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1 Bilan : Productivité et services écosystémiques de plantations 

pérennes et systèmes agroforestiers tropicaux : approche multi-

échelles 

1.1 Introduction : la productivité et ses enjeux économiques et 

écologiques : point focal sur les plantations pérennes et les systèmes 

agroforestiers tropicaux. 

1.1.1 Tendance mondiale ¨ lôaugmentation de la demande en produits agricoles 

et forestiers 

La demande en produits agricoles et forestiers est en perpétuelle croissance. Notre planète comptait 5.7 

milliards dôindividus en 1995 (dont 44% en milieu rural), 6.7 en 2007 (dont 39% de ruraux)
1
, et comptera 

probablement aux alentours de 9 milliards dôindividus en 2050. Historiquement, la démographie humaine a 

toujours dépendu directement de la ressource alimentaire, des révolutions agricoles successives et de 

lôaugmentation des rendements (Mazoyer and Roudart, 2006). Globalement, si la population augmente de 50% 

dôici ¨ 2050, la demande alimentaire, elle, pourrait doubler. Lôagriculture produit par an 2.2 Gton de c®r®ales (0.8 

en 1960), 0.15 Gton dôhuile v®g®tale, 0.175 Gton de pulpe de bois. Les rendements ont consid®rablement 

augmenté, passant par exemple de 12 à 28 t ha
-1
 pour la moyenne mondiale des rendements céréaliers, entre 1960 

et 1995, grâce aux intrants et à la sélection. Lôindice de production per capita a augmenté de 21% entre 1980 et 

2005 et la ration alimentaire moyenne a eu tendance à sôenrichir, en calories (2549 ¨ 2798 cal.), mais aussi en 

graisses et les protéines.  

Il existe une forte demande mondiale en produits ligneux, oléagineux, stimulants et en caoutchouc naturel 

provenant des écosystèmes tropicaux plantés (ETP), qui constituent souvent une culture de rente exportée vers les 

pays riches. Les exportations agricoles représentent 604 G$ an
-1
, et les exportations de produits forestiers 179 G$ 

an
-1
. Exemple dôimportance, le caf®, qui est une des toutes premi¯res valeurs marchandes dans le monde (17 G$ 

en 2007) après le pétrole, et emploie 125 millions de personnes. Malgré les fluctuations des cours mondiaux, la 

production de ces mati¯res premi¯res sôaccro´t r®guli¯rement sur le long terme. Ainsi, entre 1961 et 2006, la 

production annuelle en fruits est passée de 23,8 à 55,3 Mt pour le cocotier, de 4,5 à 7,8 Mt pour le caféier et de 

13,6 à 180,9 Mt pour le palmier à huile
2
. Pendant cette même période la production de caoutchouc naturel a 

quadruplé (2,1 à 10,3 Mt) et celle de pâte à papier de plantations forestières (essentiellement eucalyptus, pins et 

acacias) est passée de 5,3 à 32,6 Mt. Parallèlement les surfaces concernées ont augmenté de 5,2 à 10,7 Mha pour 

les cocotiers, de 9,8 à 10,1 Mha pour les caféiers, de 3,6 à 13,2 Mha pour les palmiers à huile, de 3,9 à 10,7 Mha 

                                                      
1
 http://faostat.fao.org/Portals/_Faostat/documents/pdf/world.pdf 

2
 http://faostat.fao.org 
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pour les hévéas. Celle des plantations forestières tropicales et sub-tropicales est passée de 25 à 75 Mha entre 1980 

et 2005 parallèlement à la diminution des surfaces des forêts naturelles, dont 140 Mha (10 % de la surface totale) 

ont disparu au cours de la dernière décennie
3
.  

1.1.2 Le plafonnement de lôoffre 

Lôoffre en produits agricoles et forestiers est menac®e ¨ terme. Douze pourcents seulement des terres sont 

arables (1.4 Gha). Lôagriculture occupe d®j¨ les meilleures terres et ne peut sô®tendre sans impacter les 

®cosyst¯mes naturels. Lôagriculture consomme 70% de lôeau utilis®e par lôhomme (le reste pour lôusage 

domestique et lôindustrie). 20% des terres arables sont irrigu®es (produisant 40% de lôensemble des r®coltes), mais 

lôirrigation per capita est en d®clin en raison dôune rar®faction de la ressource hydrique peu ch¯re. Les 

perspectives dôaugmentation des surfaces cultiv®es ne couvriront pas les besoins dôune population mondiale 

toujours croissante, et les intrants peu chers sont en voie de raréfaction (exemple pour lô®l®ment P qui limite le 

rendement des cultures sur plus de 30% des terres arables et dont la ressource peu chère devrait décliner vers 

2050, (Vance et al., 2003)). Lôefficience dôutilisation de lôazote a baiss® de 80 ¨ 25 Mt cereal Mt engrais
-1
 entre 

1960 et 1995, en raison du fait quô¨ux forts niveaux dôintrants, le gain de rendement plafonne. Certaines cultures 

de céréales sont déjà conduites très près du plafond de productivité maximale et les rendements se sont stabilisés 

depuis 20 ans. Tenant compte des changements climatiques qui sôop¯rent et du d®tournement dôune part 

croissante des terres arables vers des productions non alimentaires (biocarburants), il apparaît évident que le défi à 

relever est considérable : comment poursuivre lôaugmentation de la productivit® des ®cosyst¯mes exploités 

(Tilman et al., 2002) ?.  

1.1.3 Lôintensification écologique 

Lôaugmentation de la productivit® sôest r®alis®e jusquô¨ pr®sent ¨ lôaide dôintrants relativement peu on®reux. 

Beaucoup de ces intrants (engrais, pesticides, herbicides) ont eu des effets secondaires n®fastes ¨ lô®chelle globale 

sur la qualit® des sols, des eaux de surfaces, des ®cosyst¯mes aquatiques et marin et dans lôair (Robin, 2008). Plus 

dôintrants utilis®s ¨ lôavenir engendreraient dô®normes co¾ts indirects (d®pollution, recherche dôautres ressources 

non-pollu®es, co¾ts de sant®é). Aujourd'hui, seulement 30-50% des engrais azotés appliqués et ~ 45% du 

phosphore sont absorbés par les cultures. Une quantité importante est perdue dans les champs agricoles et 

contamine les eaux de surface. La s®lection ou la transformation des c®r®ales pour la r®sistance aux agresseurs nôa 

dôefficacit® quô¨ tr¯s court terme (quelques ann®es), suite ¨ quoi des r®sistances sôinstallent : la faible diversité 

génétique des grandes cultures actuelles est un gouffre financier en termes de lutte contre les pathogènes. 

Lôaugmentation de la production ne peut donc se faire de façon durable sur un plan environnemental et 

économique, quôen préservant les écosystèmes. Il convient donc, de relever le d®fi dôune intensification 

écologique des agroécosystèmes (Griffon, 2006). Il sôagit essentiellement de trouver les moyens dôaugmenter 

nettement lôefficience dôutilisation des intrants et des ressources (azote, phosphore, eau, ®nergie) tout en 

                                                      
3
 www.fao.org/forestry 

http://www.fao.org/forestry
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diminuant les apports de pesticides (ou en réduisant leur effets secondaires) et tout en restaurant la fertilité des 

sols (notamment la fertilité organique). Ce défi est crucial pour les pays du Sud qui seront confrontés à des 

besoins alimentaires grandissants, dans un contexte de productivité agricole faible. Le Grenelle de 

lôEnvironnement a récemment mis la recherche agronomique face à un nouveau défi : augmenter la productivité 

tout en limitant lôimpact écologique des pratiques agronomiques. Des percées scientifiques majeures doivent se 

produire en physiologie végétale de base, écophysiologie, agro-écologie, et science du sol pour atteindre 

l'intensification écologique nécessaire pour répondre à l'augmentation attendue de la demande alimentaire 

(Cassman, 1999). 

La double exigence dôune production soutenue sans impacts dommageables sur lôenvironnement est celle de la 

r®volution doublement verte ou celle de lô®co-agriculture. Elle doit permettre une augmentation des productions 

mais sans que celle-ci se traduise, comme ce fut souvent le cas avec la révolution verte, par une artificialisation 

des écosystèmes avec des dégâts irréversibles sur le milieu (baisse de fertilité des sols, épuisement des nappes 

phr®atiquesé) dus ¨ une utilisation non ma´tris®e des pratiques culturales (engrais, é). Le principe de lô®co-

agriculture est quôon peut obtenir une augmentation de la production par unit® de surface tout en diminuant 

lôapport dôintrants via lôintensification ®cologique du syst¯me. Celle-ci repose sur lôutilisation explicite des 

processus de fonctionnement biophysique et biog®ochimique de lô®cosyst¯me permettant un meilleur emploi des 

ressources au bénéfice de la production (grains, fruits, biomasse,..) et de la pr®servation de lôenvironnement.  

1.1.4 Les services écosyst®miques au carrefour de lô®conomie et de lô®cologie 

Dans les années 90, de nouvelles et multiples applications économiques et écologiques ont vu récemment le 

jour (biomasse-énergie, huile-énergie, projets du Mécanisme de Développement Propre (MDP) énergétiques ou de 

séquestration de C, certifications, etc.). Différentes conférences internationales [Rio de Janeiro (1992), Kyoto 

(1996), Johannesburg (2002)é] ont pr®cis® les principes du développement durable et, en particulier, le rôle des 

plantations forestières et des systèmes agroforestiers a été reconnu comme particulièrement important. Ainsi la 

conf®rence de Rio de Janeiro (1992) a mis en avant que ç the role of planted forestsé as sustainable and 

environmentally sound sources of renewable energy and industrial raw material should be recognized, enhanced 

and promotedé è. De plus les plantations forestières peuvent jouer un rôle significatif dans la séquestration du 

CO2 atmosphérique ainsi que dans lôatt®nuation des changements climatiques. Ces r¹les ont ®t® pris en 

considération dans le protocole de Kyoto, les plantations forestières étant éligibles au Mécanisme de 

Développement Propre et sur les marchés volontaires, soit pour la fourniture dô®nergie renouvelable (UNFCCC, 

2002), soit au titre de puits de C. Les systèmes agroforestiers sont considérés comme des systèmes forestiers par 

le MDP suivant certaines restrictions de hauteur ou de taux de couverture, et ceci depuis la conférence de 

Marrakech (2001). 

