Compréhension et modelisation de la couleur daBdsu

Stéphane Jacquemotjdlean-Baptiste Fére& Susan L. Ustirf

! Institut de Physique du Globe de Paris & UnivérBiaris Diderot (UMR 7154), Equipe de
Géophysique spatiale et planétaire, Case 701ye8bléléne Brion, 75013 Paris, France
jacquemoud@ipgp.jussieudr feret@ipgp.jussieu.fr
2 University of California Davis, Department of Lgmir and Water Resources, The Barn,
Davis, CA 95616, USA

slustin@ucdavis.edu

La couleur des feuilles résulte de leurs propriégsques de surface et de volume. L'étude
détaillée de ces propriétés est relativement récer@me si Léonard de Vinci s'interrogeait
déja sur la maniere dont le feuillage des arbraesayait la lumiere, dans un texte intitulé
Botany for Painters and Elements of Landscape Rajrg#ans doute écrit entre 1513 et 1515.
Au début du XX siécle, les premiers travaux de recherche onteragcdes applications en
physiologie végétale, les feuilles étant les ppaak organes des plantes ou la photosynthése
se déroule. Puis dans les années 60, l'observdtola Terre par satellite a conduit les
agronomes et physiciens a s'intéresser de nouvedétarminisme de la réflectance et de la
transmittance des feuilles et a proposer diversatesdphysiques. Aujourd'hui, ce sont les
spécialistes des images de synthése qui ont riepfiambeau afin d'améliorer le rendu des
scenes. J'aborderai dans cette présentation fégedifes approches possibles pour simuler les
propriétés optiques des feuilles. J'insisterai Isardifficultés liées a la complexité de ces
objets mais aussi a une meéconnaissance des péspogtiques des constituants foliaires
(indice de réfraction complexe).
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Introduction

Cet article présente une synthése des connaissancds déterminisme de la couleur des
feuilles, et plus largement sur leurs propriétésqoes dans différentes gammes de longueurs
d’'onde. Les feuilles étant les principales surfad&hanges énergétiques et gazeux des
plantes avec leur environnement, I'étude de levopnEtés optiques est essentielle pour la
compréhension des interactions avec le rayonnemlecstromagnétique. Elle intéresse de
nombreux secteurs de la recherche, fondamentalappliquée, incluant I'écophysiologie
végeétale, I'agriculture de précision, I'imagerie signthése ou I'exobiologie. On dénombre
plusieurs centaines de publications, principalendepuis la moitié du XXsiécle.

Historiquement, le philosophe grec Théophraste dansouvrag&kecherches sur les plantes
ecrit vers 300 av. J.-CTljeophraste, 19§8ut I'un des premiers a s’intéresser aux feuilles
Ce traité de botanique est considéré comme le ahesen et il faut ensuite attendre la
Renaissance et la création des jardins botaniqoes\oir fleurir des ouvrages décrivant la
morphologie et la classification des végétaux. baleur des feuilles semble cependant
rarement abordée. Dans le chapitre des carnetsédaatd de Vinci intituléBotany for
Painters and Elements of Landscape Paintisgns doute écrit entre 1513 et 15REc/iter,
1970, le savant s'interroge sur la maniére dont ldlége des arbres réfléchit la lumiére du
soleil. Il explique en particulier la transparendes feuilles et les différences de teinte
observées lorqu’elles sont placées au soleil condbre. C’est la plus ancienne référence que
nous connaissions sur ce sujet. Les scientifigméséellement commencé a s’interroger sur
la couleur des feuilles a partir de la fin du X3iécle.Achard (1778yapporte cependant que
les chimistes et physiciens de I'époque étaientié&accord sur 'origine de la couleur des
fleurs et des autres organes végeétaux, atomes de fde cuivre que I'on retrouve dans leurs
cendres, et que ce sujet n'avait pas été étudié madétail. Il faut attendre 1817 avec la
découverte de la molécule de chlorophylle par dpbarmaciens francais, Caventou et
Pelletier, pour commencer a mieux cerner le détésmie de la couleur des feuilles
(Govindjee & Krogmann, 2004 Willstatter & Stoll (1918)sont souvent cités comme étant
les premiers auteurs a avoir expliqué les promiéptiques des feuilles en terme de processus
physiques : absorption de la lumiere par les pigm@motosynthétiques et diffusion aux
interfaces air-parois cellulaireBigure ). Il est aujourd’hui bien établi que la réflectaret la
transmittance des feuilles sont intimement liéewr kcontenu biochimique et leur structure
anatomique, qui dépendent de nombreux facteursraameémentaux et de l'espéece. Des
relations quantitatives entre ces propriétés opsget ces caractéristiques biophysiques ont
été établies empiriquement a partir de la moitiéXf siécle : par exemple, un stress peut
entrainer une dégradation des pigments chlorogimgliqui, en retour, provoquera une
augmentation de la réflectance et de la transncitasians le visible. Parallélement, des
modeles de transfert radiatif ont été utilisés @nuler ces processus physiques et estimer la
composition biochimique des feuilles.
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Figure 1. Schéma décrivant la théorie de Willstatter-Stotlls parcours de la lumiére & travers une feuille
dorsiventrale (d’apréSinclair et al., 1973

