquisition de nutriments notamment le phosphore qui est un facteur limitant majeur
de la croissance du mil en Afrique de I'Ouest. Il sera donc aussi possible d’utiliser Millet pour
simuler I’interaction entre le systeme racinaire du mil et I’efficacité d’absorption du
phosphore en évaluant les compromis fonctionnels entre I’arrangement spatial des racines et
I’absorption de phosphore (P) a I’image de modeles racinaires structure-fonction avancés
comme SimRoot (Lynch et al., 1997) et R-SWMS (Javaux et al., 2008b) ou Min3P (Gérard et
al., 2017). Ge et al., 2000 et Walk et al., 2006 ont utilisé SimRoot pour étudier I'effet de
I'architecture racinaire et de l'approvisionnement en P sur l'efficacité d'acquisition du
phosphore des haricots communs. La modélisation confirmée par des études expérimentales a
montré que les systemes racinaires moins profonds (augmentation de I'enracinement adventif
et réduction de I'angle des racines basales) acquiérent plus de phosphore en raison de la fouille
améliorée des racines dans les couches superficielles du sol relativement riches en phosphore.

Enfin, il serait trés intéressant de prendre en compte dans Millet Root les aérenchymes
corticaux racinaires (ACR) détectés par Passot et al., 2016 dans I’anatomie de I’appareil
racinaire du mil. En effet, les ACR ameéliorent I’absorption d’eau et de nutriments en
réduisant les couts métaboliques de I’exploration du sol (Lynch et al., 2014; Zhu et al., 2010).
Ils seront implémentés dans Millet Root et leur r6le dans la tolérance a la sécheresse et dans
I’absorption de phosphore sera etudié. Le modele SimRoot couplé a un module d’ACR a
permis d’etudier le réle que jouent les ACR dans I’efficacité d’acquisition de phosphore chez
le mil. Les résultats ont pu démontrer un soutien théorique a I'nypothese selon laquelle 'ACR
est un trait adaptatif pour I'acquisition du phosphore et de I'azote dans les sols a faible fertilité,
l'avantage relatif de I'ACR étant fonction a la fois de l'architecture racinaire et de la
physiologie des racines (Postma and Lynch, 2011).

En définitive, nous prendrons en compte la plasticité développementale dans les
développements futures de Millet a I’égard de modeles comme ROOTMAP (Dunbabin et al.,
2002). Nous implémenterons les réponses du systéme racinaire a I'approvisionnement en
ressources ainsi que I’acquisition de nutriments localisee et les réponses de croissance
racinaire vers des plaques nutritives locales. Millet Root simulera la rétroaction entre la
demande des plantes pour les ressources souterraines (azote, phosphore et eau) et la capacité
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des différents segments racinaires a fournir ces ressources. Ce mecanisme de rétroaction qui
sera implementée dans Millet Root pilotera I’allocation des ressources aux apex racinaires

pour la croissance, a tous les segments racinaires pour la ramification, la maintenance et
I’absorption d’eau et de nutriments.
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Annexes

Annexe 1 : Théoréme de Millman

Nous avons utilisé ce théoreme pour calculer le potentiel hydrique en tout sommet du graphe.

Vk

Vi

V3 Vref
S

On considére un nceud A auquel aboutissent k branches ; les potentiels Vi des extrémités des
branches sont tous définis par rapport & un méme potentiel de référence Vier ;

Ri est la résistance de la branche i et (zi sa conductance.

La loi des nceuds s'écrit :

k
ZII= 11+12+“.+Ik=0
i=1

Vi=-V, V,-V V. =V
1 A+ 2 A+...+u=
R4 R, Ry
(VI_VA)G1+(V2_VA)G2+.+(VK_VA)GI(=O

0
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Le potentiel du point A par rapport a celui de la référence commune est donc :
2iVi- G
V)= S——r
2.i Gi

Annexe 2 : Module architecture (architecture.py) pour simuler une
architecture racinaire a partir de parametres de croissance mesurés et de
lois développementales estimées

La fonction principale millet_mtg prend en entrée des paramétres et des lois exprimées sous
forme de fonctions et retourne un graphe arborescent de type MTG

DEBUG = False

numpy as np

openalea.mtg *

openalea.mtg MTG, fat_mtg

openalea.mtg algo

openalea.mtg.algo orders, axis

openalea.mtg.traversal pre_order2_with_filter, post_order2
random

hydroroot radius
math

# CPL: not used
# import numpy as np

root_base(g):
g.component_roots_iter(g.root).next()

add_branching_linear_axis(g, parent_id, nb_segments, **kwds):
vertices = []
vid = g.add_child(parent_id, edge type='+", **kwds)
vertices.append(vid)

i range(nb_segments - 1):

vid = g.add_child(vid, edge_type='<', **kwds)

vertices.append(vid)

vertices
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def millet_mtg(
g=None,
vid=None,
seed=None,
# seminal
nb_vertices=350,
branching_variability=0.2,
branching_delay=0.2,
LR_length_law=None,
nude_tip_length=0,
order_max=2,
branching_stability=0.8,
# crown
nb_crown=2,
crown_length= 50,
**kwargs):
""" Generate a Millet architecture.

This parametric function generates a millet RSA.
The set of parameters defines seminal and crown roots.

The MTG will contain two type of roots
- Seminal
- Crown

Parameters

- g : MTG (None)
The initial RSA
- vid (int)
vertex that will hold the generated sub-tree

Returns

g = millet mtg()

nude_tip_length = (nb_vertices*15) / 75 # for a root 75cm-root we computed a
#15cm nude tip length, so for a given root length we infer the corresponding
#length of apical zone

segment_length = le-4

anchors = [] # list of Future branching points

branching _positions = [] # list of distances to the apex of branching points

collet_ids=[]

if g is None:
g = MTG()

if vid is None :
vid = g.add_component(g.root, label='collet', order = 0)
collet_ids.append(vid)
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for i in range(nb_crown):
vid= g.add_child(vid,label="collet',edge_type="<")
collet _ids.append(vid)

def add_CR(nbre,length):
label = 'Crown’

for i in range(nbre):
add_branching_linear_axis(g, collet_ids[i] , length, label=label)

#if LR_length_law is None :
#def LR_length law(x):
#treturn 10*np.random.geometric(0.77) # We use a geometric law to
simulate LR length

def delayed_markov(timer):
""" markov chain with a delay between ramification
if (timer <= 0) :
return (1,branching_delay)
else :
timer -=1
return @,timer

def create_randomized_delayed_axis(nid, n, anchors=anchors, **kwds):
""" create an axis of length n using the delayed markov
and randomized the id of the branching points in anchors
around the theoretical branching positions

:Parameters:
- nid: root node for the axis
- n : number of vertices for this axis
- anchors: future ramification points on this axis
n = int(n)
axis = []
shuffled_axis = []
branch, time = delayed_markov(9)

for i in range(n-1):
branch, time = delayed_markov(time)
if (n-i) > (nude_tip_length): # we initialize the unbranched zone
#to zero

axis.append((branch, n-i)) #n-i: distance to the tip
shuffled_axis.append((branch,n-1i))

else:
axis.append((0,0))
shuffled_axis.append((0,90))

for i in range(n-1):
# shift (1-branching_stability) branching points
# at max (1-branching_stability)*branching delay away from
# theoretical branching position
if (axis[i][@] == 1): # read 'axis' only to avoid treating the
same branching point after each shift
if 1 : #random.random() < branching variability :
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var = int(round(branching_variability*branching delay))
shift = random.randint(-var,var)
# shift occurs only if the target is not branched already
#or outside the axis
if ((i+shift)>@) and ((i+shift)<n-1) and
(shuffled_axis[i+shift][@]==0) : #the final position before the shift should not
#be branched
b, p = shuffled_axis[i] # we recover the mean
#branching point of branching point
shuffled_axis[i] = (@, p) #the branching point becomes
#an unbranched point
shuffled_axis[i+shift] = (1, p) # the new branching
#point after shift

for ramif, position in shuffled_axis:
# nid = g.add_child(nid, edge_type='<"', **kwds)
# nid position_index = position