 

Dans les années 2000, est apparu le concept des services écosystémiques (SE), côest-à-dire les services rendus 

par les ®cosyst¯mes ¨ lôhumanit® (MEA, 2005). Les spécialistes reconnaissent actuellement quatre catégories de 
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services écosystémiques, parmi lesquelles 3 nous concernent ici directement, les services d'approvisionnement 

(les aliments, les cultures, lôeau, lô®nergie), les services de régulation (la séquestration du carbone et la régulation 

du climat, la purification de l'eau et l'air, la lutte anti-érosive), les services de support  (le cycle des nutriments, la 

production primaire). Les SE peuvent °tre li®s ¨ une seule esp¯ce, ¨ un groupe dôesp¯ces, ou encore ¨ 

lô®cosyst¯me en entier. Au niveau mondial, la valeur ®conomique de ces services a ®t® estim®e proche du PIB 

mondial (Costanza et al., 1997). On conoit que lô®valuation quantitative des SE rendus par les plantations 

pérennes ou les systèmes agroforestiers, éminemment variable selon les modes de gestion soit une étape clé pour 

la négociation de ces services entre les acheteurs de service (municipalités, compagnies hydroélectriques, etc.) et 

les pourvoyeurs (usagers de la terre). 

1.1.5 Services écosystémiques et intensification : lôexemple de lôagroforesterie 

L'agroforesterie, système dans lequel les arbres sont inclus dans un système de culture, peut améliorer la 

disponibilité des nutriments et l'efficience de leur utilisation et peut réduire l'érosion, produire du bois et stocker le 

carbone, tout comme le « Multi -cropping » (par rotation des cultures ou par cultures intercalaires) peut améliorer 

le contrôle des ravageurs et augmenter l'efficience d'utilisation de lôeau et des nutriments. Plusieurs définitions de 

lôagroforesterie peuvent °tre propos®es, dont celle-ci calquée sur celle de lôagriculture (Torquebiau, 2007) : 

« lôagroforesterie est la mise en valeur du sol avec une association (simultanée ou séquentielle) de ligneux et de 

cultures ou dôanimaux afin dôobtenir des produits ou des services utiles ¨ lôhomme », et peut être subdivisée en 5 

catégories (cultures sous couvert arboré, agroforêts, agroforesterie en disposition linéaire, agroforesterie animale, 

agroforesterie séquentielle). Ainsi, les techniques agroforestières peuvent-elles être simultanées ou séquentielles, 

ordonnées ou en mélange. 

Lôhypoth¯se fondatrice de lôagroforesterie est que la productivit® de lôassociation (arbres, cultures, animaux) 

soit supérieure à la somme des composantes distribuée sur la même surface agricole utile (Dupraz and Liagre, 

2008). A défaut, la séparation entre les 3 composantes resterait pertinente. La composante arbre dôun système 

agroforestier apporte en principe des avantages déterminants en termes de services écosystémiques, par rapport à 

la culture pure. Parmi les effets bénéfiques attendus, on pourra retenir ici, en cohérence avec les SE de production 

du (MEA, 2005) : 

-exploitation plus complète des ressources disponibles du milieu permise par lôassociation (ex, d®calages 

temporels de lôarbre et de la culture, exploitation plus profonde de la ressource hydrique, min®rale ou de la 

lumière) 

-effets de facilitation (par ex. les travaux effectués sur la culture permettent indirectement et à moindre coût 

dôentretenir les arbres, la comp®tition racinaire avec les cultures force les arbres ¨ un enracinement profond) 

-recyclage et meilleure utilisation des nutriments du sol, 

-contribution ¨ la lutte contre lô®rosion, 

-maintien des propriétés physico-chimiques du sol, 

-effet améliorateur sur le climat régional, 

-maximisation de lôutilisation dôintrants endog¯nes,  

-diversification et répartition des productions dans le temps, 

-séquestration de carbone 

-augmentation de la biodiversité 
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Par exemple, dans les systèmes agroforestiers à base de café, la composante arbre favorise lôinfiltration des 

eaux pluviales, r®duit lô®rosion (Ataroff and Monasterio, 1997) et/ou permet la conservation de la biodiversité 

(Perfecto et al., 1996; Beer et al., 2003). Elle peut aussi contribuer à la séquestration du carbone (Segura et al., 

2006).  

Les SE dépendent fortement des itinéraires techniques. Dans le but de favoriser des rémunérations pour les SE 

au sein des exploitations agroforesti¯res ¨ base caf®, de nombreuses recherches ont ®t® d®velopp®es afin dô®valuer 

les SE ¨ lô®chelle locale, de les mod®liser et de les extrapoler ¨ lô®chelle de grandes zones de production (ex. 

projet EU-CAFNET
4
). Pour cela il faut trouver des indicateurs des SE. Suite à la crise de surproduction, à partir 

des années 90, la diversification des revenus des producteurs et en particulier le paiement pour services 

environnementaux (eau, carbone, biodiversit®, lutte contre lô®rosion etc.) est devenue une préoccupation majeure.  

Les plantations mixtes (ex. Eucalyptus-Acacia mangium) fournissent dôautres exemples dôassociations visant 

lôintensification ®cologique
5
 par effets de facilitation. 

1.1.6 Besoins en connaissances et innovations 

Dès lors, comment la société pourra-t-elle réaliser le double objectif d'amélioration des niveaux de rendement 

et de sécurisation des approvisionnements alimentaires, tout en préservant la qualité et la quantité des services 

fournis par les écosystèmes ainsi quôen entretenant les ressources ? En premier lieu, des incitations économiques 

appropriées sont nécessaires, mais comment les orienter ? Un des obstacles importants est lô®cart que lôon constate 

fr®quemment entre lôimpact objectif dôune pratique et sa perception par les populations. Techniquement, outre les 

pratiques décrites ci-dessus, les agriculteurs auront besoin de s'appuyer sur des connaissances biologiques et 

agronomiques qui sont souvent spécifiques à certains écosystèmes agricoles, régions, types de sol ou pentes... 

Prendre les bonnes décisions au niveau de l'exploitation en termes d'efficience d'utilisation des intrants, de santé 

humaine et de protection des ressources est une tâche qui requiert de plus en plus de connaissances scientifiques à 

diverses ®chelles de temps et dôespace, ainsi que des outils dôaide ¨ la d®cision, capables de simuler lôavenir, en 

incluant de multiples scénarios possibles 

La productivité des plantations pérennes et des systèmes agroforestiers est donc un enjeu à la fois économique 

et ®cologique qui conna´t de profondes mutations dans la faon dôappr®hender les usages de la terre (ex. cultures 

pures ou en mélange), la diversification des produits pour une meilleure résilience face aux fluctuations des cours, 

lôinternalisation économique des impacts écologiques, la vente des Services Ecosystémiques, la certification des 

pratiques, etc.  

Augmenter ou diversifier la production, tout en minimisant lôimpact sur lôenvironnement requiert des 

compétences techniques, des évaluations quantitatives, des comparaisons, des innovations afin de valoriser au 

                                                      
4
 CAFNET: (EuropAid/121998/C/G: 10/2006-09/2009) ñConnecting, enhancing and sustaining environmental services 

and market values of coffee agroforestry in Central America, East Africa and India.ò Coordinator Philippe Vaast.: 

http://www.worldagroforestry.org/eastafrica/programs/cafnet 
5
 Ex. Projet ANR INTENSIFIX (JP Bouillet)  
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mieux les ressources et de profiter des effets de facilitation entre esp¯ces. Beaucoup dôobservations, de 

mod®lisation et dôexp®rimentation seront n®cessaires pour concevoir et raffiner ces nouveaux systèmes, pour les 

tester aupr¯s des acteurs agricoles et forestiers, ou pour leur permettre dô®voluer face aux changements globaux. 

1.1.7 Objet du présent mémoire 

Lôobjet du pr®sent m®moire est de montrer comment nos travaux et nos collaborations ont tent® dô®valuer et de 

comprendre les déterminismes de la productivité de systèmes pérennes et agroforestiers tropicaux pour différents 

aspects (croissance, cycles, durabilit®, carbone, eau, services ®cosyst®miques en g®n®ralé), ¨ diff®rentes ®chelles 

dôespace et de temps (de lôorgane ¨ la plante, lô®cosyst¯me, les biomes), pour différents types de plantes (arbres à 

bois, arbres ¨ fruits, plantes herbac®es), dans diff®rents types dô®cosyst¯mes (parcs agroforestiers, plantations 

agroforestières, plantations monosp®cifiquesé) et de simuler cette productivit® ¨ lôaide de mod¯les ¨ vocations 

diverses (descriptive, bilans, changement dô®chelle, effets des changements globaux, vuln®rabilit® et adaptation, 

intensification ®cologiqueé).  

Lôenjeu est de contribuer ¨ comparer lôefficience dôutilisation des ressources (eau, nutriments, lumi¯re) entre 

syst¯mes alternatifs (par exemple caf® de plein soleil ou sous ombrage, caf® ¨ bas ou haut niveau dôintrants, caf® 

organique) avec lôobjectif dôam®liorer cette efficience, dô®valuer quantitativement les SE (par exemple r®gulation 

du d®bit des rivi¯res, ®rosion, s®questration de C) ou m°me dôaider ¨ les internaliser la valeur de ces SE dans les 

bilans économiques. 
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1.2 Productivit® ¨ lô®chelle de la feuille 

La photosynth¯se est lô®tape dôacquisition du carbone, côest lôun des d®terminants principaux de la 

productivit® v®g®tale et il est essentiel dôen conna´tre les m®canismes et les facteurs limitants.  

                                      Eq. 1 

avec : An : photosynthèse nette ; Vc : vitesse de carboxylation par la RUBISCO ; V0 : vitesse dôoxyg®nation 

par la RUBISCO ; Rl : respiration à la lumière = photorespiration ; Rd : respiration ¨ lôobscurit®. 