Quelgues rappels de théorie

Les propriétés optiques apparentedun objet caractérisent sa capacité a absorb#échir

ou transmettre la lumiére. Considérons un pincealumhiere monochromatique éclairant une
feuille. Une fraction du flux incident est réfléehiune autre est transmise et une autre est
absorbée, immédiatement transformée en une autrefd’énergie (chimique, thermique ou
lumineuse). En physique, le principe de consermati® I'énergie stipule que I'énergie totale
d’'un systéme isolé est invariante. Par conséquestflux incident @,), réflechi (®,),

transmis (P, ) et absorbé®,) sont liés par la relation :
(ZDi :(ZDr +CDt +CDa (1)

Le facteur de réflexion oréflectanceR, le facteur de transmission tnansmittanceTl et le
facteur d’absorption oabsorptanceA sont définis parNleyzonnette & Lépine, 2003

e

R="% )
_

T= o (3)
_o,

A= (4)

Des équations (1) a (4), on déduit facilement latien R+ T+ A=1. Ces trois facteurs sont
des quantités sans dimension (rapport de flux)dgpendent non seulement de la longueur
d'onde A (variations spectrales) du rayon lumineux incidemtais aussi des angles
d’éclairementd et de viséed. (variations directionnelles). La plupart des scefaqui nous

entourent n’étant pas des dioptres plans parfaitgonsidere généralement que la réflectance
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est la somme d’'une composante spéculaire (réfled®rsurfaceR,) et d'une composante
diffuse (réflexion de volum&, ) :

R=R+R (5)

A titre d’exemple, les feuilles sont vertes parce teur réflectance diffus®, est maximum

dans le visible vers 550 nm, et elles brillentdorsn les regarde sous un certain angle, parce
que leur réflectance spéculaiRe est indépendante de la longueur d’ondeodemus et al.

(1977) ont établi une nomenclature précise pour décasepropriétés optiques apparentes
d’'un objet qui sont a l'origine de sa couleur oust® apparence. L'indice de réfraction
complexe du milieui=n+ik, avec n la partie réelle etk la partie imaginaire liée au
coefficient spécifique d’absorption, constitue fpespriétés optiques inhérentesglles servent
a calculer les propriétés optiques apparentasdes lois physiques telles les relations de
Fresnel, qui décrivent le phénomeéne de réflexidracéon des ondes électromagnétiques a
l'interface entre deux milieux d’indices de réfrantn, et n,, ou la loi de Beer-Lambert, qui

associe la transmission de la lumiére aux progidi@bsorption et de diffusion du milieu. La
méconnaissance des variations spectralg$ gdeur la plupart des molécules constitutives des
feuilles, a I'exception de l'eau, est le princigegin a la modélisation de leurs propriétés
optiques.

