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1 Bilan : Productivité et services écosystémiques de plantations
pérennes et systemes agroforestiers tropicaux : approche multi-

échelles

1.1 Introduction : la productivité et ses enjeux e€economiques et
écologiques : point focal sur les plantations pérennes et les systemes

agroforestiers tropicaux.

111 Tendance mondial e ° | 6 aug me nptoduits agricoldse | a
et forestiers

La demande en produits agricoles et forestiers est en perpétuelle cmidéaine planete comptait 5.7
milliards d 6 i ndi vi d@ent 44% en InficuSural), 6.8n 2007 (dont 39% de ruradx)et comptera
probabl ement aux al entour s Higtoriggemeni, laldémgragtde hdn@inenad i v i

toujours dépendudirectement de la ressource alimentaire, des révolutions agricoles successives et de

| 6augment at i o (Mazayersandr Reudarte 20@8pIdbaement, si la population augnte de 50%
déici °~ 2050, | a demande alimentaire, elle, pourrai
en 1960), 0.15 Gton dohuile v®g®tal e, 0.175 Gton

augmenté, passant paseenple de 12 & 28 t Hapour la moyenne mondiale des rendements céréaliers, entre 1960
et 1995 grace aux intrants et ala sélection L6 i ndi ce de pr omkeniede R1686rentrp 8980 et a p i
2005 etla ration alimentaire moyenne a eu tendancé @ s r i c hi r , en caloriesn (254
graisses et les protéines.

Il existe une forte demande mondiale en produits ligneux, oléagineux, stimulants et en caoutchouc naturel
provenant des écosystémes tropicaux plantés (EjliPtonstituehsouventune culture de rente exportée vers les
pays richesLes exportations agricoles représentent 604 G$ enles exportations de produits forestiers 179 G$
anExempl e doéi mportance, l e caf®, qui asle monde €17 @ st
en 2007) apres le pétrole, et emploie 125 millions de personnes. Malgré les fluctuations des cours mondiaux, la
production de ces mati res premi res sb6accro’t r ®g
production annelle en fruits est passée de 23,8 a 55,3 Mt pour le cocotier, de 4,5 a 7,8 Mt pour le caféier et de
13,6 & 180,9 Mt pour le palmier & hdiléPendant cette méme période la production de caoutchouc naturel a
guadruplé (2,1 & 10,3 Mt) et celle de pate aqrage plantations forestieres (essentiellement eucalyptus, pins et
acacias) est passée de 5,3 a 32,6 Mt. Parallelement les surfaces concernées ont augmenté de 5,2 a 10,7 Mha pc

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

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



pour les hévéas. Celle des plantations forestiéres tropicalesteogigales est passée de 25 a 75 Mha entre 1980
et 2005 parallelement a la diminution des surfaces des foréts natuteiie440 Mha (10 % de la gace totale)

ont disparu au cours de la derniére décénnie

112 Le plafonnement de | 6offre

Léoffre en produits agricoles et forestiers est r
arabl es (1.4 Gha). Léagri dwelrtrierse edc cruep e p edu®tj " s 8 @tse |
®cosyst mes naturel s. Léagriculture <consomme 70%
domestique et | 6industrie). 20% des terres amasbl es
|l 6i rrigation per capita est en d®clin en raesson
perspectivesdddasgmédmatcesi crul ti v®es ne couvriront [
toujours croissanteet lesintrants peu chers sont en voie de raréfactionx e mpl e pour | 6 ® ®me
rendement des cultures sur plus de 30% des terres arables et dont la remsouwte&redevrait décliner vers
2050,(Vance et al., 2003)L 6 ef f i ci ence doéutilisation de | dart e a
1960 et 1995, en rai son dule gaiadeendanenplafenre Céraines aultures v e a
de céréles sont déja conduites trés prés du plafond de productivité maximale et les rendements se sont stabilisés
depuis 20 ansTenant compte des <changement s climatiques (
croissante des terres arables vers des praxhsation alimentaires (biocarburants), il apparait évidenkeqgéfi a
relever est considérablecommentpour sui vre | daugmentati on demwloitdssa pr
(Tilman et al., 20027.

1.1.3 L @teensification écologique

Laugmentation de | a productivit® sb6est r®alis®e
Beaucoup de ces intrants (engrais, pesticidesbicides ont eu des effets secondai
surlagual it ® des sols, des eaux de sur f adRokin, 2008ePlus ®c o s
dointrants wutilie®sdo®hobéameni co#&hgendder eréssourdesl ®p o |
nonpol | u®e s, c o Aujosrd'hdi,eseulenaent t38& )des engrais azotés appliqués et ~ 4506 d
phosphoresont absorbé par les cultures. Une quantité importante est pedhns les champs agricoles
contamine les eaux de surfacee L s ® ecti on ou |l a transformation des ¢
déefficacit® qubé” tr s court ter me ( quélfaple digersitt nn ®e
génétiqgue des grandes cultures actuelles est un goaiiffifincier en termes de lutte contre les pathogénes.

Lébaugment at i on na peut l[danc sp faved dagan idurable sur un plan environnemental et

économique,q @ préservant legcosystemes | | convient donc, de tonel eve
écologique des agroécosystent€siffon, 2006) | | sbagit esseati eebemoiytende di
nettement | 6efficience doéutilisation des intrants

3 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 organiquefe défi est crucial pour les pays du Sud qui seront confréntfss
besoins alimentaires grandissants, dans un contexte de productivité agricole faible. Le Grenelle de
| 6 Envi r omoermment mis la aecherche agronomique face a un nodédavaugmenter la productivité
tout enl i mi impactEcolbgitjue des pratiques agronomiquess percées scientifigues majeures doivent se
produire en physiologie végde de basegcophysiologe, agroécologie, et science du sol pour atteindre
l'intensification écologique nécessaire pour répondre a l'augmentation attendue de la demande alimentaire
(Cassman, 1999)

La doubl e exigence dOéune production soutenue sans
r®vol uti on doubl e me-agticulture. Elte edipermettre ane bugmedtationldés @roductions
mais sans que cell@ se traduise, comme ce fut souvent le cas avec la révolution verte, par une artificialisation
des écosystemes avec des dégats irréversibles sur le milieu (baisse de fertilité des semitserdtpdes nappes
phr ®atiquesé) dus ~ une wutilisation non ma tr-i s®e
agriculture est gudon peut obtenir une augmentati o
| 6apportviddi horanessi ficationci®cokposeuesudu |l dyusi T n
processus de fonctionnement biophysigue et biog®oct

ressources au bénéfice de la production (grains, frutb i omasse, .. ) et de | a pr ®ser

1.1.4 Lesservicesécosyst ®mi ques au carrefour de | 6®c
Dans les années 90, deuvelles et multiples applications économiques et écologiques ont vu récemment le
jour (biomassénerge, huileénergie, projets du Mécanisme de Développement Propre (MDP) énergétiques ou de
séquestration de C, certifications, etc.). Différentes conférences internationales [Rio de Janeiro (1992), Kyoto
(1996), Johannesbur g ( 2s0d0 @yetoppenem turaple e® en partiuliér,desrdlepdesi n «
plantations forestiéres et des systémes agroforestiers a été reconnu comme particuliérement ispsirtant.
conf ®rence de Rio de Janeiro (1992) a as mlstainaldenanda v a n
environmentally sound sources of renewable energy and industrial raw material should be recognized, enhanced
and pr ombe pluslés pantations forestiéres peuvent jouer un role significatif dans la séquestration du
CO, atmosphéque ai nsi gue dans | 6att ®nuation des chang
considération dans le protocole de Kyoto, les plantations forestieres étant éligibles au Mécanisme de
Développement Propre et sur les marchés voloniaotspour laf our ni t ure doé®ner gi e r el
2002),soit au titre de puits de C. Les systemes agroforestiers sont considérés comme des systémes forestiers pa
le MDP suivant certaines restrictions de hauteur ou de taux de couverture, et ceci depuis éamoeoiier
Marrakech (2001).

Dans les années 2000, est apparu le concepedeses écosystémiques (SE)0 ex-dire les services rendus

par | es ®c osy s(MEAN2085) Les spédidlistes eeconnbis®ent actuellement quatre catégories de

3



services écosystémiques, parmi lesquelles 3 nous concernenedkenient, les services d'approvisionnement
(l'es ali mentes,u,| d deBsewirey dereddatiofal séquestration du carbone et la régulation

du climat, la purification de l'eau et l'air, la lutte agridsive) les ®rvices desupport (le cycle des nutriments, la

production primaire) L e s SE peuvent °tre 1i ®s ° une seul e
| 6®cosyst me en entier. Au niveau mondi al , |l a vale
mondial (Costanza et al.,, 1997) On con-oi t gue | 6®valuation quant.i i

pérennes ou les systéemes agroforestiers, éminemment variable selon les modes de gestion soitlérmoétape c
la négociation de ces services entre les acheteurs de service (municipalités, compagnies hydroélectriques, etc.)
les pourvoyeurs (usagers de la terre).