# if ramif :
# anchors.append(nid)
# branching positions.append(nid_position_index)

order = algo.order(g,nid._vid)
nid = nid.add_child(order=order, edge_type='<",**kwds)
nid.position_index = position
if ramif :
anchors.append(nid)
#branching_positions.append(nid._vid)
#print branching_positions

if DEBUG:
print 'Begining MTG building'

# Create the first axis
create_randomized_delayed axis(g.node(collet_ids[-1]), nb_vertices,
label="'Seminal')

#Be sure that below a root length of 15cm, there is no branching
if nb_vertices <= nude_tip_length:

pass
else:

while anchors: # while they are branching point left
nid = anchors.pop(0)
position_index = g.property('position_index")
pos_index = nid.position_index # distance to the tip
nid_order = algo.order(g,nid._vid)
if nid_order < order_max: # check if maximal branching order was
reached

# if there is a length law, use it to compute lateral root length
at this position
if LR_length_law:
lateral_length = LR_length_law(pos_index)

else: # standard lateral root length - can't be longer than the
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bearing axis remaining branching length (remaining length - nude tip length)
#n =
len(list(algo.descendants(g,nid. vid,RestrictedTo="'SameAxis"')))
# #n = random.randint(1, max(n-nude_tip_length,1))
# n = max(n-nude_tip_length,1)
lateral_length = int(5@*np.random.geometric(0.77))

# create axis of appropriate length
if lateral_length > ©:
# branching variability also apply to the length of LR
lateral_length = int(lateral_length)
# var = int(lateral_length*branching variability)
# lateral_length = random.randint(max(1l,lateral_length-
#var), lateral_length+var)

# Create the first node of the branching point and the
#corresponding axis

cid = nid.add_child(order=nid_order+l, edge_type='+",
label= g.label(nid._vid))

create_randomized_delayed_axis(cid,lateral_length,
label=g.label(cid._vid))

#for i in range(lateral_length):

#cid= g.add_child(cid,edge_type='<")

#print branching_positions
#p_b = [position[i] for i in branching_positions]
#t=zip(branching_positions,p_b)
#print t
if DEBUG:

print 'entering addition of crown root to the MTG'
add_CR(nb_crown, crown_length)

if DEBUG:
print 'ending crown roots addition to the MTG'

it DEBUG:
print 'ending MTG building'

g = fat_mtg(g)
# Compute Order on each vertex
orders = orders(g, scale=g.max_scale())

E.properties()['order'] = _orders

return g

Annexe 3 : Module analyse (analysis.py)

Dans ce mondule, nous avons la fonction convert_from_csv_to_dataframe qui permet de
convertir des données contenues dans un fichier csv en data frame, une structure de données
plus simple a manipuler avec des méthodes tres intéressantes.

La fonction fit_with_best distribution permet de trouver la meilleure loi mathématique
s’ajustant au mieux a la distribution de n’importe quel type de données.
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Les fonctions prennent en entrée des fichiers csv et retournent des fonctions.

warnings

numpy as np
pandas as pd
scipy.stats as st
statsmodels as sm

matplotlib
matplotlib.pyplot as plt
mpltools style

matplotlib.rcParams['figure.figsize'] = (14.0, 8.90)
style.use('ggplot")

convert_from_csv_to_dataframe(filename,sep=";"):

Read CSV data and convert it to pandas DataFrame"""

data = pd.io.parsers.read_csv(filename, sep=sep,
header="infer',engine="python")

data
groupby data(dataframe,variable_name):
"""Group data together according a given variable"""

regrouped_data = dataframe.groupby(variable_name)

regrouped_data

[i[1] i regrouped_data]
regrouped_data
# Create models from data
best_fit_distribution(data, bins=200, range_bins=None, ax=None):
# Get histogram of original data
Yy, X = np.histogram(data, bins=bins, range=range_bins, normed=True)

X = (x + np.roll(x, -1))[:-1] / 2.0

# Distributions to check
DISTRIBUTIONS = [

st.alpha,st.anglit,st.arcsine,st.beta,st.betaprime,st.bradford,st.burr,st.cauchy,s
t.chi,st.chi2,st.cosine,

st.dgamma,st.dweibull,st.erlang,st.expon,st.exponweib, st.exponpow,st.f,st.fatiguel
ife,st.fisk,

st.foldcauchy,st.foldnorm,st.frechet_r,st.frechet_1,st.genlogistic,st.genpareto,st
. genexpon,

st.genextreme,st.gausshyper,st.gamma, st.gengamma,st.genhalflogistic,st.gilbrat,st.
gompertz,st.gumbel_r,
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st.gumbel_1,st.halfcauchy,st.halflogistic,st.halfnorm,st.hypsecant,st.invgamma,st.
invgauss,

st.invweibull,st.johnsonsb,st.johnsonsu,st.ksone,st.kstwobign,st.laplace,st.levy,s
t.levy 1,st.levy stable,

st.logistic,st.loggamma,st.loglaplace,st.lognorm,st.lomax,st.maxwell,st.mielke,st.
nakagami,st.ncx2,st.ncf,

st.nct,st.norm,st.pareto,st.pearson3,st.powerlaw,st.powerlognorm,st.powernorm,st.r
dist,st.reciprocal,

st.rayleigh,st.rice,st.recipinvgauss,st.semicircular,st.t,st.triang,st.truncexpon,
st.truncnorm,st.tukeylambda,

st.uniform,st.vonmises,st.wald,st.weibull min,st.weibull_max,st.wrapcauchy

]

# Best holders
best_distribution = st.norm
best_params = (0.0, 1.0)
best_sse = np.inf

# Estimate distribution parameters from data
distribution DISTRIBUTIONS:

# Try to fit the distribution

# Ignore warnings from data that can't be fit
warnings.catch_warnings():
warnings.filterwarnings('ignore"')

# fit dist to data
params = distribution.fit(data)

# Separate parts of parameters
arg = params[:-2]

loc = params[-2]

scale = params[-1]

# Calculate fitted PDF and error with fit in distribution
pdf = distribution.pdf(x, loc=loc, scale=scale, *arg)
sse = np.sum(np.power(y - pdf, 2.0))

# if axis pass in add to plot

ax:
pd.Series(pdf, x).plot(ax=ax)
end
Exception:

# identify if this distribution is better
best_sse > sse > O:
best_distribution = distribution
best_params = params
best_sse = sse
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Exception:

(best_distribution.name, best_params)

make pdf(dist, params, size=10000):

Generate distributions's Propbability Distribution Function

# Separate parts of parameters
arg = params[:-2]

loc = params[-2]

scale = params[-1]

# Get sane start and end points of distribution
start = dist.ppf(0.01, *arg, loc=loc, scale=scale) arg dist.ppf(0.01,

loc=1oc, scale=scale)

end = dist.ppf(0.99, *arg, loc=loc, scale=scale) arg dist.ppf(0.99,

loc=loc, scale=scale)

Build PDF and turn into pandas Series
np.linspace(start, end, size)

= dist.pdf(x, loc=loc, scale=scale, *arg)
df = pd.Series(y, Xx)

#
X
y
p
pdf

fit _with_best distribution(data,plot,title="CR angles distribution',

x_label="Crown root angles',y_label='Frequency',range_bins=None,ax=None):

ax)

