:&qmm‘g R
=

A

@
>
=

=

NANCY 1

FACULTE DES SCIENCES

U.F.R Sciences et Techniques Biologiques
Ecole Doctorale “Ressources, Procédés, Produits, Environnement”
Formation doctorale : Biologie Forestiére

‘.\’
\
] £ \ i
A" 7 7\ / 7\ \ /
C I rﬂ Ul [ ;’ 1

HABILITATION A DIRIGER DES RECHERCHES (HDR)
Olivier ROUPSARD

I/ Bilan
Productivité et services écosystémiques de plantations pérennes et systémes agoforestiers tropicaux : approche
multi-échelles
11/ Projet
Apports du tragage isotopique a 1’étude de la productivité de plantations pérennes et systemes agroforestiers
tropicaux

HDR soutenue publiquement le XX/03/2011 devant la commission d’examen composée de :

Martial Bernoux Directeur de Recherches, IRD Montpellier Examinateur
Hervé Cochard Directeur de Recherches, INRA Clermont-Ferrand Rapporteur
Claire Damesin Professeure, Université Paris-Sud 11 Rapporteuse
Erwin Dreyer Directeur de Recherches, INRA Nancy Examinateur
Daniel Epron Professeur, Université Nancy | Examinateur
André Granier Directeur de Recherches, INRA Nancy Examinateur
Jean-Michel Harmand Chercheur, Cirad Montpellier Invité
André Lacointe Chargé de Recherches, INRA Clermont-Ferrand Rapporteur

Cirad-Persyst/UPR ETP 80 : Fonctionnement et Pilotage des Ecosystéemes de Plantations

UMR Eco&Sols : Ecologie fonctionnelle et biogéochimie des sols et des agro-écosystéme







Remerciements

Jiai le plaisir de proposer ma candidature a ’HDR de I’Université de Nancy I et de renouer a cette occasion
avec quelques-uns de mes anciens professeurs et amis.

Reprenons le fil chronologique depuis 18 ans environ déja... Apres pas mal d’hésitations entre 20 et 27 ans,
j’ai finalement préparé en 1993 le DEA en écophysiologie forestiére de Nancy, sous la direction d’Erwin Dreyer
(INRA-Nancy), co-encadré par Daniel Epron (UHP-Nancy) et Patrick Gross (INRA-Nancy) avec comme sujet
« évaluation de la conductance mésophyllienne de jeunes plants de chéne et peuplier en conditions contrblées ».
J’ai découvert le métier de chercheur junior, ¢’était trés riche, et finalement, ¢’était 1’une des choses les plus
passionnantes qui m’ait été donné de connaitre. Mais passer encore 3 ans de these dans une chambre climatisée
de 2x2 m avec soufflerie, ¢a manquait d’horizons... Heureusement, Erwin croyait aussi beaucoup a
I’écophysiologie tropicale et tissait des liens avec le Cirad. A partir de 1994, j’ai eu la chance de poursuivre par
une these d’allocataire du Cirad sous la direction d’Erwin et d’Héleéne Joly (Cirad) qui portait sur 1’écophysiologie
et la diversité génétique d’une espéce agroforestiére (Faidherbia (syn. Acacia) albida) étudiée en parc
agroforestier au Burkina Faso et en pépinieére (grand merci a Jean-Marie Desjeunes et a Jean-Marie Gioria,
Laurent Zongo et Abou Dao). André Granier et Jean-Marc Guehl (INRA-Nancy) ainsi qu’André Fehri (U. Paris
V1) ont beaucoup participé a ma formation de doctorant, sur les flux de séve, I’efficience d’utilisation de I’eau, les
isotopes de 1’eau notamment. Ce travail contribuait aux activités du programme Agroforesterie du Cirad-Forét,
dirigé par Bernard Mallet avec déja comme collégues Jean-Michel Harmand, Didier Lesueur, Denis
Depommier...

Ensuite un post-doc d’un an (1998) sous la direction de Serge Rambal et Richard Joffre (CEFE-CNRS) ou j’ai
rencontré Claire Damesin (U. Paris 11), Markus Reichstein (MPI-Jena), Jean-Marc Ourcival (CEFE-CNRS),
Alain Rocheteau (IRD) : il s’agissait de lancer le site tour-a-flux sur la forét a chénes verts de Puéchabon pour le
projet Européen MEDEFLU. Serge m’a initi¢ aux joies de la modélisation et Richard a la NIRS. Ce sont Paul
Berbigier, Jean-Marc Bonnefond et Mark Irvine (INRA Bordeaux) qui m’ont formé a I’eddy correlation, et la
collaboration court toujours depuis.

Un poste d’écophysiologiste s’est ouvert au Cirad-CP fin 1998 pour le Vanuatu (Programme Cocotier), pour
lequel j’ai finalement été recruté grace a la persévérance de Serge Braconnier et d’André Rouziére. Deux ans plus
tard (2000), le Cirad finangait notre projet d’ATP pour installer une premicre tour-a-flux au Congo-Brazzaville
sur Eucalyptus, grace a la force de persuasion d’Olivier Hamel (Cirad) et aussi a tous les collégues qui y ont cru
(Daniel Epron, Jean-Marc Bonnefond, Paul Berbigier, Richard Joffte...). Fin-2000, notre premier site tournait au
Congo, et une fine équipe s’était constituée au Cirad (Christophe Jourdan, Laurent Saint-André, Yann Nouvellon,
Jean-Paul Laclau). En 2003 I"UPR ETP « Fonctionnement et Pilotage des Ecosystemes de Plantations » était
lancée au Cirad en rapprochant des agents du Cirad-Forét et du CP grace a Jean-Pierre Bouillet. Ensuite, les sites
eddy-corrélation ont été disséminés du Congo (eucalvotus) au Vanuatu (cocotier), en Thailande (Hévéa, Philippe

Thaler puis Frédéric Gay), sur savane au Congo (A idcourt puis Blandine Caquet), sur eucalyptus au



Brésil (Yann Nouvellon, couplé au site de flux de nutriments de Jean-Paul Laclau), au Costa Rica (Café
Agroforestier), et enfin, prochainement, sur forét secondaire au Congo. En 2004, nous avons tenté un nouveau
projet ATPCirad sur les isotopes, mais en vain. Les projets Carboafrica et nouvellement Climafrica ont été des
étapes trés importantes pour que nous puissions participer aux réseaux européens (Riccardo Valentini, Markus
Reichstein, Laurent Saint-André).