1.1.5 Services écosystémiques et intensification: | 6 exempl e de | dagr
L'agroforesteriesystemedans lequel les arbres sont inclus dans un systéme de culture, peut améliorer la
disponibilité des nutriments Befficiencede leurutilisation et peut réduire I'érosigmroduire du boigt stocker le
carbone tout comme le #ulti-cropping» (par rotation des cultures quar cultures intercalaires) peut améliorer
le contrdle des ravageuesaugmenter l'efficience d'utilisatimhe | 6 e a u e t. Plusieuss définitions deme n t
| 6agroforesterie peuveitdlquéd sute | pe o pges Aasgapind 00T t ae b |
«| 6 afgresterie est la mise en valeur du sol avec une association (simultanée ou séquentielle) de ligneux et de
cultures ou dobéani maux afin doobt e nx etpedtéte subdivsében 5t s
catégories (cultures sous couvaroré, agroforéts, agroforesterie en disposition linéaire, agroforesterie animale,
agroforesterie séquentielle). Ainsi, les techniques agroforestiéres pellesriétre simultanées ou séquentielles,
ordonnées ou en mélange.
LOhypoth se goofilatesteride ¢$ta que | a productivit®
soit supérieure a la somme des composantes distribuée sur la méme surface agri¢Dlepriteand Liagre,
2008) A défaut, la séparation entre les 3 composantes resterait pertinemte.c o mposant g¢émar br e
agroforestier apporte en principe des avantages détermaratesmes de services écosystémiques, par rapport a
la culture pureParmi les effets bénéfiques attendus, on pourra retenir ici, en cohérence avec les SE de production
du (MEA, 2005):

-exploitation plus compléte des ressources disponibles du nglier mi se par | 6associ af
temporels de | darbre et de | a culture, exploitatic
lumiére)

-effets de facilitation (par ex. les travaux effectués sur la culture permettent indirecétraembindre colt
doéoentretenirtr | es ar br es, la comp®tition racinaire a

-recyclage et meilleure utilisation des nutriments du sol,

-contribution © | a lutte contre | 06®rosi on,

-maintien des propriétggysicachimiques du sol,

-effet améliorateur sur le climat régional,

-maxi mi sation de | 6utilisation doéintrants endog ne
-diversification et répartition des productions dans le temps,

-séquestration de carbone

-augmentation de la biodiversité



Par exemle, dans les systémes agroforestiers se lie café, la composante arbravor i se | 6i nf i
eaux pluvi al e fAtaroffr aRdMonasterib, 9@ Btios pemnat la conservation de la biodiversité
(Perfectoet al, 1996; Beelt al, 2003) Elle peut aussi contribuer a la séquestration du car®egura et al.,

2006)

Les SE dépendent fortement des itinéraires techniques. Dans le but de favoriser des rémunérations pour les Sk
au sein @s exploitatona gr of oresti res ° base caf®, de nombreuse
l es SE ° | 6®chell e |l ocal e, de | es mod @¢é pradection @x de
projet ELCAFNET?". Pour cela il fautrouverdesindicataurs des SE. Suite & la crise de surproduction, & partir
des années 90, la diversification des revenus des producteurs et en particulier le paiement pour services
environnementaux (eau, car bon)estdebenue drie préoccapatio®majedreut t e

Les plantations mixtes (eucalyptusAcacia mangiulm f our ni ssent dbéautres exe
| i nt ensi f i tparteffers de faBilitatidn.o gi q u e

1.1.6 Besoins en connaissances et innovations

Des lors,commentia sociétépourrat-elle réaliser le double objectif d'amélioration des niveaux de rendement
et de sécurisatiordes approvisionnemés alimentaires, tout eoréservat la qualité et la quantité des services
fournis par les écosystéemas n s i guden ent r?&npeemiardigydek iaciatiaon®censnoiquesc e s
appropriées sont nécessaires, mais commentlesorfdgiter des obstacl es i mportants
fr®guemment entre | 6i mgagpardeptianipgr lescpopuldtiomgohniqueenenpralesi g u e
pratiques décritesi-dessus les agriculteurs auront besoin de s'appuyer sur des connaissances biologiques et
agronomiques qusont souvent spécifiquea certains écosystemes agricoles, régitypes de sobu pentes.
Prendre les bonnes décisions au niveau de I'exploitation en termesediefitutilisation dedntrants de santé
humaine etle protection des ressourcestune tachejui requiert de plus en plus dennaissancescientifiques a
diverses ®chelles de temps et dbespace, ai nsi gue
incluant de multiples scénarios possibles

La productivité des plantations pérennes et des systémes agroforestiers est donc un figeécadt@mique
et ®col ogiqgue qui conna’t de profondes mutations d:¢
pures ou en mélange), la diversification des produits pour une meilleure résilience face aux fluctuations des cours,
| 6 i alisagon économique des impacts écologiques, la vente des Services Ecosystémiques, la certification des
pratiques, etc.

Augment er ou diversifier l a producti on, tout en

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

* CAFNET: (EuropAid/121998/C/G: 10/20@69 / 2 0 0 9) fiConnecting, enhancing and
and mar ket values of cof fee agr of or e s Coorginator rPhiligpe Vaast.a | Anr
http://www.worldagroforestry.org/eastafrica/programs/cafnet

® Ex. ProjetANR INTENSIFIX (JP Bouillet)



mi e u X | es ressources et de profiter des effets d
mod®Il i sation et dbéexp®ri ment at fiinermcesn@veaur systamesc e R i ¢

tester aupr s des acteurs agricoles et forestiers,

1.1.7 Objet du présent mémoire

Léobjet du pr®sent m®moire est detinmonnst roenrt ctoemme& td
comprendre les déterminismes de la productivité de systémes pérennes et agroforestiers tropicaux pour différent:
aspects (croissance, cycl es, durabilit®, car Besne, €
dobespace et de temps (de ¢bbmay,gpaunddférénts types de plantes (a&bhresh 6 ® c
boi s, arbres ° fruits, pl antes her bac®es) , dans di
agroforestieres, ptat at i ons monosp®ci fiquesé) et de simuler ce
diverses (descriptive, bil ans, changement doé®chelll ¢
intensification ®col ogiqueé).

Lébenjeu risthuare conndadmparer | 6efficience doéutilisat,]
syst mes alternatifs (par exemple caf® de plein sol
organique) avec | 6oibgieendcd, dda@®ali verrqueantit atfifven
du d®bit des rivi res, ®rosion, s®questration de C)

bilans économiques.



12 Productivit® ° | 6®chell e de | a feuille

La photosyit h s e est | 6®t ape dodéacquisition du carbone
productivit® v®g®tale et il est essentiel dbdéen conn
A=V,-R-R =V,-05/,- R, Eq. 1

avec: A, : photosyntheése netteV. : vitesse de carboxylation par la RUBISCW,: vitesse doox:
par la RUBISCQ R, : respiration a la lumiére = photorespiratid,: r espi ration ~ | 6obscu
Nous nmstvanwvsail |l ® © | 6®chelle du chloroplaste, et

doéi nt ®egnrca qui aomcerne 6 ab s or pt i o nla diffesion des ghat lmidoubleeéchange entre
transpiration et entrée sur carbone. A cétteelle foliaire, beaucoup de facteurs nutritionnels (disponibilité en N,

P, K, en ® ®ments mi n®r aux) , mor phol ogi ques (®pai s ¢
anatomiques (densité et ouverture des stomates, compartimentatioronpuéprisseur du parenchyme
palissadiqueé), bi ochi mi ques, peddinmancesc photosynthaticueses v o nt
performances photosynthétiques des arbres, exprimées par leur assimilation netteled@itions optimales,

sont ordinairerant inférieures a celles de nombreuses plantes herb@@éaemans and Saugier, 1991gs

|l i mitations de | a photosynth se expiliguant de telle
V biochimique, et affecte | 6acti vit® de | a RUBI SCO ou | a col
not amment des ressources en azote), |l a vitesse
(l'a photorespiration), l a Vvitesse (ditéoureficgr®n ®r a
| GutilisaPéon de trioses
V photochi mi que, l i ®es ~ |l a chaine de transport
vitesse de transfert |l i n®aire do®l ectrons, ) [

V diffusionel,dans ce cas elles impliqueraient des conductances foliaires faibles, limitant la diffusion du
COvers | a RUBI SCO¢
On sait que | a conductance stomatique nbdbest pas |
diffusiondu CQe nt r e Heéem ettlemsitespmle carboxylation chloroplastiques. Le modé€@adestra, 1959)
inspiré de la loi de Ficketative aux échanges diffusionnels permet de relier assimilation ngjtet(f&actions

molaires de C@dans les divers compartiments, au moyen de conductances



A =g dc,-c)=g.dc,- C)=g,4C - C) Eq. 2

avec: A,: photosynthése netteg s m = conductance foliaire totale, stomatique (incluant couche limite) et
mésophyllienne, respectivement,;.: fractions molairesde GQlans | dai r , | 6espace m®:
chloroplastique, respectivement.