Propriétés optigues spectrales des feuilles

Pour mesurer le spectre global de réflectance deademittance d’une feuille au laboratoire,

ou sur le terrain, on utilise habituellement unctmemeétre équipé d’'une sphere intégrante qui
moyenne le flux lumineux réfléchi ou transmis démges les directions de I'hnémisphére. La
feuille est placée soit au niveau du port de s@réflectance), soit au niveau du port d’entrée
(transmittance) de la sphére, perpendiculairemefaiaceau incidentgure J.

’%Detector ’%\Detector

Integrating Sphere Integrating Sphere
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Figure 2. Principe de la mesure de la réflectance (figurgalehe) et de la transmittance (figure de droite)
directionnelles-hémisphériques d’une feuille (ert)ve

La Figure 3montre les propriétés optiques spectrales d'unidldede tréfle entre 400 nm et
2500 nm. On distingue trois domaines :
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v’ le visible (400-800 nm), caractérisé par une fabsorption de la lumiére par les
pigments photosynthétiques (chlorophylieset b, caroténoides) présents dans les feuilles
vertes ;

v le plateau proche infrarouge (800-1100 nm), quiespond a une faible absorption du
rayonnement, donc a des niveaux élevés de réflaetah de transmittance associés aux
diffusions multiples a l'intérieur de la feuilldes espaces intercellulaires, particulierement
nombreux dans le parenchyme lacuneux des dicotygsjcaugmentent les probabilités de
réfraction aux interfaces air-parois cellulaires ;

v le moyen infrarouge (1100-2500 nm), une zone dte fabsorption du rayonnement,
principalement par I'eau qui remplit les vacuoléscenstitue 80% du poids frais chez une
feuille fraiche, et accessoirement par la matiéehs (cellulose, lignine, etc.) lorsque la
feuille se desséche.
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Figure 3. Spectres de réflectance et de transmittance deunbef fraiche de tréfle des prégifolium pratensg

Des centaines d’articles décrivent les variatioes gropriétés optiqgues des feuilles (y
compris leur couleur) en fonction de leur compositbiochimique et de leur structure
anatomique. Celles-ci dépendent de nombreux fext@mmme I'espece, le stade de
développement de la plante, la position et 'oaéioh des feuilles, les éléments nutritifs du
sol, les conditions climatiques, etc. Eagure 4illustre les changements de couleur et de
réflectance d’'une feuille d’arbre observée a I'aute. Ces évolutions résultent de processus
photochimiques complexes au cours desquels lesrogliglles et les caroténoides se
dégradent a des vitesses variables, alors quentlescgtanes rouges sont synthétiddsi(le,
2000. Le mélange de couleurs flamboyantes dans I€sfale I'Est américain, chanté par le
philosopheThoreau (2001dans un petit ouvrage devenu un classique du gestdypique
de I'été indien qui commence apres les premierésegale I'automne. Le stade final de la
sénescence de la feuille s’accompagne enfin d’'uyelation enzymatique des composeés
phénoliques conduisant a la formation de « pigmbnigs », molécules organiques de fort
poids moléculaire dont la structure chimique esbestres mal connue.

Ecole thématique interdisciplinaire du CNRS — Couleur, question d’échelle : I'espace
23-27 mars 2009 — Ecole de printemps (Roussillon en Provence)



0.6

Chlorophylles et caroténoidas

05

N
~
T

Réflectance
o
w

<
o
T

01 |

] 400 450 500 550 600 650 700 750 800
Pigments brung Longueur d'onde (nm)

Figure 4. Variations de couleur (figures de gauche) et éimbude la réflectance (figure de droite) d’'une fieui
sénescente.