En 2007, les terrains et les hommes se sont déplacés, le site Cocoflux du Vanuatu a été démonté, et j’ai été
accueilli au Costa Rica et initié au café agroforestier par Philippe Vaast (Cirad) et au Brésil par Pierre Marraccini
(Cirad) et Gustavo Rodriguez (Embrapa). Erwin ayant déja travaillé avec Philippe et Jean-Michel sur café, il était
naturel de renouer avec I’'INRA-Nancy. En 2009, ’'UPR ETP a entamé sa fusion avec ’'UMR Eco&Sols de
Montpellier (Jean-Luc Chotte (IRD), Philippe Hinsinger (INRA), Jean-Michel Harmand (Cirad)), et le prochain
enjeu sera de réussir a combiner les approches plante et sol : on comprend que les isotopes reviennent au tout
premier plan. Mais aussi les changements d’échelles, la télédétection et les process-model (arrivée dans 1’équipe
de Guerric le Maire, Cirad). En 2010, Daniel Epron s’expatrie a temps partiel au Congo, les sites instrumentés de
I’UMR Eco&Sols rejoignent le réseau francais (SOERE) et le site Congo intégre le réseau RICCO.

Une pensée trés amicale va bien sir aux étudiants qui ont souffert et a qui revient 1’essentiel du mérite : je
viens de découvrir les vertus de 1’hydrologie bassin versant grace a Federico Gomez-Delgado (allocataire Cirad,
dirigé par Roger Moussa, LISAH), celles de la télédétection grace a Simon Taugourdeau (encadré par Guerric),
celles de I’hydrologie continentale grace a Pablo Imbach (CATIE), celles de I’infiltrabilité et du deuterium grace a
Laura Benegas (CATIE). Je pense aussi a la NPP cocotier et a ’arbre a pain (Muriel Navarro), au modele Sun-
shade (Aurélie Deveau), aux réserves (Isabelle Mialet), au throughfall (Rintaro Kinoshita), aux systémes a base
cocotier (Nathalie Lamanda), a I’eucalyptus (Claire Marsden). Fabien Charbonnier est la derniére victime en date,

mais finalement, les autres ont bien survécu...

Enfin, une pensée toute spéciale va a ma famille qui supporte mes lubies et mes absences depuis si longtemps
avec résignation. Maman, Papa, Maud, Mathilde, Anaéle. Et depuis moins longtemps mais avec abnégation,

Muriel, Aoré et Swann.



Table des matieres

1 Bilan: Productivité et services écosystémiques de plantations pérennes et

systemes agroforestiers tropicaux : approche multi-échelles ...........cccccoovevvecnnnn 1
11 Introduction : la productivité et ses enjeux économiques et écologiques : point focal sur les
plantations pérennes et les systemes agroforestiers troPiCAUX. ........coverrereiree e 1
1.1.1  Tendance mondiale a I’augmentation de la demande en produits agricoles et forestiers............... 1
1.1.2  Leplafonnement de I’OffIe .......oiiiiiiiiiciic it 2
1.1.3 L’intensification ECOIOZIQUE ........coviiriiieiiieeie st reer e nn e e e 2
1.1.4  Les services écosystémiques au carrefour de I’économie et de 1’écologie........c.cervrivriiniiieennenn 3
1.1.5  Services écosystémiques et intensification : I’exemple de 1’agroforesteric..........c.cvvvrvrerrrininnnnns 4
1.1.6  Besoins en connaiSSanCes et INNOVALIONS. .........ccerverieieieiniaesie et sne e essesnesseas 5
1.1.7  Objet du PréSent MEMOITE. ........coeirieiiiiiriet sttt ettt 6
1.2 Productivité a I’échelle de 1a feuille...................ocoeiiiiiiiiiiii e 7
1.3 Productivité a I’échelle des arbres entiers : point focal sur Faidherbia (Acacia) albida............. 13
1.3.1  Productivité, efficience d’utilisation de 1’eau et fixation de 1’azote d’arbres adultes................... 13
1.3.2  Productivité, efficience d’utilisation de 1’eau et fixation de 1’azote de juvéniles en pot............... 17
1.4 Productivité a I’échelle de I’€COSYSEEME .............cccoiiiiiiiiiiiiiii s 21
141 Comment mesurer la productivité de I’€COSYStEME 7 .......ccvervirieiiiiiiiene e 21
1.4.2  Partition de la productivité primaire nette (NPP), allocation du carbone............ccccceovviiinininn. 24
1.4.3  BOUCIAGE UES DIANS ......viieceicii ettt st te e s be et e e besae e reste e e e nras 32
15 Productivité a I’échelle de couverts multistrates................c.cccceveviiiiiiie i 35
1.5.1 LAl interception et absorption de 1a TUMIBIe ...........coviiiiiiiieiee s 35
1.5.2 Modele de photoSyNthSE 08 COUVEI........ccviiuiiicieciece ettt 38
1.5.3  Modele de partitionnement de I’évapotranspiration entre deux couches de végétation................ 38
1.5.4  Efficience d’utilisation de la lumiére (LUE) et de I’eau (WUE) : spatialisation de NPP.............. 40
1.6 Approches Bassin Versants pour spatialiser 1a productivité ..............ccccevvevviiiiiiiiiiienesiceienns 42
1.6.1  BaSSin VEISANT UNIQUE ....ccueeveiuiiieeiteiteeiesteeteestesteeeestesseestestaetesbeessestesaeessestaessesteassestesssessessesseeses 42
1.6.2 Bassins versants a I’échelle réZionale...........cccoiiiiiiiiiiiiiei e 50
1.7 Productivité a I’échelle des DIiOmes...............cccoooiiiiiiiiiiiii e 52
O R |V 1= v =T =1 Y= OSSPSR 52
1.7.2  MEA-ANAIYSES HoO ..ottt sttt ae e e et e s be et esbesae et e te e e e nas 54
1.7.3  MELA-ANAIYSES WUE ..ottt bbbt b et 54
1.8  Conclusions : la productivité, quels processus importants pour quelle échelle ? ....................... 55
2 Projet: Apports du tracage isotopique a I’étude de la productivité de
plantations pérennes et systéemes agroforestiers tropiCauX..........cc.ccevvvevververnernnenn 57
2 R ©o T o1 (01U gl o< o T=] - | SRR 57
2 O = {- U -SSR 57
2.1.2  ENjEUX et JUSTITICATIONS ......oviiiieiieiisiis ettt 57
2.0.3  EHAE A I AT 1ttt bbb e bRtk ben e 58
2.1 4 ODJeCtifS SCIENUITIQUES .....eeieeeeieieie ettt ettt et e bt eneenbe e e neesne e e e neas 61