Dans la plupart des études s é&£hanges gazeux, on considére que la concentration mésophyllienng en CO
(C) est tres voisine deCet on se contente de construire des relations. &€te hypothése simplificatrice est
sujette a caution, en particulier pour les feuilles coriacesyme celles de nombreux arbres. Chez les chénes
notamment, on constate fréquemment que la pente de la relatigrg@i/€st typiquement positive en conditions
normales, devient nulle, voire négative en conditions de sécheresgep€&lit donc plus expliier la chute de la
photosynthésen conditions de sécheresse. De nombreux auteurs considérent que dans ces conditions, la valeur de
Ci calculée est artéfactuelle. C'est en réaligé@il faudraitconsidérer pour expliquer correctement la limitation
de la photosynthese. La diffusion du €@er s | & echlpreplasgtique ai sarcencentration dans le stroma

(Cy) limite donc directement la photosynthése. Au cours de I'année du DEA (stage aMNBNRA encadré par

Erwin Dreyer, Daniel Epron, Patrick Gg9g , nous avons tr aVvQ@i, GdnCR, B We | a

guel ques esp ces dobéarbres soumis ° une s®cheresse @
en chambre climatisée (conditions sarontroléesYRoupsard 1993Nous avons approchéfe gsm R™ | 6 ai de
doexp®riences dé®changes gazeux combin®es ~ la flu

empéchant la photorespiratigRidolfi et al., 1996; Roupsard et al., 1996apur obtenir G il est nécessaire de

connaitre la vitesse d'oxygénation de IaBRSCO (photorespiration). Une feuille vivante et toujours attachée au
plant était introduite dans une cuvette entierement régulée pour la mesure des échanges gazeux foliaires e
soumi se simultan®ment " | a me s ur e oplyke. Nous @vonssnesu@n  d
l'efficience quantique des photosystéemesHj ( r endement guantigue du transf
P680 sous forme doéun ®I eR,esblaprodetdesla propoaicnades genties ouyentsi ma
(gp) par | 6ef fi ciFg)nesdewdemnses dinginuantqaand leofeulecest sosimide a la lumiére)

par fluorescence

A I dobcurit®

F.- F,
FHZFpZ—( = ) Eq. 3
A la lumiére
. le_ Fl
F ] = qp G p = qp )

avec: F : efficience quantique des photosystemesHl, : efficience quantique des centres ouvers:
proportion de centres ouverts = quenching photochimidtie fluorescence maximale obtenue par application
déoune lumi re satodentdéRhptiuBomu®@eCce®ce de base obt.
l umi " r e modul ®e de f aiFbl ef liumtressiem®e ™ obbHbebseurmpiatr®
actinique continue F,,’: fluorescence o0bt e miee sapuamte sapprpokée a mtlumiéra d
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actinique continue
En conditions nofphotorespiratoires (1% ADnous avons corrélg; a I'efficience du transport des électrons

(calculed apr s | es ®changes gazeux, €ltsur®gagdnnemant incidept)p o r t
(Genty et al., 1989Fig. 1).

rig 1. Relationship

(DII between the photochemi-
1% 0, 750 pmol mol! CO, cal efficiency of PS Il (@),
0.8 . and the apparent quantum

yield of light driven elec-
tron transport (d,_), as
measured on leaves from
different species at 1% O,

®pp=0.0515 + 2.31 de- 12 =0.968

061 e and 700 uymol mol-! CO..

o, = 0.87 Each symbol represents a

single  measurement.

F|g 1 Changes ware cbtained
0.4 during the measurement

of light response curves
for all species, and addi-

e Q. petraea a=0().89 | tionnally during a drought

o Q. robur a=0.89 cycle on Q ifex. The theo-

0.2 - - retical leaf absorptance
. A Q. ilex o=0.87 | calculated from the rela-
o P. euramericana 0=0.85| tionship (see eq[4]in the

text) (o) is reported, as

well as the values mea-

. L i . sured on the adaxial sur-
0.0
: 0 0.1 0.2 0.3 face of leaves of each
0. . s ] species with a spectrora-
q)e- diometer (o).

Source: Roupsard O., Gross P. and Dreyer E. 199@nitation of photosynthetic activity by CO2 availability in th
chloroplasts of oak leaves from different species and during drofughdls of Forestry Sciences 53: 2434.

En conditions normale@1% Q), nous avons également meskrg et calculé la part de JT utilisée pour la
carboxylation (9 et pour I'oxygénation gJ(Peterson, 1989) e rapport JJ, permet de calculer GFarquhar et
al., 1980) Nous établi les relations AJCA/C. pour plusieurs chénes. Nous avons également suivi I'évolution de
Ci et G au cours d'ua sécheresse édaphique contrblée sur deux chénes. La valeuesdeafparue nettement
inférieure a celle deiChez les chénes, ce qui pourrait s'expliquer par une résistance mésophyllienne substantielle
a la diffusion du C@en phase liquide. Sans sse§; est de l'ordre de 40 % de la concentration dans l'air, alors
gue Gest de l'ordre de 65 %. Ce résultat confirme I'importance de prendre en cQrept® Gdans I'étude des

limitations de la photosynthése pour ce type de feuilles.



En cours deécheresse, @Qugmente et (diminue Fig. 2) : cette chute de {bermet de retrouver le modéle
classique d'une limitation diffusionnelle de la photosynthése au cours de la sécheresse. Bien entendu, cela rest
compatible avec I'hyghese d'un ralentissement des autres processus, biochimiques notamment. La conductance
m®sophyllienne apparaissait sensi bl e ° |l a s®Pkaheres

photorespiration de ces odls° feod s®tpd iuts d®d elviPer diruee d e

9 - T T T T
(). petraca
4 ; i1
7t | 1
% o ".
. ] i 4
Fig. 2 = 5 ]
= i 4
g 4
= 3r -
{ -
2[ '.
tf i
or
R i . 1 ] ] .
0 100 20} 1L 400

¢, €, (umol mole -1

Fig 4. Relationship between intercellular {c,) or
chloroplastic (¢.) CO, mole fractions, and net
assimilation rates (4) measured on leaves of
polted seedlings of Q pelraea and Q ilex during a
drought-induced decline of A. Each value is the
mean + SE of three to 14 individual measure-
ments. Temperature: 22 °C; ¢,: 350 ymol moi-1;
PFD: 500 ymol m—2 5-1,

Source: Roupsard O., Gross P. and Dreyer E. 199@itation of photosynthetic activity by CO2 availability in th
chloroplasts of oak leaves from different species and during drofughéls ofForestry Sciences 53: 24%4.

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

Quercus robuwia une carence calcigRidolfi etal., 1996) Consécutivement, A a diminué, mais le rapport A/g,

ou encore {n'ont pas été touchés. En revanche, une chutg deompagné celle de g. Cette expérience a mis

en évidence une dépendance directe de A a I'égarg deron de C
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Enseignements et perspectives

\Y,

| a photosynth se foliaire, donc | 6acqui sji
photorespiration et |l a respiration des fe
(RUBISCO, donc en particulierppré6 azot e f ol i aire), par | a |
aussi son interception et son absorption)

de transporteurs, efficience des centres photochimiques, teneurs en lofllespp mais enfin e
surtout la la disponibilité du GQau niveau des sites de carboxylation de la RUBISCO;netime
dépendante des conditions de diffusion dans la feuille.

n i wnedastherbacke

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

beaucoup dbéarbres expriment des
plus faibles, générant une perte de concentration importante entre les espaces mésophyllien
chloroplastiques. A ma connaissante, a euassez encorpeu de prise en compte de ce facteu
limitation dans les modeéles de photosynthése de femiBene si les études se sont développées d
les années 200@t encoire moingn ce qui concernee$ modeles de couvert. Or, les SVAdnt
censés étre mécanistes, en particulier ceux qui sont voués a simuler les effets des cha
climatiques (sécheresse, augmentation dy, @@ymentation de la température) sur le bilan de C

productivité des couverts. Quelle est la sensibdiéég, a ces facteurs climatiqués Quelle est I3

sensibilité des SVAT alangmr i se en copgpte de | deffet g

A | 6®chell e du couvert, |l a photorespir atili
envi sageabl e de | 06 ®trox¢g oehien gnaélédétedtian @uelle £t sanpa
relative dans | a r2Quelée essa sensibilitéadechangem®ents clipaiqu

SVAT

changments climatiques soiis capables de prendre en compte ces effets évefituels

(sécheresse, augmentation du,C&ligmentation de la températupe) L e s d®d

umi ~r

t

s pho
hylliennes

S et intra
de

EpUis

ngements
DU la

A

pSm e
®s
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13 Productivit® -~ | 6 ®c h e lpding foahlessir Faidhbrbia s e |
(Acacia) albida

A | 6®chel |l e pl arclespoureaxdliuer lagrodudtivetés o rptdiuemcd des déterminants
biotiques(architecture aérienne et souterraine, LAI, interception de la lumiére, nutrition carbonée et minérale,
symbi oses, het abibtiquesf rcil @ .ma &) sol , f ertisluirt ®&, 6 arceqsud s rtc
(photosythése de couvert ou Gross Primary Productivity, GRPpaltition entre productivité primaimette
(NPP)et respiration autotroph&)la | | ocati on du C entre cbmpmrtinght®emesaance etmi n ®
mortalité (litieres)L 6 a | | o c aes$t pao ailleuds unflu€ncée par les modes de gestestilisation, irrigation,

t ai | .ILesgéderves carbonéet minéralegnature, stocks et dynamiques) jouent un réle singulier dans le
cycle du C dearbreset des plantes pérennes