Nous nôavons pas travaill® ¨ lô®chelle du chloroplaste, et en soi, lô®chelle de la feuille est d®j¨ une grande ®tape 

dôint®gration, en ce qui concerne lôabsorption de la lumi¯re, la diffusion des gaz et le double échange entre 

transpiration et entrée sur carbone. A cette échelle foliaire, beaucoup de facteurs nutritionnels (disponibilité en N, 

P, K, en ®l®ments min®raux), morphologiques (®paisseur totale, cuticule, conductance de couche limite, poilsé), 

anatomiques (densité et ouverture des stomates, compartimentation ou non, épaisseur du parenchyme 

palissadiqueé), biochimiques, photochimiques vont jouer sur les performances photosynthétiques. Les 

performances photosynthétiques des arbres, exprimées par leur assimilation nette de CO2 en conditions optimales, 

sont ordinairement inférieures à celles de nombreuses plantes herbacées (Ceulemans and Saugier, 1991). Les 

limitations de la photosynth¯se expliquant de telles diff®rences pourraient °tre dôordre :  

V biochimique, et affecter lôactivit® de la RUBISCO ou la concentration de RUBISCO (d®pendante 

notamment des ressources en azote), la vitesse de carboxylation par rapport ¨ la vitesse dôoxyg®nation 

(la photorespiration), la vitesse de r®g®n®ration du RuBP, la respiration ¨ lôobscurité ou encore 

lôutilisation de trioses-Pé 

V photochimique, li®es ¨ la chaine de transport dô®lectrons, ¨ lôefficience des photosyst¯mes II, ¨ la 

vitesse de transfert lin®aire dô®lectrons, ¨ la dissipation de lô®nergie lumineuse reue en exc¯sé 

V diffusionel, dans ce cas elles impliqueraient des conductances foliaires faibles, limitant la diffusion du 

CO2 vers la RUBISCOé 

On sait que la conductance stomatique nôest pas la seule composante de la conductance foliaire totale pour la 

diffusion du CO2 entre lôatmosphère et les sites de carboxylation chloroplastiques. Le modèle de (Gaastra, 1959) 

inspiré de la loi de Fick relative aux échanges diffusionnels permet de relier assimilation nette (An) et fractions 

molaires de CO2 dans les divers compartiments, au moyen de conductances :  

docdlcn RVVRRVA --=--= 5.0
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                          Eq. 2 

avec : An : photosynthèse nette ; gt,s,m = conductance foliaire totale, stomatique (incluant couche limite) et 

mésophyllienne, respectivement ; Ca,i,c : fractions molaires de CO2 dans lôair, lôespace m®sophyllien et le stroma 

chloroplastique, respectivement. 

Dans la plupart des études sur les échanges gazeux, on considère que la concentration mésophyllienne en CO2 

(Ci) est très voisine de Cc, et on se contente de construire des relations A/Ci. Cette hypothèse simplificatrice est 

sujette à caution, en particulier pour les feuilles coriaces, comme celles de nombreux arbres. Chez les chênes 

notamment, on constate fréquemment que la pente de la relation A/Ci, qui est typiquement positive en conditions 

normales, devient nulle, voire négative en conditions de sécheresse. Ci ne peut donc plus expliquer la chute de la 

photosynthèse en conditions de sécheresse. De nombreux auteurs considèrent que dans ces conditions, la valeur de 

Ci calculée est artéfactuelle. C'est en réalité Cc qu'il faudrait considérer pour expliquer correctement la limitation 

de la photosynthèse. La diffusion du CO2 vers lôespace intra-chloroplastique et sa concentration dans le stroma 

(Cc) limite donc directement la photosynthèse. Au cours de l'année du DEA (stage à l'INRA-Nancy encadré par 

Erwin Dreyer, Daniel Epron, Patrick Gross), nous avons travaill® sur la r®ponse dôAn, Ca,i,c, gt,s,m, Rl, Rd de 

quelques esp¯ces dôarbres soumis ¨ une s®cheresse ®daphique, ceci pour des juv®niles en pot, ¨ l'®chelle foliaire et 

en chambre climatisée (conditions semi-contrôlées) (Roupsard 1993). Nous avons approché Ca,i,c, gt,s,m, Rl ¨ lôaide 

dôexp®riences dô®changes gazeux combin®es ¨ la fluoresence de la chlorophylle, en conditions normales ou en 

empêchant la photorespiration (Ridolfi et al., 1996; Roupsard et al., 1996a). Pour obtenir Cc, il est nécessaire de 

connaître la vitesse d'oxygénation de la RUBISCO (photorespiration). Une feuille vivante et toujours attachée au 

plant était introduite dans une cuvette entièrement régulée pour la mesure des échanges gazeux foliaires et 

soumise simultan®ment ¨ la mesure de lô®mission de flurorescence par la chlorophylle. Nous avons mesuré 

l'efficience quantique des photosystèmes II (FII : rendement quantique du transfert de lô®nergie dôexcitation du 

P680 sous forme dôun ®lectron vers lôaccepeur primaire, QA ; FII est le produit de la proportion des centres ouverts 

(qp) par lôefficience des centres ouverts (Fp), les deux termes diminuant quand la feuille est soumise à la lumière) 

par fluorescence :  

A lôobcurit® :  

                                  Eq. 3 

A la lumière 

                          

avec : FII : efficience quantique des photosystèmes II ; Fp : efficience quantique des centres ouverts ; qp : 

proportion de centres ouverts = quenching photochimique ; Fm : fluorescence maximale obtenue par application 

dôune lumi¯re saturante apr¯s une p®riode dôobscurit® ; Fo : fluorescence de base obtenue par application dôune 

lumi¯re modul®e de faible intensit® ¨ lôobscurit® ; F
ô
 : fluorescence obtenue par application dôune lumi¯re 

actinique continue ; Fm
ô
 : fluorescence obtenue par application dôune lumière saturante superposée à la lumière 
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actinique continue. 

En conditions non-photorespiratoires (1% O2) nous avons corrélé FII à l'efficience du transport des électrons 

(calculée d'apr¯s les ®changes gazeux, et ®gal au rapport du flux total dô®lectrons, JT, sur le rayonnement incident) 

(Genty et al., 1989) (Fig. 1).  

 

 

 

En conditions normales (21% O2), nous avons également mesuré FII, et calculé la part de JT utilisée pour la 

carboxylation (Jc) et pour l'oxygénation (Jo) (Peterson, 1989). Le rapport Jc/Jo permet de calculer Cc (Farquhar et 

al., 1980). Nous établi les relations A/Ci, A/Cc pour plusieurs chênes. Nous avons également suivi l'évolution de 

Ci et Cc au cours d'une sécheresse édaphique contrôlée sur deux chênes. La valeur de Cc est apparue nettement 

inférieure à celle de Ci chez les chênes, ce qui pourrait s'expliquer par une résistance mésophyllienne substantielle 

à la diffusion du CO2 en phase liquide. Sans stress, Cc est de l'ordre de 40 % de la concentration dans l'air, alors 

que Ci est de l'ordre de 65 %. Ce résultat confirme l'importance de prendre en compte Cc et non Ci dans l'étude des 

limitations de la photosynthèse pour ce type de feuilles.  

Source : Roupsard O., Gross P. and Dreyer E. 1996. Limitation of photosynthetic activity by CO2 availability in the 

chloroplasts of oak leaves from different species and during drought. Annals of Forestry Sciences 53: 243-254. 

Fig. 1 
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En cours de sécheresse, Ci augmente et Cc diminue (Fig. 2) : cette chute de Cc permet de retrouver le modèle 

classique d'une limitation diffusionnelle de la photosynthèse au cours de la sécheresse. Bien entendu, cela reste 

compatible avec l'hypothèse d'un ralentissement des autres processus, biochimiques notamment. La conductance 

m®sophyllienne apparaissait sensible ¨ la s®cheresse et ¨ la lumi¯re, mais pas ¨ lôenrichissement en CO2. La 

photorespiration de ces ch°nes ®tait de lôordre de deux ¨ trois fois plus ®lev®e que la respiration ¨ lôobscurit®. 

 

 

 

 

En l'absence de sécheresse (conditions hydroponiques), la fermeture des stomates a pu être induite chez 

Quercus robur via une carence calcique (Ridolfi et al., 1996). Consécutivement, A a diminué, mais le rapport A/g, 

ou encore Ci n'ont pas été touchés. En revanche, une chute de Cc a accompagné celle de g. Cette expérience a mis 

en évidence une dépendance directe de A à l'égard de Cc, et non de Ci. 

  

Fig. 2 

Source : Roupsard O., Gross P. and Dreyer E. 1996. Limitation of photosynthetic activity by CO2 availability in the 

chloroplasts of oak leaves from different species and during drought. Annals of Forestry Sciences 53: 243-254. 
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Enseignements et perspectives 

V la photosynth¯se foliaire, donc lôacquisition du C est d®termin®e par la carboxylation, la 

photorespiration et la respiration des feuilles ¨ lôobscurit®. Elle est donc limit®e par la biochimie 

(RUBISCO, donc en particulier par lôazote foliaire), par la lumi¯re (en particulier sa disponibilit® mais 

aussi son interception et son absorption) et sa conversion en transfert dô®lectrons (int®grit® de la cha´ne 

de transporteurs, efficience des centres photochimiques, teneurs en chlorophylles), mais enfin et 

surtout la la disponibilité du CO2 au niveau des sites de carboxylation de la RUBISCO, elle-même 

dépendante des conditions de diffusion dans la feuille. 

V beaucoup dôarbres expriment des niveaux de photosynth¯se plut¹t bas en comparaison des herbacées 

en C3 (et aussi en C4), dont une des explications possibles serait des conductances mésophylliennes 

plus faibles, générant une perte de concentration importante entre les espaces mésophylliens et intra-

chloroplastiques. A ma connaissance, il y a eu assez encore peu de prise en compte de ce facteur de 

limitation dans les modèles de photosynthèse de feuille, même si les études se sont développées depuis 

les années 2000, et encoire moins en ce qui concerne les modèles de couvert. Or, les SVAT sont 

censés être mécanistes, en particulier ceux qui sont voués à simuler les effets des changements 

climatiques (sécheresse, augmentation du CO2, augmentation de la température) sur le bilan de C ou la 

productivité des couverts. Quelle est la sensibilité de gm à ces facteurs climatiques ? Quelle est la 

sensibilité des SVAT à la non-prise en compte de lôeffet gm ? 

V A lô®chelle du couvert, la photorespiration a ®t® peu ou pas ®tudi®e ¨ notre connaisance. Est-il 

envisageable de lô®tudier par fluorescence, en proxy ou bien en télédétection ? Quelle est sa part 

relative dans la respiration de lô®cosyst¯me ? Quelle est sa sensibilité aux changements climatiques 

(sécheresse, augmentation du CO2, augmentation de la température) ? Les SVAT d®di®s ¨ lôimpact des 

changements climatiques sont-il s capables de prendre en compte ces effets éventuels ? 
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1.3 Productivit® ¨ lô®chelle des arbres entiers : point focal sur Faidherbia 

(Acacia) albida 

A lô®chelle plante enti¯re, les points clés pour expliquer la productivité sont lôinfluence des déterminants 

biotiques (architecture aérienne et souterraine, LAI, interception de la lumière, nutrition carbonée et minérale, 

symbioses, herbivorie, é) et abiotiques (climat, sol, fertilit®, ressource hydriqueé) sur lôacquisition du C 

(photosynthèse de couvert ou Gross Primary Productivity, GPP), la partition entre productivité primaire nette 

(NPP) et respiration autotrophe, lôallocation du C et des ®l®ments min®raux entre compartiments en croissance et 

mortalité (litières). Lôallocation du C est par ailleurs influencée par les modes de gestion (fertilisation, irrigation, 

taillesé). Les réserves carbonées et minérales (nature, stocks et dynamiques) jouent un rôle singulier dans le 

cycle du C des arbres et des plantes pérennes. 