2.2  AXE 1: Devenir de I’azote et du carbone lors des processus de décomposition de la matiére



o] (o= L o {1 S OSPUSSPN 62

2.2.1 RESUIME ...ttt bbb bbb e b e b b e bR bt bt b et bt b bbbt ne et 62

2.2.2  ENJEUX L JUSTITICATIONS ...c.viviiicieeiceses e 62

R T o - Y [ N APPSR 63

2.2.4  ODJECLITS SCIENTITIGUES ....e.viieeieieiieiie ettt sttt 64

2.2.5  DesCription AU traVAIL ........cocveiiiiieeciee ettt neas 65

2.3  AXE 2 : Partition des flux respiratoires du sol et de ’écosystéme................ccocervrriniinnnnnnn. 68

2.3. 1 RESUME ...ttt bbbttt b bt b e R et bt R et R Rt bbb bbbttt 68

2.3.2  ENJEUX e JUSTITICATIONS ...c.voveiieieeieiese e 68

FZRC T B i Y ' [ A TS 69

2.3.4  ODJeCtifs SCIENUTIQUES ....cvveiiecieiie et st be et re et sre e nnas 70

2.3.5  DeSCription U trAVAIL ........coveiiieicieie et 71

2.4 AXE 3 : Allocation du C entre les SOUrCes et 185 PUITS.........cuiiiiriierenieieieise s 73

2.4. 1 RESUME ...ttt et e bt e Rt b ekt b e e Rt et e s e Rt Rt e Rt R e bbbt e et e neenenre s 73

S o v Y A (S R A OSSPSR 73

2.4.3  ODJECHITS SCIENTITIGUES ....c.veeeeieiieiieiiei ettt bbbt 74

2.4.4  DeSCrIPtioN AU TrAVAIL ......c.oiviiiieiiieise ettt 76
3 BIblOGraphie....c..ce e 79
4 CUFTICUIUM VLA ..ottt 89
5 PUBLCALIONS ... 91

TS ] 7 L4151 o [V TSSO S TPSRP 91

T I 11 -SSP PRSRRPR 92



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.

1.1.1 Tendance mondiale a I'augmentation de la demande en produits agricoles
et forestiers

La demande en produits agricoles et forestiers est en perpétuelle croissance. Notre planéte comptait 5.7
milliards d’individus en 1995 (dont 44% en milieu rural), 6.7 en 2007 (dont 39% de ruraux)®, et comptera
probablement aux alentours de 9 milliards d’individus en 2050. Historiqguement, la démographie humaine a
toujours dépendu directement de la ressource alimentaire, des révolutions agricoles successives et de
I’augmentation des rendements (Mazoyer and Roudart, 2006). Globalement, si la population augmente de 50%
d’ici a 2050, la demande alimentaire, elle, pourrait doubler. L’agriculture produit par an 2.2 Gton de céréales (0.8
en 1960), 0.15 Gton d’huile végétale, 0.175 Gton de pulpe de bois. Les rendements ont considérablement
augmenté, passant par exemple de 12 & 28 t ha™* pour la moyenne mondiale des rendements céréaliers, entre 1960
et 1995, grace aux intrants et a la sélection. L’indice de production per capita a augmenté de 21% entre 1980 et
2005 et la ration alimentaire moyenne a eu tendance a s’enrichir, en calories (2549 a 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 écosystémes tropicaux plantés (ETP), qui constituent souvent une culture de rente exportée vers les
pays riches. Les exportations agricoles représentent 604 G$ an™, et les exportations de produits forestiers 179 G$
an™. Exemple d’importance, le café, qui est une des toutes premiéres valeurs marchandes dans le monde (17 G$
en 2007) aprés le pétrole, et emploie 125 millions de personnes. Malgré les fluctuations des cours mondiaux, la
production de ces mati¢res premieres s’accroit régulierement sur le long terme. Ainsi, entre 1961 et 2006, la
production annuelle en fruits est passee 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 & huile’. Pendant cette méme période la production de caoutchouc naturel a
quadruplé (2,1 & 10,3 Mt) et celle de pate & papier de plantations forestieres (essentiellement eucalyptus, pins et
acacias) est passée de 5,3 a 32,6 Mt. Parallélement les surfaces concernées ont augmenté de 5,2 a 10,7 Mha pour

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

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



pour les hévéas. Celle des plantations forestiéres tropicales et sub-tropicales est passée de 25 a 75 Mha entre 1980
et 2005 parallélement a la diminution des surfaces des foréts naturelles, dont 140 Mha (10 % de la surface totale)

ont disparu au cours de la derniére décennie®.

1.1.2 Le plafonnement de I’offre

L’offre en produits agricoles et forestiers est menacée a terme. Douze pourcents seulement des terres sont
arables (1.4 Gha). L’agriculture occupe déja les meilleures terres et ne peut s’étendre sans impacter les
écosystémes naturels. L’agriculture consomme 70% de I’eau utilisée par I’homme (le reste pour 'usage
domestique et ’industrie). 20% des terres arables sont irriguées (produisant 40% de I’ensemble des récoltes), mais
I’irrigation per capita est en déclin en raison d’une raréfaction de la ressource hydrique peu chére. Les
perspectives d’augmentation des surfaces cultivées ne couvriront pas les besoins d’une population mondiale
toujours croissante, et les intrants peu chers sont en voie de raréfaction (exemple pour I’élément P qui limite le
rendement des cultures sur plus de 30% des terres arables et dont la ressource peu chére devrait décliner vers
2050, (Vance et al., 2003)). L’efficience d’utilisation de ’azote a baissé de 80 a 25 Mt cereal Mt engrais™ entre
1960 et 1995, en raison du fait qu’aux forts niveaux d’intrants, le gain de rendement plafonne. Certaines cultures
de céréales sont déja conduites trés pres du plafond de productivité maximale et les rendements se sont stabilisés
depuis 20 ans. Tenant compte des changements climatiques qui s’opérent et du détournement d’une part
croissante des terres arables vers des productions non alimentaires (biocarburants), il apparait évident que le défi a
relever est considérable : comment poursuivre I’augmentation de la productivité des écosystémes exploités
(Tilman et al., 2002) ?.

1.1.3 L’intensification écologique

L’augmentation de la productivité s’est réalisée jusqu’a présent a I’aide d’intrants relativement peu onéreux.
Beaucoup de ces intrants (engrais, pesticides, herbicides) ont eu des effets secondaires néfastes a I’échelle globale
sur la qualité des sols, des eaux de surfaces, des écosystémes aquatiques et marin et dans 1’air (Robin, 2008). Plus
d’intrants utilisés a ’avenir engendreraient d’énormes cofits indirects (dépollution, recherche d’autres ressources
non-polluées, coits de santé...). 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 sélection ou la transformation des céréales pour la résistance aux agresseurs n’a
d’efficacité qu’a trés court terme (quelques années), suite a quoi des résistances s’installent : la faible diversité
génétique des grandes cultures actuelles est un gouffre financier en termes de lutte contre les pathogenes.
L’augmentation de la production ne peut donc se faire de fagon durable sur un plan environnemental et
économique, qu’en préservant les écosystemes. Il convient donc, de relever le défi d’une intensification
écologique des agroécosystémes (Griffon, 2006). Il s’agit essentiellement de trouver les moyens d’augmenter

nettement 1’efficience d’utilisation des intrants et des ressources (azote, phosphore, eau, énergie) tout en

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 organique). Ce défi est crucial pour les pays du Sud qui seront confrontés a des
besoins alimentaires grandissants, dans un contexte de productivité agricole faible. Le Grenelle de
I’Environnement a récemment mis la recherche agronomique face a un nouveau défi : augmenter la productivité
tout en limitant I’impact écologique des pratiques agronomiques. Des percées scientifiqgues majeures doivent se
produire en physiologie végétale de base, écophysiologie, agro-écologie, et science du sol pour atteindre
I'intensification écologique nécessaire pour répondre a l'augmentation attendue de la demande alimentaire
(Cassman, 1999).