"""Model data by finding best fit distribution to data"""

# Find best fit distribution
best_fit_name, best_fir_paramms = best_fit_distribution(data, 12,range_bins,

best_dist = getattr(st, best_fit_name)

# Make PDF
pdf = make_pdf(best_dist, best fir_paramms)

plot:
# Display
plt.figure(figsize=(10,6))
ax = pdf.plot(lw=2, label='PDF', legend=True)
data.plot(kind="hist', bins=10, normed=True, alpha=0.5, label='Data’,

legend=True, ax=ax)

param_names = (best_dist.shapes + ', loc, scale').split(', ")

best_dist.shapes ['loc', 'scale']

param_str = ', '.join(['{}={:0.2f}".format(k,Vv) k,v

zip(param_names, best fir_paramms)])

dist str = "{}({})'.format(best_fit name, param_str)

ax.set_title(u''+title+'\n' + dist_str)
ax.set_xlabel(u''+x_label)
ax.set_ylabel(y_label)
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best_dist,best_fir_paramms

generate_random_variabe_from_distribution(dist,params,size):

Generate random numbers from given paramaters of a distribution

arg = params[:-2]

loc = params[-2]

scale = params[-1]

numbers = dist.rvs(loc=loc, scale = scale, size=size,*arg)

numbers

Annexe 4 : Module loi (law.py)

Ce module contient I’ensemble des fonctions permettant d’estimer les lois développementales
et physiologiques régissant la croissance des différents types racinaires et leurs dynamiques
hydrauliques

random

numpy as np

scipy.optimize curve_fit

scipy.interpolate interpld, InterpolatedUnivariateSpline
matplotlib pylab

openalea.mtg algo

openalea.mtg.algo orders, axis

openalea.mtg.traversal pre_order2_with_filter, post_order2
hydroroot length

hydroroot radius

hydroroot conductance

read_data(data_xy, scale_x, scale_y,sort = True):
# sort by position
Xy = data_xy
sort == True:
Xy .sort(axis=0)
xy = xy.tolist()
X, y = zip(*xy) # Separate x and y coordiantes
X = np.array(x) * scale_x
# X = np.array(x)
y = np.array(y) * scale_y
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X = X.tolist()
y = y.tolist()
X,y

read_csv_data(file_name):
xy = np.genfromtxt(file_name,float,
delimiter="';',missing values='na',filling values=np.nan, names= True)
xy

WA R R R R

interpolate_law(x,y, segment_length = le-4, scale_x =1, scale_y = 1l.e-2, plot=
True):

x * scale_x
y * scale_y

< X
1]

list(y/segment_length)
list(x)

y
X

law = length.fit_law(y,x)

xx = law(y)
plot:
pylab.plot(x,y, ko', label="Original Data")
pylab.plot(xx, y, 'r-', label="Fitted Curve")
pylab.legend()

law

interp_law(x,y, segment_length = le-4, scale_x =1, scale_y = 1.e-2, plot=
True):

type(x)==1ist type(y)==1ist:
X = np.array(x)
y = np.array(y)

Xx= X * scale_x
y=y * scale_y

X
1}

list(x/segment_length)
list(y)

<
1}

#law = length.fit_law(x,y)
law = InterpolatedUnivariateSpline(x,y)

yy = law(x)

plot:

pylab.plot(x,y, ko', label="Original Data")
pylab.plot(x, yy, 'r-', label="Fitted Curve")
pylab.legend()
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return law

def fit_law_to_data(data_xy,scale_x,scale_y,function=None,segment_length = le-
4,plot = True):

def

X,y = read_data(data_xy,scale_x = scale_x, scale_y=scale_x)
#The popt argument are the best-fit paramters for a and b
x = list(np.array(x)/segment_length)

popt, pcov = curve_fit(function, x, y)

#Simulate y-data using best-fit parameters

yy= function(x, *popt)

if plot:
pylab.plot(x,y, 'ko', label="Original Data")
pylab.plot(x, yy, 'r-', label="Fitted Curve")
pylab.legend()

def f(k,fn = function):
return fn(k,*popt)

law = f
return law

expovariate_ law(data_xy, size=5e-2, segment_length =le-4, plot=False):

Fit a spline law from measured data by adding stochasticity.

To compute the law, data are first sampled using equal amplitude method. Then,

a mean is computed on each sample.

Then, an expovariate distribution is simulated from the mean of each sample.
Finally a spline is interpolated based on the simulated data.

Parameters
- data_xy
- size:
- scale_x
- scale y
- plot:
Example
>>> filename = 'lr_length_law_data.csv'

>>> Xy = read_CSVFile(filename)
>>> law = fit law(data_xy=xy, size=5e-2)

#return x and y as lists
X,y = read_data(data_xy, scale_x=1le-2, scale_y=le-2)

X, values = discretize(x, y, size=size)
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Y = [np.mean(ys) ys values]

YY = [(random.expovariate(1l. / v) v >0 0.) v Y]
plot:
Y_max = [max(ys) ys values]
Y_min = [min(ys) ys values]

pylab.plot(x, y,label="original data")

pylab.plot(X, Y_max)

pylab.plot(X, Y_min)

pylab.plot(X, YY,label="fitted law")

pylab.legend()
#Convert length(m) to number of vertex
X = list(np.array(X) / segment_length)
YY = list(np.array(YY) / segment_length)
law = length.fit_law(X, YY)

law

discretize(x, y, size=5e-2):
""" Discretize by 5cm-intervals by using equal amplitudes method"""
m, M = min(x), max(x)
nb_class = int((M - m) / size)
points = [(m + i * size) i range(1l, nb_class - 1)]
points.insert(@, m)
points.append(M)
nb_points = len(points)
intervals = [(points[i], points[i + 1]) i range(nb_points) il=

(nb_points - 1)]

ys = [[y[i] i, p enumerate(x) pl <= p <= p2] pl, p2
intervals]

ys.insert(@, [0.])
points, ys

e e e e e e e e e e
S e

diameter_law(data_xy, function=None, segment_length = le-4, plot= True):

"""this function checks the the best paramters of the fonction that fit the
data"""

X,y = read_data(data_xy, scale_x=1le-2, scale_y=1e-6)
#Convert x to vertex
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x = list(np.array(x)/segment_length)

#The popt argument are the best-fit paramters for a and b
popt, pcov = curve_fit(function, x, y)

#Simulate y-data using best-fit parameters

yy= function(x, *popt)

if plot:
pylab.plot(x,y, 'ko"', label="Original Data")
pylab.plot(x, yy, 'r-', label="Fitted Curve")
pylab.legend()

def f(k,fn = function):
return fn(k,*popt)

law = f
return law

def compute_radius_from_laws(g,
seminal_RootDiameter_law=None,
crown_RootDiameter_law=None,
lr_RootDiameter_law=None):

#g= radius.compute_length(g)

#g= radius.compute_relative position(g)
#position = g.property('position')
#torder= g.property('order')
segment_length = le-4

for v in g.vertices_iter(g.max_scale()):

node = g.node(v)

pos = node.position/segment_length #convert position which is expressed in
# to number of vertex