Faidherbia albida(syn. Acacia albida,Mimosoideae) est un arbre Africain des zones séches, typique des
parcs agroforestiers de zone soudaabélienne. Son aire de distribution est trés vaste, condition favorable a une
importante diversité génétigue. Compdau de son INn®r ° t agroforestier-adroh®no
croissance et production en saison séche, faible compétition avec les cultures, fixation d'azote, production de
fourrage en saison séche,...), il a fait lI'objet de trés nombreuses études et enepattioybrtants essais
d'amélioration génétique, notamment par-{EXM-T. La tolérance a la sécheresseFdédherbia apparaissait
déterminante pour expliquer les performances relatives des diverses provenances, mais elle était trés mal
comprise. Le CIRABForét a financé ma thése sur ce sujet, dans le cadre d'une étroite collaboration scientifique
entre I'ex UR Diversité et Amélioration Génétique du CIRR@ét (H. I. Joly) et I'ex. Unité Bioclimatologie et

Ecophysiologie Forestieres de INRMancy (E. Dreyex

1.3 Producti vit®, efficience doébutilisation d
adultes

Faidherbiapr ®s ent e une ph®nol ogi e invers®e ~ | 0®tat adu

saison s che). Cet tee aspipmrgB®ihleanrdi®e® sno®rsi tlaGangdée® tde |

|l 6utilisation des ressources en eau et azot e. Cec

spécimens adultefaidherbiaposséde un enracinement profond, c'est pourqudagrarfois considéré comme
une espéce phréatophyte (exploitant la nappe phréatique). Nous avons essayé de vérifier son état de dépendance
| 6®gard des pluies ou de |l a nappe ~ | " aide dedel a pl

la disponibilité en eau (potentiels hydriquéRpupsard et al., 1996h)de flux de seve et d'une technique de

tracage isotopique dans la séve brute des profondeurs de prélevement GESQ)B(IR()upsard et al., 1999)a

ressource minérale, souvent répartie superficiellement dans les sols, est rendue indisponible pour les plantes lor:
du desséchement de cesihons. Nous avons donc supposé que la nutrition minéralEadherbia serait

affectée durant les périodes seches. Le cycle des teneurs en azote foliaire, la saisonnalité de la nodulation et de |
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fixation de l'azote (abondance naturelle™d, dlSN) ontégalement été mesurés. Une compréhension intégrée du
fonctionnement hydrique et de la nutrition azotée a été recherchée, notamment par l'intermédiaire de I'efficience
d'utilisation de l'eau, estimée par la composition isotopique en cadidae,

Le parcagroforestier &. 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 mesure
écophysiologiques. La phénologie était typiquemenerisge par rapport aux saisons pluvieusdg. (3). Le
potenti el hydriqgue de base est rest® ® ev® (proche
arbres accédaient en permanence a des horizons de solrrpsunieus en eau. Les racines descendaient jusqu'au
voisinage de la nappe7( a -15m selon les sites), et traversaient des horizons effectivement humides en
permanence. La teneur isotopique en oxygélﬁ%o de I'eau des pluies, de la nappe et de lals@ite indiquait
que les arbres absorbaient essentiellement au voisinage de la Rapph, (sauf au moment des pluies, ou ils
pouvaient opérer un basculement vers la surface. Les arbres transpiraient intensément, notamment au début de |
saison séche. Mais la densité des arbres était faible, et la transpiration annuelle de la composalge arbre
parcelles est restée inférieure &5des pluies. En cours de saison séche, la contrainte hydrique édaphique a
augmenté modérément (Iégére diminution des potentiels hydriques de base, réducti®t dke 18Conductance
hydraulique totale spécifiquelsteuilles). Les composantes édaphique et atmosphérique (augmention du VPD) de
la contrainte hydrique ont probablement contribué & la fermeture des stomates en cours de saison séche. Nou
avons peu rencontré de variabilité du fonctionnement hydrique loiess &r I'intérieur du parc entre le ffasd et
les plateaux, bien que la profondeur des nappes ait été trés différente.

Une fermeture des stomates augmente |l e plus souvel

Alg, et corrélativementia composition isotopique en carboreB3C (ou diminue la discrimination isotopique,

D13C). Algestl 6 ®q u i WC&Cl, quninfluedceD. D intégre les variations de/C, dans la biomassgarquhar
et al., 1989)

e .C @
D=a+db- a)OC—'u+d Eq. 4
é Cal

Avec a, b : coefficients de discrimination €0, lors de la diffusion stomatique du¢Qa = 4, 4 &) ,
de |l a fixation (b ;@arquidaredgl, 1982)de autrds discrimmatiana dueabor@, souvent
négligeables.

Nous avons suivi les variations saisonniéresitf€ dans les feuilesd™®™c a en r®al it ® di mi
cours de saison seche, contrairement & ce que nous attendions. Comment expliquer une diminution de A/g er
cours de saison séche alors que les potentiels de base et les flux de seve indiquaient que la conductanc
stomatique oinuait ? Une possibilité serait que la photosynthése, A, ait pu étre affectée encore plus rapidement

que g.
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Fig. 3. Rain water potential phenology and radial growth of F albida during the course of two snccessive vears. (a) Rainfall
(cvmulated over 10 day periods), predawn (') and midday ('#,) leaf water potential (mean = SD). (b) Fraction of branches

bearing newly formed 7 area). or mature leaves (hatched area) and relative radial growth index (mean = SE). n= 11 trees.

Source: Roupsard O., Ferhi A., Granier A., Pallo F., Depommier D., Mallet B., Joly H.l. and Dreyer E.
Reverse phenology and dsgason water uptake Raidherbia albida(Del.) A. Chev. in an agroforestry parkland
Sudanese west Africkunctional Ecologyl3: 460472.

6/95  10/95 2/96 6/96 10/96 2/97 6/97 10/97 298
400 7 T T T T 3 LR ™

200

100

Monthly rainfall (mmy}

Fig. 4

Delta %0 (%)
A
2
3

-5 1 1 1 L bt A
6/95 10/95  2/96 6/96 10/96 2/97  6/97 10/97 2/98

Fig. 7. Seasonal variability of the isotopic composition (5130) of water oxygen. (a)
ramfall (cumulated monthly); (b) 8'%0 of rain water (symbols, monthly mean of indi-
vidual rain compositions weighted by corresponding rain amount; text, annually
weighted mean), of the deep water-table (white) and of xylem sap (tniangles, mean
+ SD; N=2-8 trees).
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Nous avons envisag® un d®terminisme azot® de | 6au
de saison seche car la teneur foliaire en azote a chuté de 50 % en saisdn. sglua n'absorbait et ne fixait
probablenent l'azote que dans une étroite "fenétre" correspondant a linitiation foliaire, lorsque les horizons de
surface sont encore humectés, que l'azote de surface reste mobilisable, et que les nodules sont abondants et ros
d™N des feuilles était effectivee n t plus faible au moment du pic de n
fin de saison séche, indiquant que faidherbia fixait mais probablement de facon temporaire. La croissance radiale
sbest arr°t ®e pr ®c oce me n tchuedes tealles: lsa chdite des fauilless @ ntomsenagh e |,
aprés les nouvelles pluies, elle serait donc indépendante de la sécheresse édaphique : en revanche, I'étroif
"fen°tre" annuelle d'assimilation et pténologieinvarséeden de
Faidherbia albida et pourrait limiter la croissance par défaut nutritionnel.

Enseignements et perspectives
V une approche intégrée, hydrique+croissance+nutrition est recommandable pour interprgter des

résultats inattendus d#°C. En outre, il faudrait confirmer gue A/g baisse effectivement en saison

séche, ceci directement par échanges gazeux. Une question est de sHvGidsi la matiére séche
des feuilles est un indicateur suffisamment précis pour suivre la saisonn#it§ demptetenu de Ig
durée de vie des feuilles (qui franchissent probablement toute la saison séche). Eventuellement, il
faudrait envisager de suivred&®C de produits de la photosynthése.
V la technique du tracage isotopique dans la nappe, le sot@tdaesintéressante mais limitée [si
lodn nodoutilise qudon seul i sotope (ici |l 6oXyg n
compositions isotopiques Vvoisines, en particul
le profils isotopiques sur tout le profil racinaire ¢dala du classique gradient de surface induit|par

| 6®vaporation du sol ). 1 faudrait donc ay min

gue les profils des deux outils isotopiques ne soient padérré

Vv IatechniquedlSO est assez | ourde ° mettre en Tulvr e,
ligne sous vide et de neige carbonique4(3 h par ®chantillon). Loautr
mesure de la composition isotopique, gagneraitearéalisée par die laser
V Une des pistes nemx pl or ®e s dur ant ce travail ®t|lai t

hydrauliques entre les horizons humides et secs d(Dswéson, 1993) Cdest t ypi |gue me
déapproche qui serait ai pto®rsedhsdntte® powr ®@tau dihe

surface en saison s che ou dbéapporter de Il|deau
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132 Productivit®, efficience doutilisation
juvéniles en pot

La seconde partie de la geefut fondée sur des essais pratiqués en conditionsceaimdlées, afin de décrire
la variabilité génétique des caractéres écophysiologiques au stade jeune plant (transpiration, photosynthése
allocation de carbone, efficience d'utilisation de l'eaxatidbn d'azote), caracteres potentiellement liés a la
tolérance a la sécheresse. Si les faidherbias adultes ont acces a des ressources en eau profondes qui leur permett
de fonctionner en saison séche, la phase d'installation des juvéniles apparaitb@dug critique, tant que le
pivot n'a pas atteint la nappe. Des essais multilocaux d'amélioration génétigighdebiatendaient & montrer
gue les provenances a croissance potentiellement rapide avaient de médiocres performances dans les zones |
plus séches, en particulier pour le taux de survie. Nous sommes partis de I'nypothése que les juvéniles subissaier
plusieurs périodes de sécheresse intense avant d'acquérir leur autonomie pour I'eau, et que certaines provenanc
présentaient des stratégigs croissance et d'acquisition des ressources plus viables en situation de contrainte
hydrique. Nous avons recherché plus particulierement les interagéangype x environnemeiaffin de proposer
des interprétations écophysiologiques aux résultatsssessemultilocaux d'amélioration génétique au champ.