La double exigence d’une production soutenue sans impacts dommageables sur I’environnement est celle de la
révolution doublement verte ou celle de 1’éco-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 écosystéemes avec des dégats irréversibles sur le milieu (baisse de fertilité des sols, épuisement des nappes
phréatiques...) dus a une utilisation non maitrisée des pratiques culturales (engrais, ...). Le principe de 1’éco-
agriculture est qu’on peut obtenir une augmentation de la production par unité de surface tout en diminuant
I’apport d’intrants via ’intensification écologique du systéme. Celle-ci repose sur I’'utilisation explicite des
processus de fonctionnement biophysique et biogéochimique de 1’écosystéme permettant un meilleur emploi des

ressources au bénéfice de la production (grains, fruits, biomasse,..) et de la préservation de I’environnement.

1.1.4 Les services ecosystémiques au carrefour de I’économie et de I’écologie

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)...] ont précisé les principes du développement durable et, en particulier, le role des
plantations forestiéres et des systémes agroforestiers a été reconnu comme particuliérement important. Ainsi la
conférence de Rio de Janeiro (1992) a mis en avant que « the role of planted forests... as sustainable and
environmentally sound sources of renewable energy and industrial raw material should be recognized, enhanced
and promoted... ». De plus les plantations forestieéres peuvent jouer un role significatif dans la séquestration du
CO, atmosphérique ainsi que dans D’atténuation des changements climatiques. Ces rdles ont été pris en
considération dans le protocole de Kyoto, les plantations forestiéres étant éligibles au Mécanisme de
Développement Propre et sur les marchés volontaires, soit pour la fourniture d’énergie renouvelable (UNFCCC,
2002), soit au titre de puits de C. Les systemes agroforestiers sont considérés comme des systémes 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), c’est-a-dire les services rendus

par les écosystémes a I’humanité (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, 1’eau, 1’énergie), les services de régulation (la séquestration du carbone et la régulation
du climat, la purification de I'eau et I'air, la lutte anti-érosive), les services de support (le cycle des nutriments, la
production primaire). Les SE peuvent étre liés a une seule espéce, a un groupe d’espéces, ou encore a
I’écosystéme en entier. Au niveau mondial, la valeur économique de ces services a été estimée proche du PIB
mondial (Costanza et al., 1997). On congoit que 1’évaluation quantitative des SE rendus par les plantations
pérennes ou les systémes 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 : 'exemple de I’agroforesterie

L'agroforesterie, systtme dans lequel les arbres sont inclus dans un systeme de culture, peut améliorer la
disponibilité des nutriments et I'efficience de leur utilisation et peut réduire I'érosion, produire du bois et stocker le
carbone, tout comme le « Multi-cropping » (par rotation des cultures ou par cultures intercalaires) peut améliorer
le controle des ravageurs et augmenter I'efficience d'utilisation de 1’eau et des nutriments. Plusieurs définitions de
I’agroforesterie peuvent étre proposées, dont celle-ci calquée sur celle de I’agriculture (Torquebiau, 2007) :
« [’agroforesterie est la mise en valeur du sol avec une association (simultanée ou séquentielle) de ligneux et de
cultures ou d’animaux afin d’obtenir des produits ou des services utiles a [’homme », et peut étre subdivisée en 5
catégories (cultures sous couvert arboré, agroforéts, agroforesterie en disposition linéaire, agroforesterie animale,
agroforesterie séquentielle). Ainsi, les techniques agroforestiéres peuvent-elles étre simultanées ou séquentielles,
ordonnées ou en mélange.

L’hypothése fondatrice de I’agroforesterie est que la productivité de 1’association (arbres, cultures, animaux)
soit supérieure a la somme des composantes distribuée sur la méme surface agricole utile (Dupraz and Liagre,
2008). A défaut, la séparation entre les 3 composantes resterait pertinente. La composante arbre d’un systéme
agroforestier apporte en principe des avantages déterminants en termes de services écosystémiques, par rapport a
la culture pure. Parmi les effets bénéfiques attendus, on pourra retenir ici, en cohérence avec les SE de production
du (MEA, 2005) :

-exploitation plus complete des ressources disponibles du milieu permise par 1’association (ex, décalages
temporels de D’arbre et de la culture, exploitation plus profonde de la ressource hydrique, minérale ou de la
lumiére)

-effets de facilitation (par ex. les travaux effectués sur la culture permettent indirectement et & moindre co(t
d’entretenir les arbres, la compétition racinaire avec les cultures force les arbres a un enracinement profond)

-recyclage et meilleure utilisation des nutriments du sol,

-contribution a la lutte contre 1’érosion,

-maintien des propriétés physico-chimiques du sol,

-effet améliorateur sur le climat régional,

-maximisation de I’utilisation d’intrants endogénes,

-diversification et répartition des productions dans le temps,

-séquestration de carbone

-augmentation de la biodiversité



Par exemple, dans les systemes agroforestiers a base de café, la composante arbre favorise I’infiltration des
eaux pluviales, réduit 1’érosion (Ataroff and Monasterio, 1997) et/ou permet la conservation de la biodiversité
(Perfecto et al., 1996; Beer et al., 2003). Elle peut aussi contribuer a 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 agroforestiéres a base café, de nombreuses recherches ont été¢ développées afin d’évaluer
les SE a I’échelle locale, de les modéliser et de les extrapoler a 1’échelle de grandes zones de production (ex.
projet EU-CAFNET?). Pour cela il faut trouver des indicateurs 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, carbone, biodiversité, lutte contre 1’érosion etc.) est devenue une préoccupation majeure.

Les plantations mixtes (ex. Eucalyptus-Acacia mangium) fournissent d’autres exemples d’associations visant

I’intensification écologique® par effets de facilitation.

1.1.6 Besoins en connaissances et innovations

Dés 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 écosystémes ainsi qu’en entretenant les ressources ? En premier lieu, des incitations économiques
appropriées sont nécessaires, mais comment les orienter ? Un des obstacles importants est I’écart que 1’on constate
fréquemment entre 1’impact objectif d’une 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 a certains écosystemes 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 tache qui requiert de plus en plus de connaissances scientifiques a
diverses échelles de temps et d’espace, ainsi que des outils d’aide a la décision, capables de simuler I’avenir, en
incluant de multiples scénarios possibles

La productivité des plantations pérennes et des systemes agroforestiers est donc un enjeu a la fois économique
et écologique qui connait de profondes mutations dans la fagon d’appréhender les usages de la terre (ex. cultures
pures ou en mélange), la diversification des produits pour une meilleure résilience face aux fluctuations des cours,
I’internalisation économique des impacts écologiques, la vente des Services Ecosystémiques, la certification des
pratiques, etc.