#We use a logarithmic law that takes position as input to estimate
#diameter so the position can be null

if pos <= 1 or node._vid in [0,1,2,3]:

node.radius = 270.*1le-6

else:
if node.label == 'Crown':
node.radius = crown_RootDiameter_ law(pos)
elif node.label == 'Seminal’:
if node.order ==
node.radius = seminal_RootDiameter_law(pos)
else:
node.radius = lr_RootDiameter_ law(pos)
return g

f# oRrkrckkkckkkokxkk Hoape we define evolution diameter laws of different root
types************************

def compute_diameter(g,
seminal_RootDiameter_law=None,
crown_RootDiameter_law=None,
lr_RootDiameter_law=None):
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segment_length = le-4

diameters = {}

order= g.property('order")

g = radius.compute_length(g, segment_length)

g= radius.compute_relative_position(g)

positions = g.property('relative_position')

vid g.vertices_iter(g.max_scale()):
g.label(vid)=="Crown':

positions[vid] < 1:
diameters[vid] = 380.0

diameters[vid] = crown_RootDiameter_law(positions[vid])
g.label(vid) == 'Seminal’:
order[vid] == 0:
positions[vid] < 1:
diameters[vid] = 260.0

diameters[vid]= seminal_RootDiameter_law(positions[vid])

positions[vid] < 1:
diameters[vid]= 240.0

diameters[vid] = lr_RootDiameter_law(positions[vid])
: #for the collet
diameters[vid] = 380.0

g.properties()['diam'] = diameters

8

e e e e e e e e e e R e e e e e e e e

radius_from_computed_diameters(g):
radius = {}
diameters= g.property('diam")
i,j diameters.iteritems():
radius[i] = (j/2.)*1le-4
g.properties()['radius'] = radius

g

HHHF U A S R R B A

e e e e e e e e e R e e e e e e e e e e e e e
age_law(data_xy, segment_length = le-4,scale_x =1, scale y = 1l.e-2, plot=
True):
"""compute age property from position of each vertex

X,y = read_data(data_xy, scale x=scale x, scale y=scale y, sort=False)
#Convert x to vertex

y = list(np.array(y)/segment_length)
x= list(x)
#The popt argument are the best-fit paramters for a and b
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#popt, pcov = curve_fit(function, x, y)
law = length.fit_law(y,x)

xx = law(y)

if plot:
pylab.plot(x,y, ko', label="Original Data")
pylab.plot(xx, y, 'r-', label="Fitted Curve")
pylab.legend()

return law

B R R A R i e
# age = {}

# is_seminal = lambda v: g.label(v) != 'Crown'’
# sr= g.Trunk(g.root,g.max_scale())

# len_sr = len(sr)

# delta_sr = sr_age / float(len_sr)

# for v in post_order2(g, 1, pre_order_filter=is_seminal):
# if g.is_leaf(v):
# age[v] = sr_age
# else:
# if g.order(v)==0:

age[v] = max(age.get(cid,sr_age) for cid in g.children(v))-

++

delta_sr

# for v in post_order2(g, 1, pre_order_filter=is_seminal):
# if g.edge_type(v)=="+":
# p= g.parent(v)
# 1r= algo.local_axis(g,v)
# lr=1list(1lr)
# len_1lr = len(lr)
# delta_lr = (sr_age) /float(len_1r)
age[v] = max(age.get(cid,sr_age) for cid in g.children(v))-

++

delta_1r

for v in pre_order2_with_filter(g, 1, pre_order_filter=is_seminal):
pid = g.parent(v)
if g.edge_type(v) =="+":
age_p, age_v = age[pid], age[v]
if age_p +delta_lr_appareance < age v:
m = age_p + delta_lr_appareance
for vid in local axis(g,Vv):
age[v] =m
m= m+delta_lr

HoHHHHEH R R

# # Crown roots : they appear 6 days after germination
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# # with a different speed?

# root_crowns = [v for v in g if g.label(v) == 'Crown' and g.label(v) !=
g.label(g.parent(v))]

for v in root_crowns:
date = date_cr_appareance
cr = alog.local_axis(g, V)
len_cr = len(list(cr))
speed = (delta_cr_appareance-sr_age) / float(len_cr)
for cid in cr:
age[cid] = date_cr_appareance
date += speed

HoH HHHHFHEH

# g.properties()['age'] = age
# return g

HHEHHH R R R R R R A

def compute_K_from_laws(g,seminal_axial_conductivity_law
=None, crown_axial conductivity law=None,lateral axial conductivity law=None):
"""Compute the axial conductances of different root types from estimated
evolution laws"""
K={}
segment_length = le-4

positions= g.property('position')
orders = g.property('order")

for vid in g.vertices_iter(g.max_scale()):
if g.label(vid)=="Crown':
K[vid] = crown_axial_conductivity_ law(positions[vid])
elif g.label(vid) == 'Seminal’
if orders[vid] ==
K[vid] = seminal_axial conductivity law(positions[vid])
else:
K[vid] = lateral_axial_ conductivity_ law(positions[vid])
else:
K[vid] = crown_axial conductivity law(positions[vid])

g.properties()['K'] = K

return g

A

def developmental _age(g, nude_tip_length=15):
""" Compute the developmental age of each vertex.

A new property is added to the MTG that represent the age of apparition of the
segment.
It allows to express a dynamic as a parametrisation.

age = {}
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is_seminal = v: g.label(v) != 'Crown’

v post_order2(g, 1, pre_order_filter=is_seminal):
g.is_leaf(v):
age[v] = ©
age[v] = max(age.get(cid,9) cid g.children(v))+1

age_max = age[1l]

k, v = np.array(age.keys()), np.array(age.values())
vV = age_max - Vv

age = dict(zip(list(k), list(v)))
delta = nude_tip_length

\ pre_order2_with_filter(g, 1, pre_order_filter=is_seminal):
pid = g.parent(v)
g.edge type(v) =="+":
age_p, age_v = age[pid], age[v]
age_p +delta < age_v:
age[v] = age_p + delta # replace by a stat distribution rather
#than min
pid None:
age[v] = age[pid] + 1

# Crown roots : Same for seminal with a delta
# and a different speed?
delta_crown_age = 2344

root_crowns = [v v g g.label(v) == 'Crown' g.label(v) !=
g.label(g.parent(v))]

speed = 1.
% root_crowns:
date = delta_crown_age
cid axis(g, v):

age[cid] = date
date += speed

g.properties()['age'] = age
g

HHHAHEFH SR S R S A R
S e

add_soil(g, soil_data):
""" add a soil a hetergeneous water potential """
X,y = soil_data

segment_length = 1l.e-4

# Compute absolute z coordinate and normalize
vids = g.property('xyz"').keys()
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zs = np.array([pt.z * segment_length pt
g.property('xyz"').itervalues()])

zs/=zs.max()

zs = zs.tolist()

# Fit data on z coordinate to compute psi_e on each vertex

g.properties()['height'] = dict(zip(vids,zs))

soil_law = length.fit_law(x,y)

g = conductance.fit_property_from_spline(g, soil_law, 'height', 'psi_ e')

g

Annexe 5 : Module prédiction (prediction.py)

Ce module permet d’inférer des propriétés émergentes globales a partir de la structure
tridimensionnelle (de type MTG) de I’architecture du systeme racinaire. Ces propriétés sont la
longueur totale racinaire, I’enveloppe convexe qui est un indicateur du volume de sol exploré
et le nombre total de racines.

openalea.plantgl as pl
openalea.plantgl.all as pgl
openalea.mtg algo

compute_soil volume_explored(scene,plot=False):

"""Compute the soil volume explored from geometric envelope

math
openalea.plantgl.all as pgl
openalea.plantgl.all *

cyl = pgl.Cylinder()
scene.add(cyl)
scene.add(pgl.AxisRotated((0,1,0), math.radians(90), cyl))

mesher = pgl.Discretizer()

geoms = [s.geometry s scene]
1=11]
g geoms:

mesher.process(g)
pts = list(mesher.result.pointList)
l.extend(pts)

pts = Point3Array(l)
cvHull = Fit(pts).convexHull()

plot:
cvHull = Shape(cvHull, Material(name='Green', ambient=Color3(e, 100,

@), shininess=0, ))
# shapes = dict( (sh.getId(),sh) for sh in scene)
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# 1= [cvHull]