Propriétés optigues directionnelles des feuilles

Lorsqu’'on observe a I'ceil nu une feuille éclair@rs différents angles par le soleil, on
constate I'apparition de taches brillantes blanchesun fond vert. Cet effet, qui est di a la
réflexion spéculaire de la lumiere visible a lafsce de la feuille, est plus ou moins marqué
selon les espéces : certaines feuilles recouveftese épaisse couche de cire vont ainsi
apparaitre luisantes alors que d’autres tapisseesith seront plus terneSigure 9.

(b)

Figure 5. Aspects de surface de feuilles de (a) de viornearde {/iburnum odoratissimujret (b) de cerisier a
fleurs Prunusx yedoensigs(d'apresOkayama, 1996

La réflectance (ou la transmittance) bidirectiofmeales feuilles est plus compliquée a
mesurer que leur réflectance diffuse, car elle sstee des dispositifs expérimentaux
particuliers appelés goniophotométres. Par consggles données expérimentales sont plus
rares. On utilise de préférence la notion de BRBHifectional Reflectance Distribution
Function introduite paNicodemus et al. (197 fQour quantifier I'énergie réfléchie dans une
direction donnéeBousquet et al. (200®nt mesuré la BRDF d’'une feuille de laurier da8s 9
directions de visée et pour 400 longueurs d’'onteéses entre 400 nm et 900 nm afirde
localiser le lobe spéculaire &} d’en analyser sa composition spectrale Higure 6montre
que la lumiere est réfléchie avec la méme intersitéutes les longueurs d’onde dans la
direction du pic spéculaire, donc elle apparaiindi@ a I'observateur. Dans les autres
directions, la composante diffuse de la réflectagoe correspond a la lumiére ayant pénétré
dans la feuille avant de ressortir par sa facerseyre, suit les variations spectrales observées
dans laFigure 3
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Figure 6. Représentation en coordonnées polaires de la BROF ¢’une feuille de laurierRrunus
laurocesaruy pour trois longueurs d’onde : 550 nm (figure deche), 670 nm (figure du centre) et 780 nm
(figure de droite). Le faisceau incident est inglde 60° par rapport a la normale de la feuille

(d’aprésBousquet et al., 2005

La réflexion de surface conduit parfois a des amglesurprenantes ! Ainsi, I'iridescence des
feuilles, qui se rencontre chez quelques plantgsdales, a longtemps intrigué les botanistes
(Blanc, 2002). La couleur bleue céleste observée cBegonia pavoningFigure 73, une
espeéce endémique des sous-bois des foréts matasieast un phénomene optique dont
I'origine est physique : elle est due a des interiées de la lumiere par réflexion sur des
couches minces de chloroplastes spécialisés, @lasalentre elles et jouxtant I'épiderme
supérieur des feuilles. D’autres mécanismes dsgdace ont été identifiés qui produisent des
feuilles dorées, pourpres et méme vertes métadliGée, 200). Tout aussi passionnante est
la couleur blanche argentée de la face abaxialdeddtes du peuplier bland-{gure 7b. La
réflectance moyenne de cette face, intégrée stilé@pectre solaire, est 50% plus forte que
celle de la face adaxiale. Les feuilles de cefp@es et d’autres plantes tomenteuses, que I'on
trouve fréquemment dans des environnements hoftilestagnes ou déserts) sont également
recouvertes de poils, appelés trichomes. Ils ditréntes fonctions dont celle de protéger la
plante contre les rayons du soleil, ce qui a péfet d’abaisser sa température et de limiter sa
perte d’eau.

(b)

Figure 7. lllustration des couleurs physiques dans le mordgtal : (a) iridescence chBegonia pavonicat
(b) pubescence chez le peuplier blaogulus albd
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Modélisation des propriétés optigues des feuilles