Augmenter ou diversifier la production, tout en minimisant I’impact sur I’environnement requiert des

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

* CAFNET: (EuropAid/121998/C/G: 10/2006-09/2009) “Connecting, enhancing and sustaining environmental services
and market values of coffee agroforestry in Central America, East Africa and India.” Coordinator Philippe Vaast.:
http://www.worldagroforestry.org/eastafrica/programs/cafnet

> Ex. Projet ANR INTENSIFIX (JP Bouillet)



micux les ressources et de profiter des effets de facilitation entre espéces. Beaucoup d’observations, de
modélisation et d’expérimentation seront nécessaires pour concevoir et raffiner ces nouveaux systémes, pour les

tester aupres des acteurs agricoles et forestiers, ou pour leur permettre d’évoluer face aux changements globaux.

1.1.7 Objet du présent mémoire

L’objet du présent mémoire est de montrer comment nos travaux et nos collaborations ont tenté d’évaluer et de
comprendre les déterminismes de la productivité de systémes pérennes et agroforestiers tropicaux pour différents
aspects (croissance, cycles, durabilité, carbone, eau, services écosystémiques en général...), a différentes échelles
d’espace et de temps (de ’organe a la plante, 1’écosystéme, les biomes), pour différents types de plantes (arbres a
bois, arbres a fruits, plantes herbacées), dans différents types d’écosystémes (parcs agroforestiers, plantations
agroforestiéres, plantations monospécifiques...) et de simuler cette productivité a 1’aide de modéles a vocations
diverses (descriptive, bilans, changement d’échelle, effets des changements globaux, vulnérabilité et adaptation,
intensification écologique...).

L’enjeu est de contribuer & comparer 1’efficience d’utilisation des ressources (eau, nutriments, lumiére) entre
systémes alternatifs (par exemple café de plein soleil ou sous ombrage, café a bas ou haut niveau d’intrants, café
organique) avec I’objectif d’améliorer cette efficience, d’évaluer quantitativement les SE (par exemple régulation
du débit des rivicres, érosion, séquestration de C) ou méme d’aider a les internaliser la valeur de ces SE dans les

bilans économiques.



1.2 Productivité a I’échelle de la feuille

La photosynthése est 1’étape d’acquisition du carbone, c’est 1'un des déterminants principaux de la
productivité végétale et il est essentiel d’en connaitre les mécanismes et les facteurs limitants.

A =V.-R -R, =V, -05V, - R, Eqg.1

avec : A, : photosynthése nette ; V. : vitesse de carboxylation par la RUBISCO ; V, : vitesse d’oxygénation
par la RUBISCO ; R, : respiration a la lumiére = photorespiration ; Ry : respiration a 1’obscurité.

Nous n’avons pas travaillé a 1’échelle du chloroplaste, et en soi, I’échelle de la feuille est déja une grande étape
d’intégration, en ce qui concerne I’absorption de la lumiére, 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 éléments minéraux), morphologiques (épaisseur totale, cuticule, conductance de couche limite, poils...),
anatomiques (densité et ouverture des stomates, compartimentation ou non, épaisseur du parenchyme
palissadique...), biochimiques, photochimiques vont jouer sur les performances photosynthétiques. Les
performances photosynthétiques des arbres, exprimées par leur assimilation nette de CO, en conditions optimales,
sont ordinairement inférieures a celles de nombreuses plantes herbacées (Ceulemans and Saugier, 1991). Les
limitations de la photosynthése expliquant de telles différences pourraient étre d’ordre :

v biochimique, et affecter I’activité de la RUBISCO ou la concentration de RUBISCO (dépendante
notamment des ressources en azote), la vitesse de carboxylation par rapport a la vitesse d’oxygénation
(la photorespiration), la vitesse de régénération du RuBP, la respiration a 1’obscurité ou encore
I’utilisation de trioses-P...

v photochimique, liées a la chaine de transport d’électrons, a ’efficience des photosystémes II, a la
vitesse de transfert linéaire d’électrons, a la dissipation de I’énergie lumineuse recue en exces...

v' diffusionel, dans ce cas elles impliqueraient des conductances foliaires faibles, limitant la diffusion du
CO, vers la RUBISCO...

On sait que la conductance stomatique n’est pas la seule composante de la conductance foliaire totale pour la
diffusion du CO, entre 1I’atmospheére et les sites de carboxylation chloroplastiques. Le modéle de (Gaastra, 1959)
inspiré de la loi de Fick relative aux échanges diffusionnels permet de relier assimilation nette (A,) et fractions

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



A =g,-(C.-C.)=9,-(C,~-C;)=g9,(C,-C,) Eq. 2
avec : A, : photosynthese nette ; g.sm = conductance foliaire totale, stomatique (incluant couche limite) et
mésophyllienne, respectivement ; C, ;. : fractions molaires de CO, dans I’air, I’espace mésophyllien et le stroma
chloroplastique, respectivement.

Dans la plupart des études sur les échanges gazeux, on considére que la concentration mésophyllienne en CO,
(Cy) est trés voisine de C,, et on se contente de construire des relations A/C;. Cette hypothése simplificatrice est
sujette a caution, en particulier pour les feuilles coriaces, comme celles de nombreux arbres. Chez les chénes
notamment, on constate fréquemment que la pente de la relation A/C;, qui est typiquement positive en conditions
normales, devient nulle, voire négative en conditions de sécheresse. C; ne peut donc plus expliquer la chute de la
photosynthése en conditions de sécheresse. De nombreux auteurs considérent que dans ces conditions, la valeur de
C; calculée est artéfactuelle. C'est en réalité C. gu'il faudrait considérer pour expliquer correctement la limitation
de la photosynthése. La diffusion du CO, vers I’espace intra-chloroplastique et sa concentration dans le stroma
(Co) limite donc directement la photosynthése. Au cours de I'année du DEA (stage a I'lNRA-Nancy encadré par
Erwin Dreyer, Daniel Epron, Patrick Gross), nous avons travaillé sur la réponse d’A;, Caic, Gtsm Ri, Rg de
quelques espéces d’arbres soumis a une sécheresse édaphique, ceci pour des juvéniles en pot, a 1'échelle foliaire et

en chambre climatisée (conditions semi-contrdlées) (Roupsard 1993). Nous avons approché Cyic, Gism, Ri a I’aide

d’expériences d’échanges gazeux combinées a la fluoresence de la chlorophylle, en conditions normales ou en