# 1.extend(shapes.values())
# s = Scene(l)
scene.add(cvHull)
Viewer.display(scene)

vol = pgl.volume(cvHull)
vol
cvxHull( scene ):
#work with scene or shape list
group = pgl.Group( [ sh.geometry sh scene ] )
tglSet = pgl.fit( 'convexhull', group )

hull = pgl.Shape( tglSet, _ Green )
hull

roots_number(g):

"compute the number of roots a given depth"

n= 0
max_scale = g.max_scale()
ramifs = [vid vid g.vertices(scale=max_scale)

g.edge type(vid)!="<"]
total_number = len(ramifs) +1 #add seminal root

total_number

compute_total_root_length(g,segment_length=1.e-4):

s =0
max_scale = g.max_scale()
ramifs = [vid vid g.vertices(scale=max_scale)

g.edge_type(vid)!="<"]
sr= g.Trunk(g.root, max_scale)
n = len(sr)-1
len_sr = n * segment_length
s += len_sr
v ramifs:
1= g.Axis(v)
ns = len(l)-1
s += ns * segment_length
s

Annexe 6 : Module rayon (radius.py)

Ce module contient des fonctions qui permettent de calculer les propriétés géométriques du
systeme racinaire comme le diamétre de chaque segment racinaire, le volume total racinaire,
la surface totale racinaire, etc.
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Les fonctions prennent en entrée le graphe de type MTG et retourne le MTG + nouvelles
proprietes

openalea.mtg *
openalea.mtg algo
math pi

numpy as np

radius(g):
radius = {}
diameters= g.property('diam")
i,j diameters.iteritems():
radius[i] = j/2
g.properties()['radius'] = radius

cont_radius(g, r_base, r_tip):
""" Compute the radius of each segment of a root system.

Set radius for elements of a mtg with an increase rate computed from
given base and tip radius in a continuous way.

r_base, r_tip = float(r_base), float(r_tip)
(r_base>r_tip),"Base radius should be greater than tip radius"

base = g.component_roots_iter(g.root).next()
base = g.node(base)
base.radius = r_base

_tips = dict((vid, g.order(vid)) vid g.vertices_iter(scale =
g.max_scale()) g.is_leaf(vid))
tips = {}
tip,order _tips.iteritems():
tips.setdefault(order, []).append(tip)

max_order = max(tips)

order range(max_order+l):
tip tips[order]:
1 = [g.node(vid) vid algo.axis(g,tip)]
n = len(l)

n==1: # only one segment in the lateral root - very young lateral
1[@].radius = r_tip

: # more than one segment in the lateral root
parent = 1[0@].parent()

re = parent.radius parent r_base
dr = (re-r_tip)/(n-1)
node 1:

node.radius==r@: # keep the value of the base/junction
#radius for the first segment of the lateral

node.radius = node.parent().radius - dr # decrease the radius
#from base to tip

g
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def

g.ma

axis

radi

discont_radius(g, r_base, r_tip):
""" Compute the radius of each segment of a root system.

Set radius for elements of a mtg with an increase rate computed
from the length of the longest axis and its base and tip radius.

Radius can be discontinuous e.g. for a young/small lateral on an old root,
the young root radius is very small initially compared to the old one.

r_base, r_tip = float(r_base), float(r_tip)
assert (r_base>r_tip),"Base radius should be greater than tip radius"

base = g.component_roots_iter(g.root).next()
base = g.node(base)
base.radius = r_base

_tips = dict((vid, g.order(vid)) for vid in g.vertices_iter(scale =
x_scale()) if not algo.sons(g,vid,EdgeType='<"))
tips = {}
for tip,order in _tips.iteritems():
tips.setdefault(order, []).append(tip)

max_order = max(tips)

max_len = 0
for order in range(max_order+1): #find the longest axis length among all

for tip in tips[order]:
max_len = max(max_len, len(list(algo.axis(g,tip))))
assert (max_len>1), "MTG too short for analysis"
growth_rate = (r_base-r_tip)/(max_len-1) #define growth rate according to
us extremities of the longest axis

# radius are computed from tips to bases according to growth rate extrapolated

#from absolute longest axis of the MTG

def

for order in range(max_order+l):
for tip in tips[order]:
node = g.node(tip)
node.radius = r_tip
while node and node.parent() and node.edge_type() != "+':
node.parent().radius = node.radius + growth_rate
node = node.parent()

return g

ordered_radius(g, ref_radius=le-4, order_decrease_factor=0.5):
""" Compute the radius of each segment of a root system.

Set radius for elements of a mtg with fixed decrease between each order.

ref_radius: reference radius of the primary root (in m)
order_decrease_factor: radius decrease factor applied when increasing order

#print 'entering MTG radius setting'’
max_scale = g.max_scale()
ref_r, d_factor = float(ref_radius), float(order_decrease_factor)
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base = g.component_roots_iter(g.root).next()

orders = algo.orders(g,scale=max_scale)
max_order = max(orders)

radius_order = {}
for order in range(max_order+l):
radius_order[order] = ref_r*(d_factor**order)

g_radius = g.properties()['radius'] = {}
for vid, order in orders.iteritems():
g radius[vid] = radius_order[order]

#print 'exiting MTG radius setting'
return g

max_scale = g.max_scale()
ref_r, d_factor = float(ref_radius), float(order_decrease_factor)

base = g.component_roots_iter(g.root).next()
base = g.node(base)
base.radius = ref_r

def has_successor(vid):
return any(v for v in g.children(vid) if g.edge_type(v) =='<")

orders = algo.orders(g,scale=max_scale)
_tips = dict((vid, orders[vid]) for vid in g.vertices_iter(scale=max_scale) if
not has_successor(vid))

tips = {}
for tip,order in _tips.iteritems():
tips.setdefault(order, []).append(tip)

max_order = max(tips)

# radius are applied from tips to bases and scaled according to root order
for order in range(max_order+1l):
rad = ref_r*(d_factor**order)
for tip in tips[order]:
node = g.node(tip)
node.radius = rad
while node and node.parent() and node.edge_type() != "+':
node.parent().radius = node.radius
node = node.parent()

return g

def compute_length(g, length = 1.e-4):
""" Set the length of each vertex of the MTG
#print 'entering MTG length setting'
length = float(length)
for vid in g.vertices_iter(scale=g.max_scale()):
g.node(vid).length = length
#print 'exiting MTG length setting'
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def

def

def

return g

compute_surface(g):
""" Compute the total surface of the MTG (in square meters)
#print 'entering surface computation’
surf = 0
max_scale = g.max_scale()
radius = g.property('radius")
length = g.property('length")
for vid in g.vertices_iter(scale = max_scale):
if radius.has_key(vid) and length.has_key(vid):
surf += 2 * pi * radius[vid] * length[vid]
#print 'surface (sq. meters): ',surf
#print 'leaving surface computation’
return g, surf

compute_volume(g):
""" Compute the total volume of the MTG (in cubic meters)
If there is a varying volume the equation is rather:

. math::