Nous choisi sept provenances a croissance initiale et survie contrastées au champ, et croisé les effets
ProvenanceDisponibilité en eau du sadt Fertilisation. Des essais en pot ont été menés dancaleditions
climatiques trés contrastées : (i) en milieu trés favorable a la croissance, mais sans nodulation (serre régulée
fertilisation optimale, INRANancy, France) ; (ii) en conditions proches des conditions naturelles, caractérisées
par une sécheresgle l'air intense, des conditions édaphiques pauvres mais favorables a la nodulation (pépiniére,
sol sableux, IRBE¥Ouagadougou, Burkina Faso). Nous avons enregistré la croissance, la transpiration (par la
méthode peséestitution d'eau), et calculé Ffefence intégrée d'utilisation de l'eau, W (rapport de la masse séche
a la transpiration finale). Nous avons mesuré également les échanges gazeux a I'échelle foliaire (LiCor 6200). Sur
la matiére séche des plants entiers, nous avons matize A Ouagadogou, des eucalyptus témoins (non

fixateurs) ont été élevés dans les mémes conditions. La comparaidbl‘?mdiﬁs faidherbias et des eucalyptus a

permis d'estimer les pourcentages d'azote fixé.

17



Les provenances vigoureuses présentaient une surface fetiaine transpiration plus important&sg 5) et

investissaient moins dans la croissance racirfRioeipsard et al., 1998)es écartsle vigueur entre provenances

étaient importants dans le site favorable (Nancy), mais trés réduits pour les mémes provenances sur le site plus
contraignant de Ouagadougou : les provenances vigoureuses perdaient une grande lparieadantagede
croissance en conditions contraignantes, trahissant leur faible rusticité. Ces éléments semblent essentiels poul
interpréter leur médiocre survionstatéeen zone sechdNous nodéavons pas trouv® de
| 6ef fici ence doblastaractéres s & la croissance but dadoléraree a la sécheiesgeart

la proportion de feuilles, ou leaf mass ratio, LNIRg. 6a). W ne ser ait donc pas dobun
sélection précoce de génotyp&s revache, intérét plus fondamentah os travaux ont pern
d'interpr®ter la variabilit® des relations |iant I
carboneD.Dpeut °tre corr ® ® n®g adgénérale déEanquharand\Wicteared, 1984} | 6 e X
(Farquhar et al., 1989)

Wt:Cad)-DC.gl-Fc)Ga £q.5
167 b-a (1+F,) 3k

Avec : W, . efficience de transpiration intégrée, exprimée en rapport de matiére séche produite sur eau
consommeée (g kguob) ; C. : fraction molaire de COatmosphériquenimol mol*) ; n différence de fraction
molaire de vapeur d'eau entre les sites stomatiques (a saturation) et I'atmosphémngl mol'); F. :
proportion de carbone assimilé perdu par respiration, allocation aux symbiontes, exsudation, turnover des racines,
etc.; F,: proportion de vapeur d'eqerdue indépendamment de la photosynthdse,teneur en carbone de la
biomasse (ggus’), ; 2/3 : rapport des masses moléculaires & £gr HO (Gi20)-

Dans la partie droite de I'équatiBnon voit apparaitre clairement un premier terme environnete trois
termes physiologiques, dont le premier est lié aux échanges gazeux.

La relation entre W et sa composante photosynthétique, A/g, intégréb dsinhéoriquement bonne si :

-n, F, F, et k ne perturbent pas la relation,
- la respiration neliscrimine pas, ce qui est généralement supposé.
Dans le cas des jeunes faidherbias, differences intepr ovenances doéefficience ¢

d A/g et deD étaient significatives mais modérées. A/g était meilleur pour les provenancesslesgplureuses,

un fait confirmé parD. Mais la relation entre W D différait entretraitements sec et humid&ig. 6b),
probablement en raison de différences dans les processyshokmsynthétiques. Les provenances vigoureuses,

qui fixaient davantagetda z o t e, pr ®sentai ent des v B Despertss dalcarbowe, p | u
liées peutttre aux exigences de la symbiose pourraient expliquer ceci. La relation entizt#gtée sur les deux

sites, différait principalement a cause des diifieées de déficit de saturation de I'éia relation entre A/g eD

semblait conservée au contraire. Nous en concluons qu'il existait un lien étroitentr®pNagies t 1 f i ant | 6

ded"™C sur le terrain pour estimer A/g, mais pas pour estimer W

18



Fig.5

Total dry mass (TDM), total water-
use (TWU), and water-use efficiency (W) ot
potted seedlings from seven provenances ot
Faidherbia albida after 6 months of growth in
a greenhouse. Seedlings were either well-
watered (open bars) or droughted (dark bars).
Statistics correspond to the well-watered treat-
ment: means with the same letter were not sig-
nificantly different (o = 0.05), and no prove-
nance X watering regime interactions were
recorded. Error bars indicate SD. For the list of
provenances, see fable 1. N = 7-10 replicates
per treatment,
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Source: Roupsard O., Joly H.l. and Dreyer E. 1998. Variability of initial growth, waserefficiency and carbon isotope
discrimination in seedlings dfaidherbia albida(Del.) A. Chev., a multipurpose tree of seanid Africa. Provenance an

drought effects. Annals of Forestry Sciences 55:-323.
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Figure 5. Correlations between mean water-use efficiency (W) and a) leaf-to-total dry mass
ratio LMR, b) plant carbon isotope discrimination {A), as recorded on the seedlings from seven
provenances of Faidherbia albida, that were either well-watered (open symbols) or droughted (dark
symbols), after 6 months of growth in a greernthouse. Error bars indicate a mean value of SD.
For the list of provenances, see table [ N = 7-10 replicates per treatment.
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Enseignements et perspectives

Vv

la relation entre A/g dDfoliaire semble présenter un caractére assez stable, conformément a la
générale, ce quifatdonc®u n auxi |l i aire utile pour docu
ou dans le temps, et détecter des problémes hydriques ou de nutrition.

Le compartiment ou est mesubée s t i mportant et refl te de

compartimets de la plante et dansletemps on sb6éattend par exemp

théorie

me nt ¢

entre A/g etD des sucres nésynthétisés, moindre dans les réserves (amidon), dans la feuille entiére,

ou dans | a plante ent i Ddeduscestompadimenats (pangxemple apres

extraction des sucres), etmémeladie | 6air (mesure en | igne).

~

en revanche, le lien entre W et A/g, ou entre VD semble beaucoup plus sensible aux conditjons

ambiantes. W est un caractére trés intégré, sengibles e ul e ment " | 6

(photosynthése) mais aussi a son allocation dans la plante, aux perpd®tamynthétiques de C, aux

symbioses, aux conditions de VPD, etc.

W variait relativement peu chez faidherbia, alors que les caractéres mésessélectionner (vigueyr

initial e, t ol ®r ance ° |l a s®cheresse, fixat|i

acaq

lien entre W et ces caracteres parait instable. Cetaptedu fait que W est trés difficile a mesurer jsur

arbres adul , nous concluons que ce noeslasélpdo deun

Faidherbia
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14 Productivit® ° | 6®chelle de | 6®cosyst

1.4.1 Comment mesurer la productivité del 6 ®c osyst me ?

La productivit® primaire net iy, odNP®)nest @aonatierg srganique ( n
produite annuellement : NPP comprend la croissance sur pied (aérienne et souterraine) mais aussi les perte:
mesurables (litieres, exportations), ou difficlement mesurables (herbivorie, exsudats, composés organiques

volatiles, etc.)
NPP=D,, +L+Ex+P Eq. 6

Ou NPP est la productivité primaire netbgy est la croissance, L est la production de litieres (ou mortalité),

Ex sont les exportations, P les pertes non mesurées.