Faidherbia albida (syn. Acacia albida, Mimosoideae) est un arbre Africain des zones sèches, typique des 

parcs agroforestiers de zone soudano-sahélienne. Son aire de distribution est très vaste, condition favorable à une 

importante diversité génétique. Compte-tenu de son int®r°t agroforestier (ph®nologie invers®e côest-à-dire 

croissance et production en saison sèche, faible compétition avec les cultures, fixation d'azote, production de 

fourrage en saison sèche,...), il a fait l'objet de très nombreuses études et en particulier d'importants essais 

d'amélioration génétique, notamment par l'ex-CTFT. La tolérance à la sécheresse de Faidherbia apparaissait 

déterminante pour expliquer les performances relatives des diverses provenances, mais elle était très mal 

comprise. Le CIRAD-Forêt a financé ma thèse sur ce sujet, dans le cadre d'une étroite collaboration scientifique 

entre l'ex UR Diversité et Amélioration Génétique du CIRAD-Forêt (H. I. Joly) et l'ex. Unité Bioclimatologie et 

Ecophysiologie Forestières de INRA-Nancy (E. Dreyer).  

1.3.1 Productivit®, efficience dôutilisation de lôeau et fixation de lôazote dôarbres 

adultes   

Faidherbia pr®sente une ph®nologie invers®e ¨ lô®tat adulte (feuillaison, fructification et croissance en cours de 

saison s¯che). Cette singularit® m®ritait dô°tre appr®hend®e sous lôangle de la strat®gie de lôacquisition et de 

lôutilisation des ressources en eau et azote. Ceci a ®t® ®tudi® en parc agroforestier (Burkina Faso), sur des 

spécimens adultes. Faidherbia possède un enracinement profond, c'est pourquoi on l'a parfois considéré comme 

une espèce phréatophyte (exploitant la nappe phréatique). Nous avons essayé de vérifier son état de dépendance à 

lô®gard des pluies ou de la nappe ¨ l'aide de la ph®nologie, de la croissance radiale, des profils d'enracinement, de 

la disponibilité en eau (potentiels hydriques, (Roupsard et al., 1996b)), de flux de sève et d'une technique de 

traçage isotopique dans la sève brute des profondeurs de prélèvement de l'eau (d
18

O) (Roupsard et al., 1999). La 

ressource minérale, souvent répartie superficiellement dans les sols, est rendue indisponible pour les plantes lors 

du dessèchement de ces horizons. Nous avons donc supposé que la nutrition minérale de Faidherbia serait 

affectée durant les périodes sèches. Le cycle des teneurs en azote foliaire, la saisonnalité de la nodulation et de la 
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fixation de l'azote (abondance naturelle du 
15

N, d
15

N) ont également été mesurés. Une compréhension intégrée du 

fonctionnement hydrique et de la nutrition azotée a été recherchée, notamment par l'intermédiaire de l'efficience 

d'utilisation de l'eau, estimée par la composition isotopique en carbone, d
13

C.  

Le parc agroforestier à F. albida de Dossi (Burkina Faso, 920 mm de pluies environ) a été choisi. Nous avons 

choisi une dizaine d'arbres peu ou pas émondés par les pasteurs afin de ne pas perturber les mesures 

écophysiologiques. La phénologie était typiquement inversée par rapport aux saisons pluvieuses (Fig. 3). Le 

potentiel hydrique de base est rest® ®lev® (proche de lôoptimum) tout au long de la saison s¯che, indiquant que les 

arbres accédaient en permanence à des horizons de sol très bien pourvus en eau. Les racines descendaient jusqu'au 

voisinage de la nappe (-7 à -15 m selon les sites), et traversaient des horizons effectivement humides en 

permanence. La teneur isotopique en oxygène (d
18

O) de l'eau des pluies, de la nappe et de la sève brute indiquait 

que les arbres absorbaient essentiellement au voisinage de la nappe (Fig. 4), sauf au moment des pluies, où ils 

pouvaient opérer un basculement vers la surface. Les arbres transpiraient intensément, notamment au début de la 

saison sèche. Mais la densité des arbres était faible, et la transpiration annuelle de la composante arbre des 

parcelles est restée inférieure à 5 % des pluies. En cours de saison sèche, la contrainte hydrique édaphique a 

augmenté modérément (légère diminution des potentiels hydriques de base, réduction de 50 % de la conductance 

hydraulique totale spécifique sol-feuilles). Les composantes édaphique et atmosphérique (augmention du VPD) de 

la contrainte hydrique ont probablement contribué à la fermeture des stomates en cours de saison sèche. Nous 

avons peu rencontré de variabilité du fonctionnement hydrique des arbres à l'intérieur du parc entre le bas-fond et 

les plateaux, bien que la profondeur des nappes ait été très différente.  

Une fermeture des stomates augmente le plus souvent le rapport de lôassimilation ¨ la conductance stomatique, 

A/g, et corrélativement, la composition isotopique en carbone, d
13

C (ou diminue la discrimination isotopique, 

D
13

C). A/g est lô®quivalent de Ci/Ca, qui influence D. D intègre les variations de Ci/Ca dans la biomasse (Farquhar 

et al., 1989) : 

( ) d
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Ö-+=D          Eq. 4 

Avec a, b : coefficients de discrimination de 13CO2, lors de la diffusion stomatique du CO2 (a = 4,4 ă), et lors 

de la fixation (b = 27 ă) chez les plantes C3 (Farquhar et al, 1982) ; d : autres discriminations du carbone, souvent 

négligeables. 

 

Nous avons suivi les variations saisonnières de d
13

C dans les feuilles. d
13
C a en r®alit® diminu® de 1ă en 

cours de saison sèche, contrairement à ce que nous attendions. Comment expliquer une diminution de A/g en 

cours de saison sèche alors que les potentiels de base et les flux de sève indiquaient que la conductance 

stomatique diminuait ? Une possibilité serait que la photosynthèse, A, ait pu être affectée encore plus rapidement 

que g.  
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Source : Roupsard O., Ferhi A., Granier A., Pallo F., Depommier D., Mallet B., Joly H.I. and Dreyer E. 1999. 

Reverse phenology and dry-season water uptake by Faidherbia albida (Del.) A. Chev. in an agroforestry parkland of 

Sudanese west Africa. Functional Ecology 13: 460-472. 

Fig. 3 

Fig. 4 
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Nous avons envisag® un d®terminisme azot® de lôaugmentation de A/g et de la chute pr®sum®e de A en cours 

de saison sèche car la teneur foliaire en azote a chuté de 50 % en saison sèche. F. albida n'absorbait et ne fixait 

probablement l'azote que dans une étroite "fenêtre" correspondant à l'initiation foliaire, lorsque les horizons de 

surface sont encore humectés, que l'azote de surface reste mobilisable, et que les nodules sont abondants et roses. 

d
15

N des feuilles était effectivement plus faible au moment du pic de nodulation (fin de saison des pluies) quôen 

fin de saison sèche, indiquant que faidherbia fixait mais probablement de façon temporaire. La croissance radiale 

sôest arr°t®e pr®cocement en cours de saison s¯che, avant la chute des feuilles. La chute des feuilles a commencé 

après les nouvelles pluies, elle serait donc indépendante de la sécheresse édaphique : en revanche, l'étroite 

"fen°tre" annuelle d'assimilation et de fixation de lôazote serait une des cons®quences de la phénologie inversée de 

Faidherbia albida, et pourrait limiter la croissance par défaut nutritionnel. 

 

Enseignements et perspectives 

V une approche intégrée, hydrique+croissance+nutrition est recommandable pour interpréter des 

résultats inattendus de d
13

C. En outre, il faudrait confirmer que A/g baisse effectivement en saison 

sèche, ceci directement par échanges gazeux. Une question est de savoir si d
13

C de la matière sèche 

des feuilles est un indicateur suffisamment précis pour suivre la saisonnalité de A/g, compte-tenu de la 

durée de vie des feuilles (qui franchissent probablement toute la saison sèche). Eventuellement, il 

faudrait envisager de suivre le d
13

C de produits de la photosynthèse. 

V la technique du traçage isotopique dans la nappe, le sol et la sève est intéressante mais limitée si 

lôon nôutilise quôon seul isotope (ici lôoxyg¯ne), car plusieurs horizons de sol peuvent pr®senter des 

compositions isotopiques voisines, en particulier si le syst¯mes racinaires sont profonds et quôon suit 

le profils isotopiques sur tout le profil racinaire (au-delà du classique gradient de surface induit par 

lô®vaporation du sol). Il faudrait donc au minimum mesurer le deuterium en m°me temps, en esp®rant 

que les profils des deux outils isotopiques ne soient pas corrélés. 

V la technique d
18
O est assez lourde ¨ mettre en îuvre, surtout lô®tape dôextraction ¨ lôaide dôune 

ligne sous vide et de neige carbonique (3-4 h par ®chantillon). Lôautre ®tape limitante, celle de la 

mesure de la composition isotopique, gagnerait à être réalisée par diode laser. 

V Une des pistes non-explor®es durant ce travail ®tait lôexistence ou non de redistributions 

hydrauliques entre les horizons humides et secs du sol (Dawson, 1993). Côest typiquement le genre 

dôapproche qui serait int®ressante pour ®tudier la possibilit® pour faidherbia de mobiliser de lôazote de 

surface en saison s¯che ou dôapporter de lôeau aux cultures ¨ lôintersaison. 
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1.3.2 Productivit®, efficience dôutilisation de lôeau et fixation de lôazote de 

juvéniles en pot 

La seconde partie de la thèse fut fondée sur des essais pratiqués en conditions semi-contrôlées, afin de décrire 

la variabilité génétique des caractères écophysiologiques au stade jeune plant (transpiration, photosynthèse, 

allocation de carbone, efficience d'utilisation de l'eau, fixation d'azote), caractères potentiellement liés à la 

tolérance à la sécheresse. Si les faidherbias adultes ont accès à des ressources en eau profondes qui leur permettent 

de fonctionner en saison sèche, la phase d'installation des juvéniles apparaît beaucoup plus critique, tant que le 

pivot n'a pas atteint la nappe. Des essais multilocaux d'amélioration génétique de faidherbia tendaient à montrer 

que les provenances à croissance potentiellement rapide avaient de médiocres performances dans les zones les 

plus sèches, en particulier pour le taux de survie. Nous sommes partis de l'hypothèse que les juvéniles subissaient 

plusieurs périodes de sécheresse intense avant d'acquérir leur autonomie pour l'eau, et que certaines provenances 

présentaient des stratégies de croissance et d'acquisition des ressources plus viables en situation de contrainte 

hydrique. Nous avons recherché plus particulièrement les interactions génotype x environnement, afin de proposer 

des interprétations écophysiologiques aux résultats des essais multilocaux d'amélioration génétique au champ. 