V = \frac{\pi h}{3}(R_172+R_272+R_1 R_2)
#print 'entering volume computation’
volume = @.
max_scale = g.max_scale()
radius = g.property('radius")
length = g.property('length")
for vid in g.vertices_iter(scale = max_scale):
if radius.has_key(vid) and length.has_key(vid):
volume += pi * (radius[vid]**2) * length[vid]
#print 'volume (cube meters): ',volume
#print 'leaving volume computation’
return g, volume

compute_relative_position(g):
""" Compute the position of each segment relative to the axis bearing it.
Add the properties "position" and "relative_position" to the MTG.
#print 'entering MTG node positionning computation’
scale = g.max_scale()
position = {}
position_measure = {}
axis_length = {}
length = g.property('length")
root_id = g.component_roots_at_scale_iter(g.root, scale=scale).next()
for vid in traversal.post_order2(g, root_id):
#tsons = algo.sons(g,vid,EdgeType="<")
sons = [cid for cid in g.children(vid) if g.edge_type(vid) == '<']
position[vid] = position[sons[@]]+1 if sons else @
position_measure[vid] = position[vid]*length[vid]
if g.edge_type(vid) == '"+' or g.parent(vid) is None:
axis_length[vid] = position[vid]

relative_position = {}

for axis_id, _length in axis_length.iteritems():
_length = float(max(1, _length))
for v in algo.local_axis(g,axis_id):
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relative_position[v] = position[v] / _length

g.properties()['position'] = position_measure
g.properties()['relative_position'] = relative_position
#print 'exiting MTG node positionning computation'
return g

Annexe 7 : Module flux (flux.py)

Ce modeéle définit un algorithme original qui calcule d’abord la conductance équivalente en
tout segment du systéme racinaire puis le flux d’eau transporté et le potentiel hydrique sur la
base de la conductance calculé.

Les fonctions prennent en entrée le MTG et retourne le MTG + de nouvelles propriétés

from openalea.mtg import traversal

class Flux(object): # edit this to also allow for flux computation instead just
#redistribution
""" Compute the water potential and fluxes at each vertex of the MTG.

def __init__(self, g, Jv, psi_e, psi_base, invert_model=False, k=None, K=None,
CONSTANT=1.):
""" Flux computes water potential and fluxes at each vertex of the MTG g’ .

:Parameters:
- g (MTG) - the root architecture
- "k® (dict) - lateral conductance
- "K* (dict) - axial conductance
“Jv' (float) - water flux at the root base in microlL/s

- "psi_e” - hydric potential outside the roots (pressure chamber) in
MPa
if None, then consider that the value has been defined on each
vertex.
- “psi_base™ - hydric potential at the root base (e.g. atmospheric
pressure for decapited plant) in MPa
- “invert_model® - when false, distribute output flux within the root

; when true, compute the output flux for the given root and conditions
:Example:

flux = Flux(g, ...)

self.CONSTANT = CONSTANT # used for sensitivity analysis
self.g = g
self.k = k if k else g.property('k")
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def

self.K = K if K else g.property('K")

self.Jv = Jv

self.psi e = psi_e if psi_e else g.property('psi_e")
self.psi_base = psi_base

self.length = g.property('length")

self.invert_model = invert_model

self.HAS_SOIL = psi_e is None

run(self):
""" Compute the water potential and fluxes of each segments

For each vertex of the root, compute :
- the water potential (:math: \psir{\text{out}} ) at the base;
- the water flux (7J3°) at the base;
- the lateral water flux (" j) entering the segment.

:Algorithm:
The algorithm has two stages:
- First, on each segment, an equivalent conductance is computed in

post_order (children before parent).

(parent

scale=g.

- Finally, the water flux and potential are computed in pre order
then children).

g = self.g; k = self.k; K = self.K ; CONSTANT = self.CONSTANT
Jv = self.Jv; psi_e = self.psi_e; psi_base = self.psi_base
length = self.length; invert_model = self.invert_model

# Select the base of the root
v_base = g.component_roots_at_scale_iter(g.root,
max_scale()).next()

Add properties
.add_property('Keq")
.add_property('psi_in")
.add_property('psi_out"')
.add_property('j")
.add_property('J out")

0Q 09 09 0O 00

# Convert axial conductivities to axial conductances
for vid in K:

K[vid] /= length[vid]

K[vid] *= CONSTANT

# Apply scaling k and K values
#for vid in k:

# k[vid] *= CONSTANT

#for vid in K:

# K[vid] *= CONSTANT

#Jv *= CONSTANT

# Equivalent conductance computation

Keq = g.property('Keq")

#print 'entering Keq computation’

for v in traversal.post_order2(g, v_base):
r =1./(k[v] + sum(Keq[cid] for cid in g.children(v)))
R = 1./K[v]
Keq[v] = 1./(r+R)
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#print 'exiting Keq computation'

# Water flux and water potential computation
psi_out = g.property('psi_out")

psi_in = g.property('psi_in")

j = g.property('j")

J_out = g.property('J_out")

(invert_model) : # distribute a given output into the root system
#print 'entering Jv distribution'

v traversal.pre_order2(g, v_base):
#compute psi according to Millman theorem, then compute radial flux
parent = g.parent(v)
brothers = g.children_iter(parent)
children = g.children_iter(v)

Keg_brothers = sum( Keq[cid] cid brothers)
Keg_children = sum( Keq[cid] cid children)

parent None:

v == v_base
psi_out[v] = psi_base
J out[v] = Jv

psi_in[parent]

5si_out[v] =
= (J_out[parent] - j[parent]) * ( Keq[v] /

J _out[v]
Keqg_brothers )

self.HAS_SOIL:
psi_in[v] = (K[v] * psi_out[v] + psi_e * (k[v] +
Keq_children)) / (k[v] + K[v] + Keq_children)
jlv] = (psi_e - psi_in[v]) * k[v]

ﬁsi_in[v] = (K[v] * psi_out[v] + psi_e[v] * (k[v] +
Keq_children)) / (k[v] + K[v] + Keq_children)
jlv] = (psi_e[v] - psi_in[v]) * k[v]

#print 'exiting Jv distribution'’

# compute the water output for the given root system and
#conditions

#print 'entering Psi computation'
% traversal.pre_order2(g, v_base):
#compute psi according to Millman theorem from root base to root tips
parent = g.parent(v)
children = g.children_iter(v)
parent None:
v == v_base
psi_out[v] = psi_base

psi_out[v] = psi_in[parent]
Keg_children = sum( Keq[cid] cid children )
self.HAS_SOIL:
psi_in[v] = (K[v] * psi_out[v] + psi_e * (k[v] +
Keq_children)) / (k[v] + K[v] + Keq_children)
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psi_in[v] = (K[v] * psi_out[v] + psi_e[v] * (k[v] +
Keq_children)) / (k[v] + K[v] + Keq_children)

#print 'exiting Psi computation’

print ‘'entering Jv computation’
for v in traversal.post_order2(g, v_base):
# compute water flux according to the psis from root tips to root base
if not self.HAS_SOIL:
jlv] = (psi_e - psi_in[v]) * k[v]
else:
jlv]l = (psi_e[v] - psi_in[v]) * k[v]
children = g.children_iter(v)
if children is None:
J out[v] = j[v]
else: # TODO CHECK THIS !!!
influx = j[v] + sum( J_out[cid] for cid in children )
J_out[v] = influx #(psi_in[v]-psi_out[v])*K[Vv]
#print J_out

if not self.HAS_SOIL:
Jv_global = Keq[v_base] * (psi_e - psi_base)
else:
Jv_global = Keq[v_base] * (psi_e[v_base] - psi_base)

print "Local Computation Water Flux Jvl = ", J_out[v_base]
print "Global Computation Water Flux Jvg = ", Jv_global

class RadialShuntFlux(Flux):
""" Compute the water potential and fluxes at each vertex of the MTG.

On each vertex, the topology of the radial resistance network

has one direct shortcut to the parent. The shortcut has two new parameters a
and b.

def __init__(self, a=1., b=0., **kwds):
""" Flux computes water potential and fluxes at each vertex of the MTG

:Parameters:

g’ (MTG) - the root architecture

“k® (dict) - lateral conductance

K™ (dict) - axial conductance

“Jv’ (float) - water flux at the root base in microlL/s

- "psi_e” - hydric potential outside the roots (pressure chamber) in

MPa
if None, then consider that the value has been defined on each
vertex.
- “psi_base” - hydric potential at the root base (e.g. atmospheric
pressure for decapited plant) in MPa
- “invert_model® - when false, distribute output flux within the root
; when true, compute the output flux for the given root and conditions

- "a - relative factor to the main radial path conductivity.
- 'b” - relative factor to the shortcut path conductivity.