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

connaitre la vitesse d'oxygénation de la RUBISCO (photorespiration). Une feuille vivante et toujours attachée au
plant était introduite dans une cuvette entierement régulée pour la mesure des échanges gazeux foliaires et
soumise simultanément a la mesure de I’émission de flurorescence par la chlorophylle. Nous avons mesuré
I'efficience quantique des photosystémes Il (@), : rendement quantique du transfert de 1’énergie d’excitation du
P680 sous forme d’un électron vers 1’accepeur primaire, Q, ; @ est le produit de la proportion des centres ouverts
(qp) par I’efficience des centres ouverts (®p), les deux termes diminuant quand la feuille est soumise a la lumiere)

par fluorescence :

A 1’obcurité :
(Fm _Fo)
O, =0, :F—m Eqg. 3
A la lumiére
le_l:l
D, =q, .q)p =q, (F—')

m

avec : @, : efficience quantique des photosystémes Il ; @, : efficience quantique des centres ouverts; gy :
proportion de centres ouverts = quenching photochimique ; Fy, : fluorescence maximale obtenue par application
d’une lumiére saturante apres une période d’obscurité ; F, : fluorescence de base obtenue par application d’une
lumiére modulée de faible intensité a I’obscurité ; F : fluorescence obtenue par application d’une lumiére
actinique continue ; Fy, : fluorescence obtenue par application d’une lumiére saturante superposée a la lumiére
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actinique continue.
En conditions non-photorespiratoires (1% O,) nous avons corrélé @, a I'efficience du transport des électrons

(calculée d'apres les échanges gazeux, et égal au rapport du flux total d’électrons, JT, sur le rayonnement incident)
(Genty et al., 1989) (Fig. 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. 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.

En conditions normales (21% O,), nous avons également mesuré @), et calculé la part de JT utilisée pour la
carboxylation (J;) et pour I'oxygénation (J,) (Peterson, 1989). Le rapport J/J, permet de calculer C. (Farquhar et
al., 1980). Nous établi les relations A/C;, A/C. pour plusieurs chénes. Nous avons également suivi I'évolution de
C; et C. au cours d'une sécheresse édaphique contr6lée sur deux chénes. La valeur de C, est apparue nettement
inférieure a celle de C; chez les chénes, ce qui pourrait s'expliquer par une résistance mésophyllienne substantielle
a la diffusion du CO, en phase liquide. Sans stress, C. est de I'ordre de 40 % de la concentration dans l'air, alors
que C; est de l'ordre de 65 %. Ce résultat confirme I'importance de prendre en compte C. et non C; dans I'étude des

limitations de la photosynthése pour ce type de feuilles.




En cours de sécheresse, C; augmente et C. diminue (Fig. 2) : cette chute de C. permet de retrouver le modele
classique d'une limitation diffusionnelle de la photosynthése au cours de la sécheresse. Bien entendu, cela reste
compatible avec I'hypothese d'un ralentissement des autres processus, biochimiques notamment. La conductance
mésophyllienne apparaissait sensible a la sécheresse et a la lumiére, mais pas a I’enrichissement en CO,. La

photorespiration de ces chénes était de I’ordre de deux a trois fois plus élevée que la respiration a I’obscurité.

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 ] ] .
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¢, €, (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. 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.

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

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

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

en évidence une dépendance directe de A a I'égard de C,, et non de C;.
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Enseignements et perspectives

v la photosynthése foliaire, donc I’acquisition du C est déterminée par la carboxylation, la
photorespiration et la respiration des feuilles a I’obscurité. Elle est donc limitée par la biochimie
(RUBISCO, donc en particulier par I’azote foliaire), par la lumiére (en particulier sa disponibilité mais
aussi son interception et son absorption) et sa conversion en transfert d’électrons (intégrité de la chaine
de transporteurs, efficience des centres photochimiques, teneurs en chlorophylles), mais enfin et
surtout la la disponibilité du CO, au niveau des sites de carboxylation de la RUBISCO, elle-méme
dépendante des conditions de diffusion dans la feuille.

v beaucoup d’arbres expriment des niveaux de photosynthése plutdt 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 modeles de photosynthése de feuille, méme si les études se sont développées depuis
les années 2000, et encoire moins en ce qui concerne les modéles de couvert. Or, les SVAT sont
censés étre mécanistes, en particulier ceux qui sont voués a simuler les effets des changements
climatiques (sécheresse, augmentation du CO,, augmentation de la température) sur le bilan de C ou la
productivité des couverts. Quelle est la sensibilité de g, a ces facteurs climatiques ? Quelle est la
sensibilité des SVAT a la non-prise en compte de I’effet g, ?

v' A I’échelle du couvert, la photorespiration a été peu ou pas étudiée a notre connaisance. Est-il
envisageable de 1’étudier par fluorescence, en proxy ou bien en télédétection ? Quelle est sa part
relative dans la respiration de 1I’écosystéme ? Quelle est sa sensibilité aux changements climatiques
(sécheresse, augmentation du CO,, augmentation de la température) ? Les SVAT dédiés a I’impact des

changements climatiques sont-ils capables de prendre en compte ces effets éventuels ?
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1.3 Productivité a I’échelle des arbres entiers : point focal sur Faidherbia

(Acacia) albida

A T’échelle plante entiére, les points clés pour expliquer la productivité sont 1’influence des déterminants
biotiques (architecture aérienne et souterraine, LA, interception de la lumiére, nutrition carbonée et minérale,
symbioses, herbivorie, ...) et abiotiques (climat, sol, fertilité, ressource hydrique...) sur 1’acquisition du C
(photosynthése de couvert ou Gross Primary Productivity, GPP), la partition entre productivité primaire nette
(NPP) et respiration autotrophe, I’allocation du C et des éléments minéraux entre compartiments en croissance et
mortalité (litieres). L’allocation du C est par ailleurs influencée par les modes de gestion (fertilisation, irrigation,
tailles...). Les réserves carbonées et minérales (nature, stocks et dynamiques) jouent un role singulier dans le
cycle du C des arbres et des plantes pérennes.