Nous choisi sept provenances à croissance initiale et survie contrastées au champ, et croisé les effets 

Provenance, Disponibilité en eau du sol et Fertilisation. Des essais en pot ont été menés dans des conditions 

climatiques très contrastées : (i) en milieu très favorable à la croissance, mais sans nodulation (serre régulée, 

fertilisation optimale, INRA-Nancy, France) ; (ii) en conditions proches des conditions naturelles, caractérisées 

par une sécheresse de l'air intense, des conditions édaphiques pauvres mais favorables à la nodulation (pépinière, 

sol sableux, IRBET-Ouagadougou, Burkina Faso). Nous avons enregistré la croissance, la transpiration (par la 

méthode pesée-restitution d'eau), et calculé l'efficience intégrée d'utilisation de l'eau, W (rapport de la masse sèche 

à la transpiration finale). Nous avons mesuré également les échanges gazeux à l'échelle foliaire (LiCor 6200). Sur 

la matière sèche des plants entiers, nous avons mesuré d
13

C. A Ouagadougou, des eucalyptus témoins (non-

fixateurs) ont été élevés dans les mêmes conditions. La comparaison de d
15

N des faidherbias et des eucalyptus a 

permis d'estimer les pourcentages d'azote fixé. 
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Les provenances vigoureuses présentaient une surface foliaire et une transpiration plus importantes (Fig. 5) et 

investissaient moins dans la croissance racinaire (Roupsard et al., 1998). Les écarts de vigueur entre provenances 

étaient importants dans le site favorable (Nancy), mais très réduits pour les mêmes provenances sur le site plus 

contraignant de Ouagadougou : les provenances vigoureuses perdaient une grande partie de leurs avantages de 

croissance en conditions contraignantes, trahissant leur faible rusticité. Ces éléments semblent essentiels pour 

interpréter leur médiocre survie constatée en zone sèche. Nous nôavons pas trouv® de relation univoque entre 

lôefficience dôutilisation de lôeau et les caractères liés à la croissance ou à la tolérance à la sécheresse, mis-à-part 

la proportion de feuilles, ou leaf mass ratio, LMR (Fig. 6a). W ne serait donc pas dôun grand secours pour la 

sélection précoce de génotypes. En revanche, intérêt plus fondamental, nos travaux ont permis dôillustrer et 

d'interpr®ter la variabilit® des relations liant l'efficience dôutilisation de lôeau ¨ la discrimination isotopique du 

carbone, D. D peut °tre corr®l® n®gativement ¨ W selon lôexpression générale de (Farquhar and Richards, 1984), et 

(Farquhar et al., 1989) : 

( )
( ) kab

bCa
W

w

c

t
3

2

1

1

6.1
Ö

F+

F-
Ö

-

D-
Ö=
n

         Eq. 5 

Avec : Wt : efficience de transpiration intégrée, exprimée en rapport de matière sèche produite sur eau 

consommée (gMS kgH2O
-1) ; Ca : fraction molaire de CO2 atmosphérique (mmol mol-1) ; n : différence de fraction 

molaire de vapeur d'eau entre les sites sous-stomatiques (à saturation) et l'atmosphère (mmol mol-1) ; Fc : 

proportion de carbone assimilé perdu par respiration, allocation aux symbiontes, exsudation, turnover des racines, 

etc. ; Fw: proportion de vapeur d'eau perdue indépendamment de la photosynthèse, ; k : teneur en carbone de la 

biomasse (gC gMS
-1), ; 2/3 : rapport des masses moléculaires C (gC) sur H2O (gH2O). 

 

Dans la partie droite de l'équation 5, on voit apparaître clairement un premier terme environnemental, et trois 

termes physiologiques, dont le premier est lié aux échanges gazeux. 

La relation entre W et sa composante photosynthétique, A/g, intégrée dans D est théoriquement bonne si : 

- n, Fc, Fw et k ne perturbent pas la relation, 

- la respiration ne discrimine pas, ce qui est généralement supposé. 

Dans le cas des jeunes faidherbias, les différences inter-provenances dôefficience dôutilisation de lôeau W, 

dôA/g et de D étaient significatives mais modérées. A/g était meilleur pour les provenances les plus vigoureuses, 

un fait confirmé par D. Mais la relation entre W et D différait entre traitements sec et humide (Fig. 6b), 

probablement en raison de différences dans les processus non-photosynthétiques. Les provenances vigoureuses, 

qui fixaient davantage dôazote, pr®sentaient des valeurs de W plus faibles pour un m°me D. Des pertes de carbone, 

liées peut-être aux exigences de la symbiose pourraient expliquer ceci. La relation entre W et D testée sur les deux 

sites, différait principalement à cause des différences de déficit de saturation de l'air. La relation entre A/g et D 

semblait conservée au contraire. Nous en concluons qu'il existait un lien étroit entre A/g et D justifiant lôutilisation 

de d
13

C sur le terrain pour estimer A/g, mais pas pour estimer W. 
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Source : Roupsard O., Joly H.I. and Dreyer E. 1998. Variability of initial growth, water-use efficiency and carbon isotope 

discrimination in seedlings of Faidherbia albida (Del.) A. Chev., a multipurpose tree of semi-arid Africa. Provenance and 

drought effects. Annals of Forestry Sciences 55: 329-348. 

Fig.6 

Fig.5 
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Enseignements et perspectives 

V la relation entre A/g et D foliaire semble présenter un caractère assez stable, conformément à la théorie 

générale, ce qui fait donc de D un auxiliaire utile pour documenter les variations de A/g dans lôespace 

ou dans le temps, et détecter des problèmes hydriques ou de nutrition.  

V Le compartiment où est mesuré D est important et refl¯te des niveaux dôint®gration variables, entre 

compartiments de la plante et dans le temps : on sôattend par exemple ¨ des corr®lations meilleures 

entre A/g et D des sucres néo-synthétisés, moindre dans les réserves (amidon), dans la feuille entière, 

ou dans la plante enti¯re. Il sera important dôacc®der ¨ D de tous ces compartiments (par exemple après 

extraction des sucres), et même au D de lôair (mesure en ligne). 

V en revanche, le lien entre W et A/g, ou entre W et D semble beaucoup plus sensible aux conditions 

ambiantes. W est un caractère très intégré, sensible non-seulement ¨ lôacquisition du C 

(photosynthèse) mais aussi à son allocation dans la plante, aux pertes non-photosynthétiques de C, aux 

symbioses, aux conditions de VPD, etc.  

V W variait relativement peu chez faidherbia, alors que les caractères intéressants à sélectionner (vigueur 

initiale, tol®rance ¨ la s®cheresse, fixation dôazote..) variaient beaucoup entre provenances. De plus, le 

lien entre W et ces caractères paraît instable. Compte-tenu du fait que W est très difficile à mesurer sur 

arbres adultes, nous concluons que ce nôest pas un caract¯re tr¯s prometteur pour la sélection de 

Faidherbia. 
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1.4 Productivit® ¨ lô®chelle de lô®cosyst¯me 

1.4.1 Comment mesurer la productivité de lô®cosyst¯me ? 

La productivit® primaire nette dôun ®cosyst¯me (net primary productivity, ou NPP) est la matière organique 

produite annuellement : NPP comprend la croissance sur pied (aérienne et souterraine) mais aussi les pertes 

mesurables (litières, exportations), ou difficilement mesurables (herbivorie, exsudats, composés organiques 

volatiles, etc.) :  

                                                                                                      Eq. 6 

Où NPP est la productivité primaire nette, DDM est la croissance, L est la production de litières (ou mortalité), 

Ex sont les exportations, P les pertes non mesurées. 

V Pour les agronomes ou forestiers, NPP représente la croissance végétative et la production (récolte).  

V Pour les écologues, NPP est lôun des moteurs essentiels du bilan de C des écosystèmes (NEP) et donc 

de la «séquestration du carbone» : le suivi de NPP permet de comprendre comment le carbone qui 

entre par photosynth¯se est allou® entre les compartiments de lô®cosyst¯me (croissance sur pied 

aérienne et souterraine, litière, réserves).  

V Pour les éco-physiologistes, la demande en C de lô®cosyst¯me (NPP + Ra, Ra étant la respiration 

autotrophe) doit en principe ®galer lôoffre en C (GPP ou photosynth¯se), du moins ¨ lô®chelle de temps 

annuelle ou pluri-annuelle : 

             Eq. 7 

Les réserves et leur dynamique sont incluses dans NPP théoriquement. En pratique, NPP est souvent mesurée 

par allométrie (NPPallom.) et la dynamique des r®serves reste souvent occulte. A lô®chelle saisonnière, la 

dynamique du compartiment des réserves peut expliquer un décalage temporel entre NPPallom.+Ra et GPP.  

Le ratio entre NPP et GPP, ou Carbon Use Efficiency (CUE=NPP/GPP=1-Ra/GPP) s'étend souvent entre 0.40 et 

0.50 pour des plantations et des écosystèmes forestiers naturels (Amthor and Baldocchi, 2001). Néanmoins, la 

partition de la NPP entre la croissance (l'incrément de biomasse), la mortalité (la production de litières) ou les 

exportations peut être extrêmement variable selon l'espèce ou le type dô®cosyst¯me, affectant le destin du carbone 

fixé, à savoir biomasse, respiration hétérotrophe, C du sol ou C exporté.  

V Enfin, pour les pédologues, la production de litières aériennes et souterraines, conséquence du 

turnover des organes, est la voie dôentr®e principale du C dans les sols.   