:Algorithm:
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def

:Example:

flux = RadialShuntFlux(g, ..., a=0.8, b=0.2)
Flux.__init__(self, **kwds)
self.a = a if a else g.property('a')
self.b = b if b else g.property('b")

run(self):
""" Compute the water potential and fluxes of each segments

For each vertex of the root, compute :
- the water potential (:math: \psir{\text{out}} ) at the base;
- the water flux (7J1°) at the base;
- the lateral water flux (" j ) entering the segment.

:Algorithm:
The algorithm has two stages:
- First, on each segment, an equivalent conductance is computed in

post_order (children before parent).

(parent

scale=g.

- Finally, the water flux and potential are computed in pre order
then children).

g = self.g; k = self.k; K = self.K ; CONSTANT = self.CONSTANT
Jv = self.Jv; psi_e = self.psi_e; psi_base = self.psi_base
length = self.length; invert_model = self.invert_model

# NEW addition
a = self.a
b self.b

# Select the base of the root
v_base = g.component_roots_at_scale_iter(g.root,
max_scale()).next()

Add properties
.add_property('Keq")
.add_property('psi_in")
.add_property('psi_out')
.add_property('j")
.add_property('J_out")

0Q 0Q 09 0O 00

++

NEW properties
.add_property('alpha')
.add_property('beta')

0a 0a

# Convert axial conductivities to axial conductances
for vid in K:

K[vid] /= length[vid]

K[vid] *= CONSTANT

# Equivalent conductance computation
Keq = g.property('Keq')

alpha = g.property('alpha')

beta = g.property('beta')
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#print 'entering Keq computation'

# TODO
# NEW EQUATION g, children Keq, k, K, a, b
# equation
for v in traversal.post_order2(g, v_base):
# compute
r, ra, rb, R =0., 0., 0., 0.
# compute Keq[v]
#r = 1./(k[v] + sum(Keq[cid] for cid in g.children_iter(v)))
#R = 1./K[v]
#Keq[v] = 1./(r+R)
# compute alpha and beta
Keqc = sum(Keq[cid] for cid in g.children_iter(v))
alpha[v] = a*b*k[v] + (a+b)*K[v]+b*Keqc
alpha[v] /= a*b*k[v] + K[v]*(1+a+b)

beta[v] = K[v] + b*Keqc
beta[v] /= a*b*k[v] + K[v]*(1+a+b)

#print 'exiting Keq computation’

# Water flux and water potential computation
psi out = g.property('psi_out")

psi_in = g.property('psi_in")

j = g.property('j")

J_out = g.property('J _out')

# TODO Write the two systems
if not(invert_model) :
# distribute a given output into the root system

#print 'entering Jv distribution’

for v in traversal.pre_order2(g, v_base):

#compute psi according to Millman theorem, then compute radial flux
parent = g.parent(v)
brothers = g.children_iter(parent)
children = g.children_iter(v)

Keqg_brothers
Keg_children

sum( Keq[cid] for cid in brothers)
sum( Keq[cid] for cid in children)

if parent is None:
assert v == v_base
psi_out[v] = psi_base
J_out[v] = Jv

else:
psi_out[v]
J _out[v] =

= psi_in[parent]
(J_out[parent] - j[parent]) * ( Keq[v] /
Keq_brothers )

if not self.HAS SOIL:
# TODO
#psi_in[v] = (K[v] * psi_out[v] + psi_e * (k[v] +
#Keq_children)) / (k[v] + K[v] + Keqg_children)
#j[v] = (psi_e - psi_in[v]) * k[v]
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pass
else:
# TODO
#psi_in[v] = (K[v] * psi out[v] + psi_e[v] * (k[v] +
#Keq_children)) / (k[v] + K[v] + Keq_children)
#j[v] = (psi_e[v] - psi_in[v]) * k[v]
pass

#print 'exiting Jv distribution’

else : # compute the water output for the given root system and
#conditions

#print 'entering Psi computation'

for v in traversal.pre_order2(g, v_base):

#compute psi according to Millman theorem from root base to root tips
parent = g.parent(v)
children = g.children_iter(v)
if parent is None:

assert v == v_base
psi_out[v] = psi_base
else:

psi_out[v] = psi_in[parent]
Keq_children = sum( Keq[cid] for cid in children )

# TODO
if not self.HAS_SOIL:

#psi_in[v] = (K[v] * psi_out[v] + psi_e * (-a * k[v] * beta[v]
#+ Keq_children) / (a * k[v] + K[v] + Keq_children - a * k[v] * alpha[v])

psi_in[v] = (K[v] * psi_out[v] + psi_e * (k[v] +
Keq_children)) / (k[v] + K[v] + Keqg_children)

else :

#psi_in[v] = (K[v] * psi_out[v] + psi_e[v] * (-a * k[v] *
#tbeta[v] + Keq_children) / (a * k[v] + K[v] + Keq_children - a * k[v] * alpha[v])

psi_in[v] (K[v] * psi_out[v] + psi_e[v] * (k[v] +
Keq_children)) / (k[v] + K[v] + Keq_children)

#print 'exiting Psi computation’

#print 'entering Jv computation'’
for v in traversal.post_order2(g, v_base):
# compute water flux according to the psis from root tips to root base
if not self.HAS_SOIL:
jlv] = (psi_e - psi_in[v]) * k[v] * alpha[v]
else:
jlv] (psi_e[v] - psi_in[v]) * k[v] * alpha[v]
children = g.children_iter(v)
if children is None:
J _out[v] = j[v]
else: # TODO CHECK THIS !!!
influx = j[v] + sum( J_out[cid] for cid in children )
J out[v] = influx #(psi_in[v]-psi out[v])*K[V]

if not self.HAS_SOIL:
Jv_global = Keq[v_base] * (psi_e - psi_base)
else:
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Jv_global = Keq[v_base] * (psi_e[v_base] - psi_base)

def flux(g, Jv=0.1, psi_e=0.4, psi_base=0.101325, invert_model=False, k=None,
K=None, CONSTANT=1., shunt=False, a=1., b=0.):
""" flux computes water potential and fluxes at each vertex of the MTG "g .

:Parameters:
- g (MTG) - the root architecture
- "Jv- (float) - water flux at the root base in microlL/s

- “psi_e” - hydric potential outside the roots (pressure chamber) in
MPa

- “psi_base’ - hydric potential at the root base (e.g. atmospheric
pressure for decapited plant) in MPa

- “invert_model® - when false, distribute output flux within the root

; when true, compute the output flux for the given root and conditions

:Optional Parameters:
- k™ (dict) - lateral conductance
- K (dict) - axial conductance
- “shunt® (bool) : use the RadialShunt Flux (True) or the classical
one (False)

- "a  : relative factor to the main radial path conductivity.
- 'b” : relative factor to the shortcut path conductivity.
:Example::

my flux = flux(g)

if not shunt:
f = Flux(g, Jv, psi_e, psi_base, invert_model, k=k, K=K,
CONSTANT=CONSTANT)
else:
f = RadialShuntFlux(a, b, g=g, Jv=Jv, psi_e=psi_e, psi_base=psi_base,
invert_model=invert_model, k=k, K=K, CONSTANT=CONSTANT)

f.run()

return f.g

Annexe 8 : Module visualisation (display.py)

Ce module permet de générer des graphiques qui reconstruisent la structure 3D du systéme
racinaire du mil (sous forme de graphe MTG) et d’afficher le MTG de maniére statique (& un
temps donné) ou dynamique (film de la croissance). Elle contient également une fonction qui
permet de visualiser les propriétés stockés dans le graphe (flux d’eau, potentiel hydrique,
diameétre, age, etc.).