Faidherbia albida (syn. Acacia albida, Mimosoideae) est un arbre Africain des zones séches, typique des
parcs agroforestiers de zone soudano-sahélienne. Son aire de distribution est trés vaste, condition favorable a une
importante diversité génétiqgue. Compte-tenu de son intérét agroforestier (phénologie inversée c’est-a-dire
croissance et production en saison séche, faible compétition avec les cultures, fixation d'azote, production de
fourrage en saison seche,...), il a fait I'objet de trés nombreuses études et en particulier d'importants essais
d'amélioration génétique, notamment par I'ex-CTFT. La tolérance a la sécheresse de Faidherbia apparaissait
déterminante pour expliquer les performances relatives des diverses provenances, mais elle était trés mal
comprise. Le CIRAD-Forét a financé ma thése sur ce sujet, dans le cadre d'une étroite collaboration scientifique
entre I'ex UR Diversité et Amélioration Génétique du CIRAD-Forét (H. 1. Joly) et I'ex. Unité Bioclimatologie et

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

1.3.1 Productivité, efficience d’utilisation de I'eau et fixation de I’azote d’arbres
adultes

Faidherbia présente une phénologie inversée a 1’état adulte (feuillaison, fructification et croissance en cours de
saison seéche). Cette singularité méritait d’étre appréhendée sous I’angle de la stratégie de 1’acquisition et de
I’utilisation des ressources en eau et azote. Ceci a été étudié en parc agroforestier (Burkina Faso), sur des
spécimens adultes. Faidherbia posséde un enracinement profond, c'est pourquoi on I'a parfois considéré comme
une espéce phréatophyte (exploitant la nappe phréatique). Nous avons essayé de vérifier son état de dépendance a
I’égard des pluies ou de la nappe a l'aide de la phénologie, de la croissance radiale, des profils d'enracinement, de

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

tracage isotopique dans la seve brute des profondeurs de prélévement de I'eau (8180) (Roupsard et al., 1999). La

ressource minérale, souvent répartie superficiellement dans les sols, est rendue indisponible pour les plantes lors
du dessechement de ces horizons. Nous avons donc supposé que la nutrition minérale de Faidherbia serait

affectée durant les périodes séches. Le cycle des teneurs en azote foliaire, la saisonnalité de la nodulation et de la

13



fixation de I'azote (abondance naturelle du N, 815N) ont également été mesurés. Une compréhension intégrée du
fonctionnement hydrique et de la nutrition azotée a été recherchée, notamment par l'intermeédiaire de l'efficience
dutilisation de I'eau, estimée par la composition isotopique en carbone, 8¢,

Le parc agroforestier a 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 resté élevé (proche de 1I’optimum) tout au long de la saison seéche, indiquant que les
arbres accédaient en permanence a des horizons de sol tres bien pourvus en eau. Les racines descendaient jusqu'au
voisinage de la nappe (-7 a -15m selon les sites), et traversaient des horizons effectivement humides en
permanence. La teneur isotopique en oxygene (6180) de I'eau des pluies, de la nappe et de la séve brute indiquait
que les arbres absorbaient essentiellement au voisinage de la nappe (Fig. 4), sauf au moment des pluies, ou ils
pouvaient opérer un basculement vers la surface. Les arbres transpiraient intensément, notamment au début de la
saison séche. Mais la densité des arbres était faible, et la transpiration annuelle de la composante arbre des
parcelles est restée inférieure a 5% des pluies. En cours de saison séche, la contrainte hydrique édaphique a
augmenté modérément (légere diminution des potentiels hydriques de base, réduction de 50 % de la conductance
hydraulique totale spécifique sol-feuilles). Les composantes édaphique et atmosphérique (augmention du VVPD) de
la contrainte hydrique ont probablement contribué a la fermeture des stomates en cours de saison seche. Nous
avons peu rencontré de variabilité du fonctionnement hydrique des arbres a I'intérieur du parc entre le bas-fond et
les plateaux, bien que la profondeur des nappes ait été trés différente.

Une fermeture des stomates augmente le plus souvent le rapport de I’assimilation a la conductance stomatique,

Alg, et corrélativement, la composition isotopique en carbone, (® (ou diminue la discrimination isotopique,

A13C). Al/g est I’équivalent de Ci/C,, qui influence A. A integre les variations de C;/C, dans la biomasse (Farquhar
etal., 1989):

A:a{(b—a)-%}d Eq. 4

a

Avec a, b : coefficients de discrimination de *CO,, lors de la diffusion stomatique du CO, (a = 4,4 %o), et lors
de la fixation (b =27 %o) chez les plantes C; (Farquhar et al, 1982) ; d : autres discriminations du carbone, souvent
négligeables.

Nous avons suivi les variations saisonniéres de 8*3C dans les feuilles. 8'°C a en réalité diminué de 1%o en
cours de saison séche, contrairement a ce que nous attendions. Comment expliquer une diminution de A/g en
cours de saison seche alors que les potentiels de base et les flux de séve indiquaient que la conductance
stomatique diminuait ? Une possibilité serait que la photosynthése, A, ait pu étre affectée encore plus rapidement

que g.
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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.
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Nous avons envisagé un déterminisme azoté de I’augmentation de A/g et de la chute présumée de A en cours
de saison séche car la teneur foliaire en azote a chuté de 50 % en saison seche. F. albida n'absorbait et ne fixait
probablement l'azote que dans une étroite "fenétre™ correspondant a 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.
8N des feuilles était effectivement plus faible au moment du pic de nodulation (fin de saison des pluies) qu’en
fin de saison séche, indiquant que faidherbia fixait mais probablement de fagcon temporaire. La croissance radiale
s’est arrétée précocement en cours de saison séche, avant la chute des feuilles. La chute des feuilles a commencé
aprés les nouvelles pluies, elle serait donc indépendante de la sécheresse édaphique : en revanche, I'étroite
"fenétre" annuelle d'assimilation et de fixation de I’azote serait une des conséquences 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 8*3C. En outre, il faudrait confirmer que A/g baisse effectivement en saison

séche, ceci directement par échanges gazeux. Une question est de savoir si §3C de la matiére séche
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 séche). Eventuellement, il
faudrait envisager de suivre le S1C de produits de la photosyntheése.

v la technique du tracage isotopique dans la nappe, le sol et la séve est intéressante mais limitée si
I’on n’utilise qu’on seul isotope (ici I’oxygene), car plusieurs horizons de sol peuvent présenter des
compositions isotopiques voisines, en particulier si le systémes racinaires sont profonds et qu’on suit
le profils isotopiques sur tout le profil racinaire (au-dela du classique gradient de surface induit par
I’évaporation du sol). Il faudrait donc au minimum mesurer le deuterium en méme temps, en espérant
que les profils des deux outils isotopiques ne soient pas corrélés.

v" la technique 880 est assez lourde a mettre en ceuvre, surtout I’étape d’extraction a 1’aide d’une
ligne sous vide et de neige carbonique (3-4 h par échantillon). L’autre étape limitante, celle de la
mesure de la composition isotopique, gagnerait a étre réalisée par diode laser.

v" Une des pistes non-explorées durant ce travail était 1’existence ou non de redistributions
hydrauliques entre les horizons humides et secs du sol (Dawson, 1993). C’est typiquement le genre
d’approche qui serait intéressante pour étudier la possibilité pour faidherbia de mobiliser de 1’azote de

surface en saison séche ou d’apporter de 1’eau aux cultures a I’intersaison.
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1.3.2 Productivité, efficience d’utilisation de I'eau et fixation de [I’azote de
juvéniles en pot