  

PExLNPP DM +++D=

aRGPPNPP -=
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La Fig. 7, tir®e dôun rapport didactique pour le projet CARBOAFRICA (Saint-André et al., 2007) reprend les 

flux principaux impliqués dans les cycles de carbone des écosystèmes. Les apports de litière au sol sont 

décomposés par les organismes et les microorganismes. La partie qui n'est pas oxydée est transférée à la matière 

organique de sol (MOS). L'émission de CO2 par la décomposition de litières et l'oxydation de MOS ultérieure par 

des microorganismes de sol contribuent à la respiration hétérotrophe, Rh. En négligeant les lessivages de C 

organique dissous, le bilan de C du sol et de la litière peut être évalué par :  

          Eq. 8 

Une partie des litières est ainsi perdue par respiration hétérotrophe. La différence entre NPP et Rh 

contrôle la Net Ecosystem Productivity (NEP), ou bilan de C de lô®cosyst¯me (ici en consid®rant que les 

exportations sont négligeables) :  

        Eq. 9 

La respiration totale de l'écosystème, Re résulte de la respiration autotrophe et hétérotrophe (Rh). Le 

bilan net de CO2 entre lô®cosyst¯me et l'atmosphère (NEE) est la différence entre l'assimilation CO2 par 

photosynthèse et l'émission de CO2 par la respiration de lôécosystème. Ce flux net est fortement variable 

¨ lô®chelle journali¯re et saisonni¯re, mais il peut être mesuré en continu grâce à la méthode des 

corrélations turbulentes (eddy-covariance) et intégré dans le temps pour évaluer la Net Ecosystem 

Productivity (NEP) mensuelle ou annuelle :  

       Eq. 10 

Cette description rapide du cycle de carbone dans les écosystèmes forestiers montre que la séquestration peut 

être évaluée suivant deux approches principales : (i) en mesurant des changements de stocks de C (biomasse, sol, 

litières) avec lô©ge de plantation, par exemple le long de chronos®quences et (ii) en mesurant les flux. Pour cette 

seconde approche, deux méthodes peuvent être distinguées selon les flux qui sont mesurés, la méthode eddy-

covariance, qui mesure le flux net (NEE) entre la plantation et l'atmosphère et les méthodes qui mesurent NPP et 

Rh. Chacune de ces méthodes a ses propres avantages et inconvénients et permet de vérifier les autres par 

approche croisée (Malhi et al., 1999; Grace et al., 2001; Luyssaert et al., 2009). Les méthodes basées sur des 

mesures de stocks exigent un lourd échantillonnage afin de tenir compte de la variabilité spatiale dans le sol et la 

biomasse. Elles peuvent être appliquées efficacement pour tester lôeffet de changements dôusage des terres, ou le 

long de chronoséquences. Elles sont en principe des méthodes de référence, mais elle ne permettent pas de rentrer 

dans les processus, ni de vérifier le bouclage des bilans et négligent parfois des compartiments importants.  

hLS RLCC -=D+D

LSBh CCCRNPPNEP D+D+D=-=

ä=--=-= NEERRGPPRGPPNEP hae
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Le cycle de carbone des écosystèmes forestiers. Les flèches brunes représentent les flux de CO2 sortants (respiration 

autotrophe, Ra venant des compartiments aérien Raa et souterrain Rar, la respiration hétérotrophe, Rh et la respiration 

d'écosystème, Re=Ra+Rh). Les flèches vertes représentent les flux de CO2 entrants (la production primaire brute, GPP). La 

Net Ecosystem Productivity, NEP, peut être un flux entrant dans les forêts en croissance (la séquestration), sauf pour 

certaines situations (après la coupe claire par exemple) quand Re peut excéder GPP. Les flèches bleues représentent les flux 

internes de carbone liés à la mortalité et à la production de litières aérienne (La) ou à la production de litières souterraines 

(Lr). Les pertes de carbone par des composés organiques volatils (VOC), ou par le carbone organique dissous (DOC) ont été 

négligées et ne sont pas représentées. Dôapr¯s une figure originale de (Nouvellon et al., 2006). 
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Sources :  

1/ Nouvellon, Y., Saint-André, L., Bouillet, J.P., Hamel, O., 2006. Carbon sequestration in fast 

growing tree plantations. Final Report for the EU-ULCOS (Ultra Low CO2 Steelmaking) Project. Cirad, 

p. 45. 

2/ Saint-Andr® L., Roupsard O., Marsden C., Thongo MôBou A., DôAnnunzio R., De Grandcourt A., 

Jourdan C., Derrien D., Picard N., Zeller B., Harmand J.-M., Levillain J., Henry M., Nouvellon Y., 

Deleporte P., Bouillet J.-P. and Laclau J.-P. 2007. Literature review on current methodologies to assess 

C balance in CDM Afforestation/reforestation projects and a few relevant alternatives for assessing 

water and nutrient balance, as a complement to carbon sequestration assessments. EU-CARBOAFRICA 

STREP Project no. 037132 Report (WP 6.4): Quantification, understanding and prediction of carbon 

cycle, and other GHG gases, in Sub-Saharan Africa. 105pp 

Fig.7 
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Les méthodes par flux sont exigeantes en termes de résolution temporelle mais permettent de documenter des 

processus et donc des modèles mécanistes. Elles exigent des installations lourdes et ne peuvent être appliquées sur 

de nombreux sites (actuellement environ 400 sites recensés dans le réseau FLUXNET). Elles présentent 

néanmoins des biais parfois substantiels, surtout pour estimer la respiration de lô®cosyst¯me la nuit (en conditions 

stables), en raison de ph®nom¯nes dôaccumulation la nuit, dô®coulement ou dôadvection. Elles sont néanmoins très 

indiquées pour paramétrer ou valider des modèles de fonctionnement des écosystèmes qui ensuite peuvent être 

extrapol®s ¨ lô®chelle bassin versant, ¨ la r®gion, aux biomes voire au globe. Certains de ces modèles ont le 

potentiel de simuler lôimpact des changements climatiques sur la r®partition, la structure, et les fonctions des 

écosystèmes. 

NPP occupe donc une position centrale pour la compréhension du fonctionnement, de la productivité ou de la 

séquestration de C des écosystèmes et a bénéficié de nombreuses études depuis les années 1960. Récemment, 

NPP a connu un regain dôint®r°t au travers des projets de bilan de C des ®cosyst¯mes terrestres (FLUXNET, 

2008), bénéficiant de bases de données actualisées (ORNL-DAAC, 2009), et de méta-analyses récentes 

(FLUXNET/ La Thuile) auxquelles notre équipe a participé.  

1.4.2 Partition de la productivité primaire nette (NPP), allocation du carbone 

Au-del¨ de la r®partition entre les grandes composantes de lô®cosyst¯me (arbres, sol, sous-bois), 

lôintensification ®cologique des ETP n®cessite de comprendre les m®canismes dôacquisition et dôallocation du C, 

car la productivité et les bilans de C dépendent largement de lôallocation des ressources entre les parties r®colt®es 

ou non récoltées.  

1.4.2.1 Variabilité de la partition de la NPP 

Des différences très grandes de productivité (NPP, GPP, NEP) ont été observées entre les plantations pérennes 

tropicales ou les forêts naturelles du monde, au-travers de méta-analyses (Luyssaert et al., 2007 ; (Roupsard et al., 

2008b) ; Stape et al., 2008). En fonction de la température moyenne annuelle de lô®cosyst¯me, NPP peut varier de 

quelques tC ha
-1
 an

-1
 seulement (zones boréales) à environ 15-17 tC ha

-1
 an

-1
 dans les forêts naturelles très 

productives, essentiellement des forêts tropicales humides sempervirentes (Fig. 8). Notons que la productivité de 

jeunes plantations de cocotier, de palmier ¨ huile, dôeucalyptus ou dôh®v®a serait comparable ¨ celle de ces for°ts 

naturelles, alors que la productivit® du caf® agroforestier serait plut¹t de lôordre de 12 tC ha
-1
 an

-1 
(effet de 

températures plus basses en altitude  (thèse de F. Charbonnier)?)  (Roupsard et al., 2007). Les plantations 

dôeucalyptus du Br®sil hautement fertilis®es et irrigu®es (projet BEPP) atteindraient des productivit®s record, de 

lôordre de 30 tC ha
-1
 an

-1
 (Stape et al., 2008). 
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Gamme de Productivité Primaire Nette (NPP) dans les forêts du monde, en fonction de la température moyenne (modifié 

dôapr¯s Luyssaert et al., 2007) . Quelques plantations p®rennes de lôUPR80 on ®t® compar®es (carr®s rouges) ainsi que de 

palmier ¨ huile en C¹te dôIvoire (Dufr°ne, 1989) et plantations dôeucalyptus au Br®sil (Stape et al., 2008). Eucalyptus max 

correspond à ces plantations BEPP, irriguées et fertilisées 

Source : Roupsard O., Nouvellon Y., Laclau J.-P., Epron D., Harmand J.-M., Vaast P., Hergoualcôh K., Jourdan C., 

Saint-André L., Thaler P., Lamade E., Gay F., Chantuma A., le Maire G., Hamel O. and Bouillet J.-P. 2008. Partitioning NPP 

into growth, litter and exports: impacts on ecosystem carbon fluxes. A review for tropical perennial plantations. . IUFRO: 

Productivity of tropical plantations, Porto Seguro, Bahia, Brasil.10-15 of November 2008.Oral presentation. 

 

Partition de la Productivité Primaire Nette (NPP) entre la croissance (G = growth) la mortalité ou production de litières 

a®riennes et souterraines (L) et les exportations (Ex). Gamme de plantations p®rennes delôUPR80, de palmier ¨ huile en C¹te 

dôIvoire (Dufr°ne, 1989) et dôeucalyptus au Br®sil (Stape et al., 2008) montrant un fort gradient de NPP et de sa partition 

Fig.8 

Fig.9 
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La productivité primaire nette (NPP) représente de manière prévisible environ 50% de la productivité primaire 

brute (GPP) pour la plupart des plantes. Toutefois, la partition de la NPP entre croissance visible, mortalité 

(production de litières) ou exportations peut être extrêmement variable selon l'espèce ou les modes de gestion de 

plantations, affectant le destin du C qui peut donc sôaccumuler pr®f®rentiellement dans les troncs, le sol ou encore 

être exporté (Eq. 1) (Fig. 9). Dans des plantations d'eucalyptus du Brésil gérées de manière très intensive, 

lôessentiel de lô®norme NPP observ®e (>30 tC ha
-1
 an

-1
) est allouée à la croissance, et 21 tC ha

-1
 an

-1
 (70%) sont 

pour la croissance du seul tronc (Stape et al., 2008). La partition de la NPP est profitable au bois, qui est le produit 

commercial de ces plantations, mais serait préjudiciable aux litières (seulement 5 tC ha
-1
 an

-1
, ou 17% de la NPP) 

ce qui, in fine pourrait affecter la matière organique des sols (MOS) et donc la fertilité. À l'inverse, dans les 

plantations de cocotiers en Océanie, NPP n'est que de 16 tC ha
-1
 an

-1
, mais plus de 88% de la NPP (14 tC ha

-1
 an

-1
) 

sont alloués à des organes avec des taux de renouvellement élevés (fruits, feuilles, inflorescences, racines fines), 

dont seule une petite fraction (le coprah) est exportée (Navarro et al., 2008). Cette abondante litière entretient 

probablement le fonctionnement biologique des sols et la dynamique de la MOS.  