""" TODO: Header

[IRTRT]

B
HHHH
# Imports

168



impo
from

rt random
collections import defaultdict

import numpy as np

from
from
from
from
from
from
from
impo

from
from

openalea.mtg.mtg import *
openalea.mtg.io import *
openalea.mtg.traversal import *
openalea.mtg.turtle import *
openalea.mtg.plantframe import*
openalea.mtg.plantframe.color import *
openalea.plantgl import *

rt openalea.plantgl.all as pgl

millet import architecture
millet import turtle, law

reload(color)

HHEF R R R R S R S R
HHHHAH

def plot_mtg(g,lr_angle law,cr_angle law, static, save_image=False,

dir="'C:/Users/ndour/Desktop/mon_dossier/my_Ph.D/Plant_images_BD/Film_MTG/architect

ure'

):

Plot an MTG at final stage or during its development.

Parameters:

- g : MTG
- state : static or dynamic

Example:

>>> plot_mtg(g, "static")
>>> plot_mtg(g, "dynamic")

scene=[]

if 'age' not in g.property_names():
g =law.developmental_age(g,15)

ages = g.property('age')

age_max = max(ages.values())
1= np.linspace(1,age_max,50)
l=map(int,1)
if static == True:

g, scene =

turtle.mtg_turtle_ time(g,age_max,LR_angle law=1r_angle law,CR_angle_law=cr_angle_ 1

aw)

turtle.mtg_turtle_time(g,t,LR_angle_law=1lr_angle_law,CR_angle_law=cr_angle_law)

Viewer.display(scene)
else:
for t in 1:
g, scene =

Viewer.display(scene)
if save_image==True:
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Viewer.saveSnapshot(dir+'/millet %04d.png'%t)
return scene

e e e e e e e b e e e
HEHAFHHFHA SRR

def plot_property(g,lr_angle law,cr_angle law,static=True,save_image=True,
prop_cmap="radius"',
cmap="jet',lognorm=True,dir="C:/Users/ndour/Desktop/mon_dossier/my_Ph.D/Plant_imag
es_BD/Film_MTG/architecture+j'):

#r_base, r_tip = float(r_base), float(r_tip)

#if not has_radius:
#tradius.discont_radius(g,r_base=r_base, r_tip=r_tip)

#turtle = turt.PglTurtle()
#turtle.down(180)
#scene = turt.TurtleFrame(g, visitor= visitor, turtle=turtle, gc=False)

age = g.property('age')
age_max = max(age.values())

1= np.linspace(1,age_max,75)
l=map(int,1)

if static == True:
g, scene =
turtle.mtg_turtle_time(g,age_max,LR_angle_law=1r_angle_law,CR_angle_law=cr_angle_1
aw)

# Compute color from radius
colormap(g,prop_cmap, cmap=cmap, lognorm=lognorm)

shapes = dict( (sh.getId(),sh) for sh in scene)

colors = g.property('color")
for vid in colors:

shapes[vid].appearance = pgl.Material(colors[vid])
scene = pgl.Scene(shapes.values())
Viewer.display(scene)

else:
for t in 1:
g, scene =
turtle.mtg_turtle_time(g,t,LR_angle law=1r_angle law,CR_angle law=cr_angle law)
# Compute color from radius
colormap(g,prop_cmap, cmap=cmap, lognorm=lognorm)
shapes = dict( (sh.getId(),sh) for sh in scene)
colors = g.property('color")
for vid in shapes:
shapes[vid].appearance = pgl.Material(colors[vid])
scene = pgl.Scene(shapes.values())
Viewer.display(scene)
if save_image==True:
Viewer.saveSnapshot(dir+'/millet %04d.png'%t)
e e e e e e e
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Annexe 9 : Analyse de sensibilité du modele en utilisant IPython Notebook

— Jupyter millodel Last Checkpaint: 101272016 (autosaved) & Locout

File Edit View Insert Cel Kemel Help Not Trusted ‘ Python2 O

B+ | & B 4+ 4 M B C Markdown v

Simulate water fluxes with a heterogeneous water potential

« Forline 109

In [138]: x_r, y_r = radial_conductivity_data
def f(v=308):
y = list(np.array(yr)*(v/3ee.))
return x_r, y

In [131]: fluxes_psi_heterogeneous_189=[]
radials = range(®,20,2)
for i in radials:
radial_cond = (i)
output = g_189, surface_1@9, volume_1089, Keq_102, Jv_global_ 189 = water.hydrolic(

g_1009,
ke = ke,
v o= v,

psi_e = None,

psi_base = psi_base,

radial_conductivity data=radial_cond

)

flux = output[4]
fluxes_psi_heterogeneous_109.append(flux)

entering Jv computation

Local Computation Water Flux Jvl = nan

Global Computation Water Flux Jvg = 8.8

entering Jv computation

Local Computation Water Flux Jvl = nan

Global Computation Water Flux Jvg = ©.80126658896556
entering Jv computation

Local Computation Water Flux Jvl = nan

Global Computation Water Flux Jvg = ©.80253317793112
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Annexe 10 : Liste des publications et communications scientifiques

- The role of hydraulics FSPMs in the context of root breeding : a case study on Pearl
Millet
Adama Ndour , Christophe Pradal , Vincent Vadez , Sixtine Passot , Yann Guédon ,
Laurent Laplaze , Mikaél Lucas
European Geosciences Union General Assembly 2018, Soil-Root Interactions
Vienna, Austria, 8-13 April 2018

- Deployment of unmanned aerial methods based on multi-spectral imaging for field
phenotyping of Sorghum Growth and nutritional status in West-Africa
A. Ndour, D. Luquet, V. Vadez, B. Gano, J. Dembele, A. Comar, F. Baret, A. Audebert
International conference Sorghum in 21th century, Cape Town, South Africa, 9-12
April 2018

- Virtual Plants Need Water Too: Functional-Structural Root System Models in the
Context of Drought Tolerance Breeding
Adama NDOUR, Christophe Pradal, Vincent Vadez, Mikael Lucas. . Front. Plant
Sci. https://doi.org/10.3389/fpls.2017.01577

- Role of auxin during intercellular infection of Discaria Trinervis by Frankia
Imanishi L, Perrine-Walker FM, Ndour A, Vayssieres A, Conejero G, Lucas M, Champion
A, Laplaze L, Wall L, Svistoonoff S. Front. Plant Sci., 21 August 2014 | doi:
10.3389/fpls.2014.00399

- 3D Functional-Structural root model of pearl millet root system: Application for
tolerance to drought
Adama NDOUR, Christophe PRADAL, MIKAEL LUCAS, Laurent LAPLAZE.
International conference on sustainable intensification: biodiversity and ecological
engineering for a sustainable intensification of agriculture. Dakar, 2017

- Using Systems biology to decipher the role of auxin in D. trinervis and C. glauca
actinorhizal symbioses
Adama NDOUR, Francine Perrine-Walker, Leandro Imanishi, Genevieve Conjero, Didier
Bogusz, Claudine Franche, Luis G. Wall, Mikael Lucas, Laurent Laplaze, Sergio Svistonooff.
Poster. Seminar organized at Montpellier, 2013

- Insilico plants: What interests for Africa?
Adama NDOUR (in preparation)

- Bioinformatics in western Africa: state of art and challenges
Adama NDOUR (in preparation)
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