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

V  Pour les écologues, NPP é&sb dems moteurs essentiels du bilanQldes écosystemes (NEP) et donc
de la «séquestration du carbende suivi de NPP permet de comprendre comment le carbone qui
entre par photosynth se est all ou® entred | es
aérienne et souterraine, litieréserves

V Pourlesécgphysi ol ogi stes, | a demandg R, étant |&€ respimtion 6 ®c ¢
autotrophe) doit en principe ,®gdad emoil o ff rled @l

annuelleou plurirannuelle:
NPP=GPP- R, Eq.7

Les réserves et leur dynamique sont incluses dans NPP théoriquement. En pratique, NPP est souvent mesuré
par allométrie (NPR,.) et la dynamiqgue des r ®s e iler sasonnigre,sla e s
dynamigue du compartiment des réserves peut expliquer un décalage temporel esrerRP&R GPP.

Le ratio entre NPP et GPP, @arbon Use Efficiency (CUE=NPP/GPRRA/GPP) s'étend souvent entre 0.40 et
0.50 pour des plantations éés écosystemes forestiers natuf@isithor and Baldocchi, 2001Néanmoinsla
partition de la NPP entre la croissan(l'incrément de biomasség, mortalité (la production de litieres) ou les
exportations peut étre extrémement variable selon l'espéice | e t y p e, afteéadtdeadsstinsdti campane
fixé, asavoir biomasse, respiration hétérotrophe, C du sol ou C exporté
V Enfin, pour les pédologues, la production de litieres aériennes et souterraines, conséquence du

turnover des organes, est |l a voie doentr ®e pri
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LaFig.7, tir®e doéun rapport di da dSaintdndee etplo2007)eprend Igsr o] e |
flux principaux inpliqués dans les cycles de carbone des écosystémassapportsde litiere au sol sont
décomposépar lkesorganismes et lesicroorganismes. La partie qui n'est pas oxydée est transférée a la matiére
organique de soMOS). L'émission de Copar la décompsition delitieres et I'oxydationde MOSultérieure par
des microorganismes de sol contribuaria respiration hététrophe R.. En négligeant les lessivages de C

organique dissous, le bilan de C du sol et de la lipete étre évalupar:

DC,+DC, =L- R, Eq. 8

Une partiedes litieresest ainsi perdue par respiration hétérotrophe. La différence entre NRP et R
contrdlel a Net Ecosystem Productivity (NEP), ou bil
exportations sont négkeables)

NEP= NPP- R, =DC, +DC, +DC, Eq.9

La respirationtotalede I'écosystéme, Rrésulte de la respiraticautotropheet hétérotrophdR;). Le
bilannetde CQe nt r e | 0 kamesphere (NEE est la différence entre I'assimilationppa0O

photosynthése et I'émissiondeDa r | a r e écpsystemd. Cedlux nat est fortément variable
| 6®chel | e | ouymaislilipeut &renestiréers @mtisugrace ala méhoe des

corrélations turbulentes (eddapvariance)et intégré dans le tempgour évaluer laNet Ecosystem

Productivity (NEP)mensuelle ou annuelle :

NEP=GPP- R =GPP- R, - R, =& NEE Eqg. 10

Cette descriptiomapide du cycle de carbone daas Ecosystemes forestienontreque la séquestratiqreut
étre évaluésuivantdeux approches principales : (i) en mesurant des changedaesitscks de (hiomasse, sol,
littcregavec | 6©ge de plantation, p et (i) eemesuram leefldPair cétte n g  d
secondeapproche, deux méthodes peuvétre distinguées seldas flux qui sont mesurésa méthodeeddy
covariancequi mesurde flux net NEE) ente la plantation et I'atmosphére et te§thodes qumesurentNPP et
Rn. Chacune de ces méthodes a ses propres avantages et inconvénpemtedetie vérifier les autres par
approche croisé@Malhi et al, 1999; Graceet al, 2001; Luyssaerét al., 2009) Les méthodes basées sur des
mesures de stoslexigentun lourd échantillonnagafin de tenir compte de variabilité spatiale dans le sol et la
biomasseElles peuvent étre appliquéesf f i cacement pour tester | 0,@iléet d
long de chronoséquences. Elles sont en principe des méthodes de référence, mais elle ne pasettenttrer

dans les processus, ni de vérifier le bouclage des bilans et négligent parfois des compartiments importants.
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Le cycle de carbone des écosystemes forestiers. Les fleches brunes représentent les flux de CO2 sortants (respiratior
autotrophe, R venant des compartiments aériep, Bt souterrain R, la respiration hétérotrophe,, Rt la respiration
d'écosysteme, RR.+R;). Les fleches vertes représentent les flux de &@rants (la production primaire brute, GPP). La
Net Ecosystem mductivity, NEP, peut étre un flux entrant dans les foréts en croissance (la séquestration), sauf pour
certaines situations (aprées la coupe claire par exemple) quareliRexcéder GPP. Les fleches bleues représentent les flux
internes de carbone liésla mortalité et a la production de litieres aérienng fu a la production de litiéres souterraines
(L)). Les pertes de carbone par des composés organiques volatils (VOC), ou par le carbone organique dissous (DOC) ont ét¢
négligées et ne sontpasreprdéesDd apr s une f i(jJauvelloneoa,20P8)nal e de

Sources:

1/ Nouvellon, Y., SainAndré, L., Bouillet, J.P., Hamel, O., 2006arbon sequestration in fa
growing tree plantations. Final Report for the-BUCOS (Ultra Low CO2 Steelmakingdroject. Cirad,
p. 45.

2/SaintAndr ® L. , Roupsard O., Mar sden C. , Tho
Jourdan C., Derrien D., Picard N., Zeller B., Harmantl.J.Levillain J., Henry M., Nouvellon Y.
Deleporte P., Bouillet <P. and Laclau -P. 2007 Literature review on current methodologies to asg
C balance in CDM Afforestation/reforestation projects and a few relevant alternatives for as
water and nutrient balance, as a complement to carbon sequestration assessr@ARBBEBFRICA
STREP Project no. 037132 Report (WP 6.4): Quantification, understanding and prediction of
cvele and other GHG nases in Ssihharan Africa105nn
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Les méthodes par flux sont exigeantes en termes de résolution temporelle mais pedmettenmenter des
processus et donc des modéles mécanistes.exiigasnt ds installations lourdes et ne peuvent étre appliquées sur
de nombreux sites (actuellement environ 400 sites recensés dans le réseau FLUEINESTprésentent
néanmoins des biaigpr f oi' s substantiels, surtout pour esti mer
stables), en raison de ph®nom nes dobéaccumannandgréeson | a

indiquées pour paramétrer ou valider des maddke fonctionnement des écosystéemes qui ensuite peuvent étre

extrapol ®s ~ | 6®chel |l e bassin Ve Certaimstde ces motiéles ont®eg i 0 n
potenti el de simuler | 6i mpact des cthre etdes forctionssdesc | i
écosystemes.

NPP occupe donc une position centrale pour la compréhension du fonctionnement, de la prasludevige
séquestration de C des écosystémes et a bénéficié de nombreuses études depuis les anRéesni9et,
NPP a connu un regain doéint®r-°t au traver(HUXNETS pr o
2008) bénéficiant de bases ddonnées actualisee€@RNL-DAAC, 2009) et de nétaanalyses récentes
(FLUXNET/ La Thuile)auxquelles notre équipeparticipé

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

Aud el ~ de | a r®partition entre |l es gr an dbeis), ¢ 0 mj
| 6intensification ®cologiqgue des ETP n®cessite de
car la productivité et les bilans de Cdépentle | ar gement de | 6all ocation des

ou non récoltées.
1.4.2.1 Variabilité de la partition de la NPP

Des différences trés grandes de productivité (NPP, GPP, NEP) ont été observées entre les plantations pérenne
tropicales ou leforéts naturelles du monde,-travers de métanalysesl{uyssaert et al., 200ARoupsard et al.,
2008b); Stape et al., 2008). En fonction de la tempéeatnoyenn@ n nu el | e d eNPP pe@tvariergest m

quelquestC ha' an' seulement (zones boréales) & envirorlZI3C ha' an® dans les foréts naturelles trés

productives, essentiellement des foréts tropicales humides semperviregté3. (Notons que la productivité de
jeunes plantations de cocotier, de pal mier ° huile,
naturell es, alors que |l a product irevdetl®BC tdi'uan' ¢efiet ® a gr «

températures plus basses en altitu@leese de F. Charbonni@)) (Roupsard et al., 2007) es plantations

débeucal yptus du Br ®si | hautement fertilis®es et ir
| & or drt@ha'cae’ (S&pe et al., 2008)
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Range of NPP in World forests
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SaintAndré L., Thaler P., Lamade E., Gay F., Chantuma A., le Maire G., Hamel O. and Botrll&Qn8Partitioning NPP
into growth, litter and expts: impacts on ecosystem carbon fluxes. A review for tropical perennial plantations. . IUFRO:
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La productivité primaire nette (NPP) représente de maniére prévisible environ 50% de la productivité primaire
brute (GPP) pour la plupart des plantes. Toutefois, la partition de laeNfP® croissance visible, mortalité
(production de litieres) ou exportations peut étre extrémement variable selon I'espéecenatekte gestion de

pl antations, affectant | e destin du C qui lquentdre donc
étre exporté (Eq. 1)F{g. 9). Dans des plantations d'eucalyptus du Brésil gérées de maniére trés intensive,

| 6essentiel de | 6®noTan?esthafoRée alb srassand®,eet 2( t€hd (70%F soht a

pour la croissance du seul traf8tape et al., 2008).a partition de la NPP est profitable au bois, qui est le produit
commercial de ces plantations, mais serait préjudiciable aux litiéres (seulement’sai€, @ 17% de la NPP)

ce qui,in fine pourrait affecter la matiére organique des sols (MOS) et toffertilité. A l'inverse, dans les
plantations de cocotiers en Océanie, NPP n'est que de 16 #Bhanais plus de 88% de la NPP (14 tC ba’)