1.4.2.2 Partition de la NPP et destin®e du C dans lô®cosyst¯me 

Quel est lôeffet de NPP et de sa partition sur les bilans de C des ®cosyst¯mes et des sols ? A lôaide dôune 

gamme de partition de NPP dans des plantations pérennes, peut-on pr®ciser lôeffet de la lôallocation du C et des 

quantités absolues de litières apportées annuellement au sol sur la respiration hétérotrophe, le bilan de C (NEP) ou 

lôincr®ment de C du sol des écosystèmes ? Les plantations qui produisent plus de litière stockent-elles davantage 

dans le compartiment sol que dans le compartiment biomasse ? Les m®thodes IPCC dôestimation de la 

séquestration de C ont été développées essentiellement pour des peuplements forestiers qui stockent dans la 

biomasse, sont-elles bien adaptées à des plantations qui produisent beaucoup de litières ou exportent annuellement 

beaucoup ? 

Sur notre ensemble de plantations pérennes (ex-UPR80, aujourdôhui UMR Eco&Sols) et en incluant les essais 

dôeucalyptus au Br®sil (Stape et al., 2008), nous avons trouvé une relation positive entre la respiration 

hétérotrophe des systèmes (Rh, corrigée pour les exportations, Rhreal) et la fraction de NPP allouée aux litières 

(Lreal/NPP) (Fig. 10), ®galement avec la quantit® de liti¯re totale. Ceci laisserait penser quôune forte part des ces 

litières est re-minéralisée en CO2. Nous nôavons pas obtenu de relation entre la quantit® absolue de liti¯re produite 

et lôincr®ment annuel de C dans le sol, DCsoil.  Ainsi, les litières seraient fortement minéralisées et leur quantité 

absolue aurait peu de rapport avec le stockage dans le sol, sur ces exemples du moins. DCsoil était plutôt lié 

positivement ¨ la NPP totale du syst¯me quô¨ sa partition entre croissance (DDM) et production de litières (Fig. 11).  
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Relation entre la respiration hétérotrophe des systèmes (Rh, corrigée pour les exportations, Rhreal) et la fraction de NPP allouée 

aux litières (Lreal/NPP). Quelques plantations p®rennes de lôUPR80 on ®t® compar®es ainsi que des plantations dôeucalyptus 

au Brésil (Stape et al., 2008). 

 

 

 

 

 

Relation entre lôincr®ment annuel de C dans le sol, DCsoil et NPP. Quelques plantations p®rennes de lôUPR80 on ®t® 

compar®es ainsi que des plantations dôeucalyptus au Br®sil (Stape et al., 2008)  

Source : Roupsard O., Nouvellon Y., Laclau J.-P., Epron D., Harmand J.-M., Vaast P., Hergoualcôh K., Jourdan C., Saint-

André L., Thaler P., Lamade E., Gay F., Chantuma A., le Maire G., Hamel O. and Bouillet J.-P. 2008. Partitioning NPP into 

growth, litter and exports: impacts on ecosystem carbon fluxes. A review for tropical perennial plantations. . IUFRO: 

Productivity of tropical plantations, Porto Seguro, Bahia, Brasil.10-15 of November 2008.Oral presentation. 

Fig.10 

Fig.11 
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Enseignements et perspectives 

V Une comparaison de la NEP de forêts du monde (Luyssaert et al., 2007) indique quôil nôy aurait pas de 

relation claire entre NEP et température moyenne, ni entre NEP et productivité des systèmes (quand 

GPP augmente, Re augmente également, et NEP ne montre pas de tendance). 

V NEP est donc extrêmement difficile à modéliser, ce qui en fait challenge pour la science actuelle. Nous 

avons observé sur nos sites un début de relation entre NEP et le rapport DDM/NPP (Fig. 12) qui 

m®riterait dô°tre test® sur un plus grand nombre dô®cosyst¯mes tout comme lôensemble des r®sultats 

présentés dans ce paragraphe, par exemple sur des plantations pérennes du réseau SOERE, ou sur la 

base de données de FLUXNET. Une demande de financement de post-doc a été soumise en 2010 au 

SOERE sur ce sujet. En outre, les calculs devraient °tre r®alis®s aussi sur lôensemble des rotations 

(incluant la période de récolte), et non pas seulement sur une période de quelques années intra-

rotation. Les données de flux sur rotation compl¯te sont tr¯s rares. Côest envisageable sur eucalyptus 

en raison de rotations courtes (de lôordre de 7 ans), côest en cours de r®alisation dans le projet EucFlux 

au Brésil (Nouvellon, Laclau, Bouillet, comm. pers.). 

 

Relation entre le bilan de C des systèmes (Net Ecosystem Productivity, NEP) et la fraction de NPP allouée à la croissance 

(G/NPP). Quelques plantations p®rennes de lôUPR80 on ®t® compar®es ainsi que des plantations dôeucalyptus au Br®sil 

(Stape et al., 2008). 

 

 

 

1.4.2.3 Allocation vers le compartiment des fruits  

Le compartiment des fruits est le plus souvent n®glig® dans les bilans de C des for°ts, alors quôil rev°t une 

importance capitale pour les vergers ou les systèmes agroforestiers incluant des arbres à fruits. Ainsi, les cocotiers 

Source : Roupsard O., Nouvellon Y., Laclau J.-P., Epron D., Harmand J.-M., Vaast P., Hergoualcôh K., 

Jourdan C., Saint-André L., Thaler P., Lamade E., Gay F., Chantuma A., le Maire G., Hamel O. and Bouillet J.-P. 

2008. Partitioning NPP into growth, litter and exports: impacts on ecosystem carbon fluxes. A review for tropical 

perennial plantations. . IUFRO: Productivity of tropical plantations, Porto Seguro, Bahia, Brasil.10-15 of 

November 2008.Oral presentation. 

Fig.12 

 

 



 
29 

investissent 46% de leur NPP dans le compartitement des noix (Navarro et al., 2008), les palmiers environ 35% 

(Dufrêne, 1989) et les caféiers environ 20%. Les fruits présentent bien entendu un turnover très rapide et, selon 

quôils sont totalement ou partiellement export®s, la quantit® de liti¯re disponible pour le sol peut varier 

considérablement. Ainsi, les noix de coco sont-elles soit décoquées directement dans la parcelle à grand renfort de 

travail manuel, laissant la coque et la bourre sur le sol (dans des andains en g®n®ral) et nôexportant que le coprah 

soit exportées complètement (pour décoquage mécanique), soit dix fois plus (5.5 tC ha
-1
 an

-1
)
 
qui disparaissent de 

la parcelle, aux dépens de la MOS et de lô®quilibre min®ral. La cerise de caf® produit une pulpe tr¯s riche en 

minéraux et MO qui est rarement restituée au champ. 

1.4.2.4 Allocation vers le compartiment racinaire et turnover 

En plantation de cocotiers âgés de 19 ans, la NPP du compartiment racinaire entier et en particulier le turnover 

des racines fines ont été étudiés (Navarro et al., 2008). La NPP des grosses racines (NPPcr) a été calculée par 

l'augmentation de la biomasse entre 11 et 19 YAP, en supposant que la mortalité était de zéro  (Gill et Jackson 

2000), soit NPPcr = ȹDMcr, et nous avons supposé  une durée de vie arbitraire de 19 ans (âge du peuplement). La 

NPP de  racines fines a été calculée sur rhizotrons. Lôappartion, la mort (racines brun foncé), lô®longation et 

l'activité ont été enregistrées. La dur®e de vie (Ű) de racines fines est souvent calcul®e par la médiane (l'intervalle 

de temps au cours duquel 50% des racines meurent), plutôt que par la moyenne (Majdi et al., 2005 .), en 

particulier lorsque de nombreuses racines préexistent ou survivent au cours de la période d'observation. Nous 

avons calculé Ű de toutes les racines fines (N = 193), puis scindé la durée de vie des racines observées en fonction 

dôun algorithme de d®convolution de fr®quence simple, o½ Ű était la durée de vie moyenne pondérée calculée pour 

chaque groupe. Nous avons finalement distingué trois classes de durée de vie de racines fines (35, 84 et 119 

jours), qui pourraient être reliées à des racines fines de diamètre différent (Fig. 13).  
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Distinction de 3 classes de racines fines en fonction de leur durée de vie moyenne, après déconvolution des informations 

obtenues sur rhizotrons. 

 

 

 

 

 

 

V on conoit que le compartiment des racines fines, d®fini g®n®ralement ¨ lôaide dôun seuil arbitraire 

(diamète < 2 mm) puisse en réalité inclure des sous-classes au comportement très varié, avec des 

cons®quences importantes sur les r®sultats de calculs de productivit® de racines fines ¨ lôhectare. 

V en ce qui concerne le compartiment des racinaires, il est souvent nécessaire de croiser plusieurs 

méthodes et de comparer les estimations, car chaque méthode comporte des biais ou des insuffisances 

importants : la méthode des carottes est totalement inadaptée aux systèmes racinaires des arbres qui 

sont distribu®es dans lôespace de mani¯re non-aléatoire ; la méthode par excavations ne donne aucune 

information sur le turnover des racines fines, mais répétée dans le temps dans des tranchées différentes 

donne une bonne estimation de la productivité des grosses racines ; la méthode des rhizotrons permet 

dô®valuer localement la dur®e de vie des racines par classes sur une surface assez grande (1 m
2
) mais 

ne donne aucune id®e de la productivit® ¨ lôhectare ; la m®thode des minirhizotrons permet dôacc®der 

en principe à la fois à la durée de vie des racines fines et à la variabilité spatiale mais ne dit rien sur la 

croissance des grosses racines, pas plus que la méthode des rhizotrons ; la méthode des carottes de 

recolonisation induit un biais li® ¨ la coupe des racines et ¨ la pr®sence dôun milieu d®pourvu de 

racines, mais peut donner des information utiles quant à la saisonnalité de la croissance racinaire. 

1.4.2.5 Dynamique des réserves 

La demande en C r®gule lôactivit® photosynth®tique. Par cons®quent NPP d®pend de lôactivit® des puits, mais 

un d®couplage temporel est possible entre lôassimilation du C et la croissance. Ces concepts de régulation entre 

sources et puits, de décalages temporels et de dynamique du compartiment réserves doivent être pris en compte 

dans les mod¯les de bilan de carbone des plantations p®rennes. Dôune faon plus g®n®rale, les temps de résidence 

Source : Navarro M.N.V., Jourdan C., Sileye T., Braconnier S., Mialet-Serra I., Saint-Andre L., Dauzat J., 

Nouvellon Y., Epron D., Bonnefond J.M., Berbigier P., Rouziere A., Bouillet J.P. and Roupsard O. 2008. Fruit 

development, not GPP, drives seasonal variation in NPP in a tropical palm plantation. Tree Physiology 28: 

1661-1674. 