Comme on vient de le voir, les propriétés optiqdes feuilles résultent de mécanismes
complexes d’absorption et de diffusion du rayonnaméectromagnétique, surfacique ou
volumique. Parallélement aux mesures en laboratpivsieurs modeles se distinguant par le
choix de I'approche physique et par la représemtale la feuille ont été développés depuis la
fin des années 60. Les plus simples la considazemime un milieu constitué d'une ou
plusieurs couches parallelésqure 83 ; les plus raffinés décrivent avec précisiondelules
végetales (forme, taille, position) de chaque tigiaire (Figure 8b. Jacquemoud & Ustin
(2008)classent ces modéles en six catégories selomileeau de complexité. Quelle que soit
I'approche, les coefficientsn et k de lindice de réfraction complexé de chaque
constituant foliaire sont requis. Si ces constanfggjues sont bien connues pour I'eau pure
en raison de I'importance de cette molécule enighgs chimie ou biologie, les informations
concernant les pigments photosynthétiques et lastitaants des parois cellulaires sont plus
que fragmentaires. En effet, il est tres diffiaile mesurer expérimentalement les propriétés
optiques intrinséques de ces molécules organigeas.exemple, le coefficient spécifique
d’absorption de la chlorophylle est conimuvitro pour des molécules purifiées, en solution
dans des solvants organiques. Le probleme estegusplectres publiés sont la plupart du
temps exprimés en unités relatives, que des déslagectraux sont observés selon la
polarité du solvant, et enfin que les chlorophyilesivo sont incluses dans des complexes
protéigues qui sont détruits lors de I'extracti¢toira, 2002 Par conséquent, utiliser ces
coefficients sans calibration préalable dans lesléles de propriétés optiques des feuilles
peut conduire a des erreurs.
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Figure 8. Simulation des propriétés optiques des feuillesdeaix approches extrémes : (a) modéle de couches
en paralléle et (b) modéle de lancer de rayonp(d&lacquemoud & Ustin, 2008

675 nm &
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Les chercheurs en imagerie de synthése se sommé® intéressés a la modélisation de la
couleur de surfaces organiques, dont les feuiBesanoski & Rokne, 2004 L’aspect visuel

de la feuille, estimé par la qualité de I'imagelééliie, et le temps de calcul sont deux
parametres essentiels contrairement a d’autres idemad’application. Les progres
enregistrés par les algorithmes de rendu, en teemeuleur ou de transparence des feuilles,
sont considérables comme le montré&ilgure 9 On sait aujourd’hui simuler des feuilles d'un
tres grand réalisme !
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(@) (b)

Figure 9. Exemples d’apparence visuelle d’'une feuille, simayér un modéle de transfert radiatif tenant compte
des interactions de surface et de volume : (a) fication de I'épaisseur du limbe, la feuille la pl@paisse a
gauche paraissant plus sombre, et (b) modificationoefficient d’absorption, la feuille contenamtnhoins de
pigments a gauche étant la plus claire (d’ajvesig et al., 2006

Conclusion

Bien que les feuilles des végétaux fassent paeienatre environnement immeédiat, leur
couleur est un theme de recherche encore largeimexpiloré. Outre la télédétection de la
végétation pour des applications en agriculturepdiision (apports azotés, détection des
mauvaises herbes), en écophysiologie (biodiversité)en foresterie (santé des foréts),
d’autres domaines s’y intéressent. Nous avons diég I'imagerie de synthése. Nous
pourrions développer I'exobiologie avec la recherdfune vie extraterrestre sous forme de
végétation iang, 200§. Il semble enfin que la vision trichromatique zHélomme (cbnes

S «bleu » a 430 nm, M « vert » a 535 nm et L geos a 562 nm) soit liee a la couleur des
feuilles ! Alors que les jeunes feuilles des régitampérées sont globalement verfasniny

& Lucas (2001)ont récemment montré qu’une proportion substdeta celles des régions
tropicales était rouge : 50-62% en Afrique et 1863én Ameérique. Or l'individualisation du
cOne « rouge » serait apparue chez les singes@lasrafricains il y a 45 millions d’années,
lors de la séparation des continents africain dtasnéricain, avec la nécessité de distinguer
les feuilles rouges, riches en protéines et plodres, des feuilles vertes. Que le monde serait
terne, si nous ne percevions que deux couleurs.
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