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

dont seule une petite fraction (le coprah) est expditéearro et al., 2008)Cette abondante litiere entretient

probablement le fonahnement biologique des sols et la dynamique de la MOS.
1.4.2.2 PartitiondelaNPPet desti n®e du C dans | 6®cosyst me

Quel est | 6ef fet de NPP et de sa part?2 tA olnd asiude Ic¢
gamme de partition de NPP dans demtations pérennes, peaith pr ®ci ser | 6ef fet de |
gquantités absolues de litieres apportées annuellement au sol sur la respiration hétérotrophe, le bilan de C (NEP) ol
Il 61 ncr ®me ndes éasyst€mes 2 Lesptahtationspgaduisent plus de litiere stockegites davantage
dans le compartiment sol que dans le compartiment biorlassd. e s m®t hodes | PCC dbé
séquestration de C ont été développées essentiellement pour des peuplements forestiers qui stockent dans |
biomasse, sortlles bien adaptées a des plantations qui produisent beaucoup de litieres ou exportent annuellement
beaucoup

Sur notre ensemble de plantations pérennet)®@Rx80,a u j o u UMRBHta&$Hols) et en incluant les essais
déeucal ypt (Stapeaet al.,, 20O0B)aoud avons trouvé une relation positive en&erespiration
hétérotrophe des systemes,(Borrigée pour les exportations, Rh et la fraction de NPP allouée aux litieres
(Lea/NPP) Fig. 100 , ®gal ement avec |l a quantit® deepaitdesces e t
litieres est reminéraliséeenCO Nous ndavons pas obtenu de relation
et | 6i ncr ®ment a D@l Alinsi, eelitietes straiens fortengent miodralisées et leur quantité

absole aurait peu de rapport avec le stockage dans |eswokes exemples du moirsCgy; était plutét lié

positivement ~ | a NPP total e ddysypoductionde Itjred{g.18.a par

26



Impacts of NPP partitioning on R,
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Enseignements et perspectives

V Unecomparaison de la NEP de foréts du mofids/ssaert et al., 200mMdiqueq u 6 i | mdsyle aur a
relation claire enr NEP et température moyenme entreNEP et productivité des systémes (quand
GPP augmente,Rugmente également, et NEP ne montre pas de tendance).

V NEP est donc extrémement difficile @ modéliger qui en faithallenge pour la science actuelle. Nous
avons observé sur nos sites un début de relation entre NEP et le rBppNPP Fig. 12) qui
m®riterait dé°tre test® sur un plus grand| nomt
présentés dans ce paragraphe, par exemple sur des plantations pérennes du réseau SOERE, ou sur
base de données de FLUXNET. Une demande de finantetaeostdoc a été soumise en 2010 jau
SOERE sur ce sujet. En outr e, |l es cal cul s| dev
(incluant la période de récolte), et npasseulement sur une période de quelgues années (intra
rotation. Lesdonnée de fl ux sur rotation compl te sjont |
en raison de rotations courtes (de | 6ordre¢g de

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

Impacts of NPP partitioning on NEP
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Source: Roupsard O., Nouvellon Y., Laclau-B., Epron D., Harmand -04. , Vaast P.

Jourdan C., SairAndré L., Thaler P., Lamade E., Gay F., Chantuma A., le Maire G., Hamel O. and BoUFPIJe
2008. Partitioning NPP mto growth, Iltter and exports |mpacts on ecosystem carbon fluxes. A review for t
perennial plantations. . IUFRO: Productivity of tropical plantations, Porto Seguro, Bahia, BraSil.aD
1.{ November 2008.0ral presentation.

Le comparti ment des fruits est l e plus souvent n @

importance capitale pour les vergers ou les systémes agroforestiers incluant des arbres a firU#s. diiostiers
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investissent 46% de leur NPP dans le compartitement degMaiarro et al., 2008)es palmiers environ 35%

(Dufréne, 1989kt les caféiers environ 20%. Les fruits présentent bien ententlrnaver tres rapide et, selon
gubdil s sont total ement ou partiell ement export®s,
considérablement. Ainsi, les noix de coco sgltgs soit décoquées directement dans la parcelle a grand renfort de
travail manuel , |l ai ssant | a coque et | a bourre sur
soit exportées complétement (pour décoquage mécanique), soit dix fois plus (5'5at€)lai disparaissent de

la parcelle, aux déperse | a MOS et de | 6®quilibre min®ral. L a

minéraux et MO qui est rarement restituée au champ.
1.4.2.4 Allocation vers le compartiment racinaire et turnover

En plantation de cocotiers 4gés de 19 ans, la NPP du compuntanmaire entier et en particulier le turnover

des racines fines ont été étud{@avarro et al., 2008) a NPP des grosses racingéPP,) a été calculépar

['augmentation de la biomasse entre 11 et 19 YAP, en supposdatmgadalité était de zérqGill et Jackson

2000) soitNPR,= B, lEt nous avons supposée durée de vie arbitraire de 19 ans (age du peuplemant). L
NPP de racines finesa étécalculée surr hi zotr ons. L qraces amun fonoé), 0 ®ll @ retmat t o
I'activité ontété enregistes . La dur®e de vie (U0) eparlanmédandiesvalé i ne s

de tempsau cours duqueb0% desracinesmeurent), plutbt quear la moyenne(Majdi et al., 2005 ,)en
particulier lorsque de nombreuses racines préexistesuniventau cours de la période d'observatibious

avons calculéd) d ees lesaagines fined(= 193, puisscindé &durée de vie des racines observées en fonction
déahgorithme de d®convol wWhiilaaurée devie moyengaipendérés catculém poure |,
chaque groug Nous avons finalement distingué ifclasses de durée de vie de racines fines (35, 84 et 119

jours), qui pourraient étre reliées a des racines fines de diamétre diffégeit3].

29



30

b _
_ * Short-lived
¢ o Medium
o 20+ ® | ong-lived
oy * &
Fig.13 3
g - *
iL 10+ go2°
L]
[+] a
* =}
=] [ I | " " | |
o . e
01— T T - T T T T T
0 50 100 150 200
Lifespan (days)

Distinction de 3 classes de racines fines en fonctideutedurée de vie moyenne, aprés déconvolution des informations
obtenues sur rhizotrons.

Source: Navarro M.N.V., Jourdan C., Sileye T., Braconnier S., MiSletra |., SainAndre L., Dauzat J.
Nouvellon Y., Epron D., Bonnefond J.M., Berbigier P., Rouziere A., Bouillet J.P. and Roupsard G=r2@0
development, not GPP, drives seasonal variatioNPP in a tropical palm plantatiomree Physiology 28:
1661-1674.

V. on con-oi't gue | e comparti ment des racines fin
(diaméte < 2 mm) puisse en réalité inclure des-stasses au comportement tnéié, avec des
cons®quences importantes sur | es r®sultats de

V en ce qui concerne le compartiment des racinaires, il est souvent nécessaire de croiser plusieurs
méthodes et de comparer les estimatioaschaque méthode comporte des biais ou des insuffisances
importants. la méthode des carottes est totalement inadaptée aux systémes racinaires des arbres qui
sont distri bu®es daaléatoire a eéthpdepa exdagatiomsane donneuaac n o0 n
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 ralcimagthode des rhizotrons permet
déo®val uer | ocal eme nds par dassdswsur @ sudaze assezgraddd @aisr a c i n
ne donne aucune i d®e del dam®trihaddetdes t® Ai ddihz
en principe a la fois a la durée de vie des racines fines et a la variabilité spatiale maignesuaiitla
croissance des grosses racines, pas plus que la méthode des rhidatmeshode des carottes de
recolonisation induit un biais |i® ° l a coupe

racines, mais peut donner des informatiolesitijuant a la saisonnalité de la croissance racinaire.
1.4.2.5 Dynamique des réserves