Fig.13 
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du carbone dans les différents compartiments des ETP restent des questions majeures qui appellent le 

d®veloppement dôapproches isotopiques, par traage notamment. En plantation de cocotier par exemple, le bilan 

de C des plantes (cocotier+herbacées de sous-couvert) ®tait correctement boucl® ¨ lô®chelle annuelle et 

interannuelle, GPP (d®riv® de lôeddy covariance : 39 tC ha
-1

 an
-1

) variant de moins de 5% par rapport à la somme 

de NPP et de Ra (40 tC ha
-1
 an

-1 
; Eq. 2) (Navarro et al., 2008). NPP obtenu par des relations allométriques (noté 

ci-après NPPallo), ne fait pas apparaître la dynamique interne des r®serves, quôil convient donc de mesurer en 

propre.  En observant plus en détails la dynamique mensuelle de GPP et NPPallo +Ra, apparaissait un décalage de 6 

mois entre lôacquisition (offre) du C (saison ¨ fort rayonnement et GPP maximal) et sa demande NPPallo+Ra. En 

outre, NPPallo +Ra connaissait une moindre amplitude de variation saisonni¯re que GPP, indiquant lôexistence dôun 

compartiment tampon (Fig. 14).  

 

Fig.14 

Fig.14 
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Compte-tenu de lôexistence dôun important compartiment de saccharose chez le cocotier, qui peut repr®senter 

environ 5% de la biomasse sur pied (Mialet-Serra et al., 2005; Mialet-Serra et al., 2008), le compartiment de 

réserves pourrait avoir une autonomie de quelques dizaines de jours au moment où NPPallo+Ra devient 

supérieur à GPP. 

En ce qui concerne le café, les connaissances en écophysiologie ont considérablement avancé récemment 

(Vaast et al., 2005; Franck et al., 2006), elles méritent dô°tre compl®t®es par le bilan complet du C de la plante, en 

incluant en particulier les litières, les r®serves et le turnover des racines, puis en int®grant ce bilan ¨ lô®chelle de 

lô®cosyst¯me (thèse de Fabien Charbonnier en préparation ; (Charbonnier, 2013 (In prep.)). 

Enseignements et perspectives 

V La dynamique des réserves peut donc affecter le lien saisonnier entre lôoffre en C (GPP) et la demande 

(NPPallo+Ra). A lô®chelle interannuelle, elle pourrait aider ¨ expliquer une part de la bi-annualité, qui 

est très fréquente chez les pérennes fruitières. 

V lôextraction et lôanalyse des sucres (solubles, amidon) est laborieuse, mais peut sôav®rer tr¯s utile pour 

connaître à la fois la dynamique des réserves et leur composition isotopique en carbone. En effet, la 

composition isotopique du saccharose foliaire est censée intégrer la variation journalière de 

lôefficience intrins¯que dôutilisation de lôeau (A/g) (pond®r® par le flux entrant de C), tandis que la 

composition de lôamidon foliaire peut int®grer les variations sur plusieurs jours ou semaines (cf. Eq. 

4). Cette double analyse sera tentée au cours de la thèse de Fabien Charbonnier. 

1.4.3 Bouclage des bilans 

La vérification du bouclage des bilans C, H2O, minéraux ou énergie est lôune des ®tapes essentielles de 

lôapproche écosystémique par combinaison des méthodes à différentes échelles : un bilan correctement bouclé 

permet de tester des alternatives techniques, comme une modification de gestion sur le système, par exemple. Un 

défaut de bouclage force au contraire à un retour sur la qualité des flux par compartiment, ¨ lôaide de nouvelles 

approches indépendantes (mesures intégratives, modélisation). Enfin, il est recommandable dôobtenir des bilans 

r®alistes et boucl®s avant dôaborder la question de la s®questration de C, m°me si cette ®tape est trop souvent 

ignorée. 

1.4.3.1 Bouclage des bilans de C 

La comparaison des bilans de C de lô®cosyst¯me est en cours de finalisation sur les plantations pérennes 

dôeucalyptus, dôh®v®a et de cocotier ®tudi®s par lôUPR 80. 

V en cumulant les flux nets mesurés par eddy-covariance (NEP = ×NEE), avec NEP=Net Ecosytem 

Productivity et NEE=Net Ecosystem Exchange) ;  

V en mesurant la NPP et la respiration hétérotrophe : NEP=NPP-Rh. La NPP est calculée à partir de 

mesures de croissance aérienne et racinaire, de chutes de litières (Saint-Andre et al., 2005) et 

dôestimation de la production de liti¯res racinaires (Jourdan et al., 2008; Navarro et al., 2008). Il est 

difficile dôestimer la respiration h®t®rotrophe : différentes méthodes ont été comparées : mesures de 
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respiration du sol sur des trenchs plots (Nouvellon et al., 2008) ou estimation de Rh par différence 

entre respiration du sol et respiration des racines, obtenue après intégration échelle parcelle de mesures 

directes de respiration racinaire (Marsden et al., 2008b; Marsden et al., 2008c) 

V en mesurant la somme de NPP+Ra, où Ra est la respiration autotrophe modélisée (Navarro et al., 2008) 

et en la validant par GPP (Gross Primary Productivity) d®riv® de lôeddy correlation.  

1.4.3.2 Bouclage des bilans dôH2O 

Le bouclage du bilan dô®vapo-transpiration a été réalisé sur le sites de Congo, Vanuatu et Brésil. Au Congo 

(Laclau et al., 2005) ont boucl® le bilan dôinterception, dôeau du sol et de drainage notamment ¨ lôaide du modèle 

Hydrus 1D. Au Vanuatu sur cocotier, (Roupsard et al., 2006) ont montré que la technique des flux de sève par 

aiguilles de Granier, après calibration au laboratoire de sondes construites sur place pouvait être validée par une 

mesure de flux de vapeur par eddy correlation à deux étages (au-dessus du couvert principal et sous le couvert 

principal), ce qui permettait de calculer avec confiance lô®vapotranspiration totale, la transpiration des arbres, et la 

contribution du sous étage (herbacées + sol) (Fig. 15).  

Les sondes fabriqu®es sur place nôont pas n®cessairement la m°me courbe de calibration que les sondes 

originales de Granier, probablement en raison dôun diam¯tre l®g¯rement plus ®levé (F. Do, comm. personnelle) et 

il fallait en tenir compte ¨ lôaide de calibration sp®cifique de laboratoire. Le bouclage du bilan dô®nergie ®tait un 

indicateur important de la qualité des données de flux de vapeur (Fig. 16). De même au Brésil sur eucalyptus, les 

flux de s¯ve et lôeddy correlation se corroborent en conditions saisonni¯res o½ le sol nô®vapore pas, pour autant 

que les capteurs de Granier soient dûment calibrés (Rojas et al., 2008). Enfin, la comparaison de lô®vapo-

transpiration estimée par bilan hydrique du sol, et mesurée par eddy-correlation est un succès au Brésil 

(Nouvellon, in prep). Au Costa Rica sur café, la partition des transpirations en systèmes agroforestiers a été 

obtenue grâce aux mesures de flux de sève (van Kanten and Vaast, 2006), de m°me que la calcul de lôinterception 

(Siles et al., 2010) et la modélisation du bilan hydrique sur andosols (Cannavo et al., 2010). Une approche bassin 

versant (venturi) et un modèle écohydrologique inversé ont simulé une evapotranspiration très voisine des 

mesures de la tour-à-flux (Gómez-Delgado et al., 2010) (voir partie plus loin sur les approches bassins versants). 
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Source : Roupsard O., Bonnefond J.M., Irvine M., Berbigier P., Nouvellon Y., Dauzat J., Taga S., Hamel O., Jourdan C., 

Saint-Andre L., Mialet-Serra I., Labouisse J.P., Epron D., Joffre R., Braconnier S., Rouziere A., Navarro M. and Bouillet J.P. 

2006. Partitioning energy and evapo-transpiration above and below a tropical palm canopy. Agricultural and Forest 

Meteorology 139: 252-268. 

 

Bouclage du bilan dô®nergie ¨ lô®chelle journali¯re et durant 3 ans. Plantation de cocotiers au Vanuatu 

Fig.15 

 

 

Fig.16 
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1.5 Productivité à lô®chelle de couverts multistrates  

Les modèles VAT (Vegetation-Atmosphere Transfer) de fonctionnement du couvert (big-leaf, sun-shade, 

multicouche, 3D) ou les modèles SVAT (incluant le sol dans les transferts) sont particulièrement difficiles à 

adapter à des couverts agroforestiers, car les couches sont en interaction, et de plus, ce sont des couches non-

ferm®es le plus souvent. En fonction de lô®chelle souhait®e (une plante, une couche, une parcelle, un ensemble 

multi-parcelles) il faut pouvoir choisir le type de modèle suffisamment précis, mais en même temps suffisamment 

simple pour les les paramètres puissent être effectivement renseignés, en priorité les paramètres pour lesquels le 

modèle choisi est sensible (Roupsard et al., 2009a).  

1.5.1 LAI, interception et absorption de la lumière  

Lôinterception lumineuse dôun couvert de cocotiers a été estim®e ¨ lô®chelle parcelle (Roupsard et al., 2008a) 

au-travers de la mesure de la transmittance par méthode optique indirecte (LAI 2000), calcul du LAI effectif (par 

inversion de la loir de Beer), mesure du LAI vrai au champ, ajustement de la fonction de distribution des angles 

angles foliaires (Goel and Strebel, 1984) et inversion du clumping (modèle de (Nilson, 1971)). Lôabsorption de la 

lumière a été estimée par modélisation, en comparant un modèle Sun-Shade (de Pury and Farquhar, 1997) et un 

modèle architectural 3D (Dauzat et al., 2001) (Fig. 17).  

 

Source : Roupsard O., Dauzat J., Nouvellon Y., Deveau A., Feintrenie L., Saint-Andre L., Mialet-Serra I., Braconnier S., 

Bonnefond J.M., Berbigier P., Epron D., Jourdan C., Navarro M. and Bouillet J.P. 2008. Cross-validating Sun-shade and 3D 

models of light absorption by a tree-crop canopy. Agricultural and Forest Meteorology 148: 549-564 

La quantité de lumière absorbée a pu ainsi °tre calcul®e pour chaque p®riode de lôann®e (Fig. 18).  

Fig. 17 

 

 




















































































