La demande en C r®gule |l dactivit® photosynth®tiqu
un d®coupl age temporel est p reissanceb Cee comrcepts deeréglldien erstre mi |
sources et puits, de décalages temporels et de dynamique du compartiment réserves doivent étre pris en compt

dans |l es mod | es de bilan de carbone des présidenteat i or
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du carbone dans les différents compartiments des ETP restent des questions majeures qui appellent le

d®v el

de C des plantes (cocotier+herbeséde sous ouvert)
(: 89aC haljva®71) \chigant debmeidsddg 5%cparvrapporit aalansoreme

oppement

i nterannuel |l e

déapproches

GPP

i sotopiques,
®t ait

par tr a-

age

correctement b

de NPP et de R40tC ha' an?; Eq. 2)(Navarro et al., 2008NPP obtenu par des relations allométriques (noté

ci-aprés NPR,), ne fait pas apparaitre la dynamique interner@®s er v e s ,

quoielmesurerren i ent

propre. En observant plus en détails la dynamique mensuelle de GPP g NRPapparaissait un décalage de 6
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Figure 4. Time courses of photosynthetic photon flux (PPF) and C
balance terms: (a) at the whole-ecosystem scale (gross primary pro-
ductivity measured by eddy-covariance (GPP), net primary produc-
tivity (NPP), autotrophic respiration (R,) and photosynthetic photon
flux (PPF)); and (b) at the plant scale (subscript h is for understory
herbs, and palm is for Cocos nucifera; GPP — NPP, — R, ), is a proxy
for the C supply to the coconut tree component of the ecosystem). Val-
ues are monthly means (= SD) for 20022005 for all fluxes with the
exception of GPP where measurements were made during

2002-2004.
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Comptet enu de | 6existence dbébun i mportant comparti ment
environ 5% de la biomasse sur piddialet-Serraet al, 2005; MialetSerraet al, 2008) le compartiment de
réserves pourrait avoir une autonomie de quelques dizaines de jours au momNeR;ER, devient
supérieur a GPP.

En ce qui concerne le café, lesnnaissanceen écophysiologie ontonsidérablement avancé récemment

(Vaast et al., 2005; Franck et al., 2006), efigsitentd 6 °t r e compl| ®t ®es par Il e bil a

incluant en particulier les litiese, |l es r®serves et | e turnover des r1 ac

| 6 ®c o s(these de Rabien Charbonnier en préparat{@marbonnier, 2013 (In prep.))

Enseignements et perspectives
V Ladynamique des réserves pdancaffecterlelim@ s ai sonni er entre | 6pf fr e
(NPPyo+Ry). A | 6®chell e i nter annu euhelpartdela bihnaalitpopiu r r ai
est trés fréquente chez les pérennes fruitiéres
V | 6extraction et | éanalyse des sucres (solubl es
connaitre a la fois la dynamique des réserves et leur composition isotopique en carbone. En effet, la
composition isotopique du saccharose foliagst censée intégrer la variation journaliere | de
| 6efficience intrins que dout ientiast det @ tandis glieela | 6 e a
composition de | d6amidon foliaire peut int®grer

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

1.4.3 Bouclage des bilans
La vérification du bouclage des bilans B;0, minérauxou énergiee s t | 6une des ®tape
| 6 a p pécasystBbneiqgu@ar combinaison des méthexia différentes échelles : un bilan correctement bouclé

permet de tester des alternatives techniques, comme une modification de gestion sur lest@mple. Un

défaut de bouclage for@u contrairea un retour sur la qualité des flux par compagtimt , ~ | 6ai de d
approchesndépendanteémesures intégratives, modélisajion Enf i n, il est recommanc
r®al i stes et boucl ®s avant déaborder | a wopseosveriton d
ignorée.

1.4.3.1 Bouclage des bilans de C

La comparai son des biestemsourdde fin@lisatior sul |és®ardations gérermes
débeucal yptus, doéh®v®a et de cocotier ®tudi ®s par | 06
V en cumulant les flux nets mesurés par eclobariance (NEP =< NE E) a Ne Ecoshtént =

Productivity et NEE#et Ecosystem Exchange) ;

V en mesurant la NPP et la respiration hétérotrophe : NEP-RyPPa NPP est calculée a partir de
mesures de croissance aérienne et racinaire, de chutes de (iBamBAndre et al., 2005)t
déesti mation de | a pr(dodrdan étialg 2008¢hearrol et a.,i2008lkest r a c i
di fficile doéest i mer difféeentes enétipies ant Géocompdré®s :@esouresrde p h
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respiration du sol sur des trenchs plfiteuvellon et al., 2008pu estimation de Rpar différence
entre respiration du sol et respiration des racines, obtenue apres intégration échelle parcelle de mesures
directes de respiration racinaiidarsdenet al, 2008b; Marsdent al, 2008c)

V en mesuranta somme de NPHR, ou R, est la respiration autotrophe modéligiavarro et al., 2008)

et en |l a validant par GPP (Gross Primary Produ
1.43.2 Bouclage des biDans doH

Le boucl age dranspbatidn a gté réalis® sua lp sites degopivanuatu et Brésil. Au Congo
(Laclau etal.,2005) nt boucl ® | e bilan doéi nt eortcaenprteina du modblédeaa ud e
Hydrus 1D. Au Vanuatu sur cocotigRoupsard et al., 200@)nt montré que la technique des flux de seve par

aiguilles de Granier, aprés calibration au laboratdé&resondes construites sur place pouvait \&tielée par une
mesure de flux de vapeur par eddy correlation a deageé §u-dessus du couvert principal et sous le couvert
principa)y ce qui permettait de calculer avec confiance
contribution du sous étage (herbacées + @f). 15).

Les sondes fabriqu®es sur pl ace nbdont pas n®cess
originales de Granier, probabl e medé(F. De, somm.gpérsomnelle) @td u n
i fallait en tenir compte ~ | 6aide de calibration
indicateur important de la qualité des données de flux de vapigurlp). De méne au Brésil sur eucalyptus, les
flux de s ve et | 6eddy correlation se corroborent

que les capteurs de Granier soient diment califiRégas et al., 2008)En f i n |l a comp-ar ai s

transpiration estimée par bilan hydrigue du sol, et mesurée parceddiation est un succés au Brésil
(Nouvellon, in prep). Au Costa Rica sur café, la partition des transpirations en systémes agroforestiers a été
obtenwe grace aux mesures de flux de s@am Kanten and Vaast,2006) de m° me que | a cal c
(Siles et al., 20108t la modélisation du bilan hydrique sur andog@lannavo et al., 2010Jne approche bassin

versant (venturi) et un modéle écohydrologique inversé ont simulé une evapotranspiéstioisme des

mesures de la totrflux (Gomez-Delgado et al., 201QYoir partie pludoin sur lesapprochedassins versants)
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Fig. 7. Seasonal (monthly) trends of partitioning of stand energy
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Energy balance terms: net radiation (R ), sensible heat flux (#), latent
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transpiration terms: Penman—Monteith potential evapo-transpiration
(ET,), stand evapo-transpiration (£), and palm transpiration assessed
by sapflow (T). One bar is the mean daily value for each month
+ standard deviation (error bars).

Source: Roupsard O., Bonnefond J.M., Irvine M., Berbigier P., Nouvellon Y., Dauzat J., Taga S., Hamel O., Jou
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Meteorology 139: 25268.

rdan C.,
let J.P.
[

~
N
J
.
L)
.

3 =0.98x - 0.05 T
R*=0.95

Fig.16

H+ AE+ G+ J (MJ m>day")
=

15
o i R, (MJ i’ day”)

Bouclage du bilan do®nergie ° | 6®chelle journali r

34

e et



1.5 Productivitéal 6 ®chel l e de couverts multistra

Les modéles VAT (VegetatisAtmosphere Transfer) de fonctionnement du couvert-Iéa§ surshade,
multicouche, 3D) ou les modeles SVAT (incluant le sol dans les transferts) sont particulierement difficiles a
adapter ades couverts agroforestiers, car les couches sont en interaction, et de plus, ce sont des ceuches non
ferm®es | e plus souvent. En fonction de | 6®chelle
multi-parcelles) il faut pouvoir choisir kype de modéle suffisamment précis, mais en méme temps suffisamment
simple pour les les parametres puissent éffiectivementrenseignés, en priorité les paramétres pour lesquels le

modéle choisi est sensil{lRoupsard et al., 2009a)

1.5.1 LAI, interception et absorption de la lumiéere

L interceptionlumineused 6 u n  cde ecoeoterstétée st i m®e 7 | ROwsare ktlale 2008a)r ¢ e |
autravers dda mesure de la transmittanpar méthode optique indirecte (LAl 2000), calcul du LAl effectif (par
inversion de ldoir de Beer)mesure du LAl vrai au champjustementle la fonction de distribution des angles
angles foliaires (Goel and Strebel, 1984} inversion du clumping (modéle ¢ilson, 1971) . Léabsorpti
lumiére a été estimée par modélisation, enpamantun modéle SurShade(de Pury and Farquhar, 1998)un
modélearchitecturaBD (Dauzat et al., 2001Jig. 17).

Fig. 17

Source: Roupsard O., Dauzat J., Nouvellon Y., Deveau A., Feintrenie L.,-8aiirte L., MialetSerra I., Braconnier S|,
Bonnefond J.M., Berbigier P., Epron D., Jourdan C., Navarro M. and Bouillet J.P.Q@B&validating Surshade and 30
models of light absorption by a treeop canopyAgricultural and Forest Meteorology 148: 5884

La quantité de lumiere absorbéeaapu nsi °tre cal cul ®e pFgw8. chaque p®r
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