La seconde partie de la these fut fondée sur des essais pratiqués en conditions semi-contrdlées, afin de décrire
la variabilité génétique des caractéres écophysiologiques au stade jeune plant (transpiration, photosynthése,
allocation de carbone, efficience d'utilisation de l'eau, fixation d'azote), caractéres potentiellement liés a la
tolérance a la sécheresse. Si les faidherbias adultes ont accés a des ressources en eau profondes qui leur permettent
de fonctionner en saison séche, la phase d'installation des juvéniles apparait beaucoup plus critique, tant que le
pivot n'a pas atteint la nappe. Des essais multilocaux d'amélioration génétique de faidherbia tendaient a montrer
que les provenances a croissance potentiellement rapide avaient de médiocres performances dans les zones les
plus seches, en particulier pour le taux de survie. Nous sommes partis de I'nypothese que les juvéniles subissaient
plusieurs périodes de sécheresse intense avant d'acquérir leur autonomie pour I'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 particuliérement 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 a 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 trés contrastées : (i) en milieu trés favorable a 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 a la nodulation (pépiniére,
sol sableux, IRBET-Ouagadougou, Burkina Faso). Nous avons enregistré la croissance, la transpiration (par la
méthode pesée-restitution d'eau), et calculé I'efficience intégrée d'utilisation de I'eau, W (rapport de la masse seche
a la transpiration finale). Nous avons mesuré également les échanges gazeux a I'échelle foliaire (LiCor 6200). Sur

la matiere séche des plants entiers, nous avons mesuré s8c. A Ouagadougou, des eucalyptus témoins (non-

fixateurs) ont été élevés dans les mémes conditions. La comparaison de 8N 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 tres réduits pour les mémes 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 seche. Nous n’avons pas trouvé de relation univoque entre
I’efficience d’utilisation de 1’eau et les caractéres liés a la croissance ou a la tolérance a la sécheresse, mis-a-part
la proportion de feuilles, ou leaf mass ratio, LMR (Fig. 6a). W ne serait donc pas d’un grand secours pour la
sélection précoce de génotypes. En revanche, intérét plus fondamental, nos travaux ont permis d’illustrer et
d'interpréter la variabilité des relations liant I'efficience d’utilisation de 1’eau a la discrimination isotopique du
carbone, A. A peut étre corrélé négativement a W selon 1’expression générale de (Farquhar and Richards, 1984), et
(Farquhar et al., 1989) :

_Ca b-A (-9, 2

_ 2 Eq.5
‘“16v b-a L+d,) 3K a

Avec : W, . efficience de transpiration intégrée, exprimée en rapport de matiére séche produite sur eau
consommée (gus Kgizo™) ; C, : fraction molaire de CO, atmosphérique (umol mol™) ; v : différence de fraction
molaire de vapeur d'eau entre les sites sous-stomatiques (a saturation) et I'atmosphére (umol mol?); @, :
proportion de carbone assimilé perdu par respiration, allocation aux symbiontes, exsudation, turnover des racines,
etc. ; @, proportion de vapeur d'eau perdue indépendamment de la photosyntheése, ; k : teneur en carbone de la
biomasse (gc gus™), ; 2/3 : rapport des masses moléculaires C (gc) sur H,O (Ghzo).

Dans la partie droite de I'équation 5, on voit apparaitre 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 A est théoriquement bonne si :

- v, @, O, et k ne perturbent pas la relation,
- la respiration ne discrimine pas, ce qui est généralement suppose.
Dans le cas des jeunes faidherbias, les différences inter-provenances d’efficience d’utilisation de 1’eau W,

d’Alg et de A étaient significatives mais modérées. A/g était meilleur pour les provenances les plus vigoureuses,
un fait confirmé par A. Mais la relation entre W et A différait entre traitements sec et humide (Fig. 6b),
probablement en raison de différences dans les processus non-photosynthétiques. Les provenances vigoureuses,
qui fixaient davantage d’azote, présentaient des valeurs de W plus faibles pour un méme A. Des pertes de carbone,
liées peut-&tre aux exigences de la symbiose pourraient expliquer ceci. La relation entre W et A testée sur les deux
sites, différait principalement a cause des différences de déficit de saturation de l'air. La relation entre A/g et A
semblait conservée au contraire. Nous en concluons qu'il existait un lien étroit entre A/g et A justifiant I’utilisation

de 5"C sur le terrain pour estimer A/g, mais pas pour estimer W.
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Enseignements et perspectives

v

v

la relation entre A/g et A foliaire semble présenter un caractére assez stable, conformément a la théorie
générale, ce qui fait donc de A un auxiliaire utile pour documenter les variations de A/g dans 1’espace
ou dans le temps, et détecter des problémes hydriques ou de nutrition.

Le compartiment ou est mesuré A est important et refléte des niveaux d’intégration variables, entre
compartiments de la plante et dans le temps : on s’attend par exemple a des corrélations meilleures
entre A/g et A des sucres néo-synthétisés, moindre dans les réserves (amidon), dans la feuille entiére,
ou dans la plante entiére. Il sera important d’accéder a A de tous ces compartiments (par exemple apres
extraction des sucres), et méme au A de I’air (mesure en ligne).

en revanche, le lien entre W et A/g, ou entre W et A semble beaucoup plus sensible aux conditions
ambiantes. W est un caractere treés intégré, sensible non-seulement a I’acquisition du C
(photosynthése) mais aussi a son allocation dans la plante, aux pertes non-photosynthétiques de C, aux
symbioses, aux conditions de VPD, etc.

W variait relativement peu chez faidherbia, alors que les caractéres intéressants a sélectionner (vigueur
initiale, tolérance a la sécheresse, fixation d’azote..) variaient beaucoup entre provenances. De plus, le
lien entre W et ces caractéres parait instable. Compte-tenu du fait que W est tres difficile a mesurer sur
arbres adultes, nous concluons que ce n’est pas un caractére trés prometteur pour la sélection de

Faidherbia.
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1.4 Productivité a I’échelle de I’écosystéme

1.4.1 Comment mesurer la productivité de I’écosystéme ?

La productivité primaire nette d’un écosystéme (net primary productivity, ou NPP) est la matiére organique
produite annuellement : NPP comprend la croissance sur pied (aérienne et souterraine) mais aussi les pertes
mesurables (litieres, exportations), ou difficilement mesurables (herbivorie, exsudats, composés organiques

volatiles, etc.) :
NPP =Ap, +L+EX+P Eq. 6

Ou NPP est la productivité primaire nette, Apy 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, NPP représente la croissance végétative et la production (récolte).

v Pour les écologues, NPP est I’un des moteurs essentiels du bilan de C des écosystemes (NEP) et donc
de la «séquestration du carbone» : le suivi de NPP permet de comprendre comment le carbone qui
entre par photosynthése est alloué entre les compartiments de 1’écosystéme (croissance sur pied
aérienne et souterraine, litiére, réserves).

v Pour les éco-physiologistes, la demande en C de I’écosystéme (NPP + R,, R, étant la respiration
autotrophe) doit en principe égaler 1’offre en C (GPP ou photosynthése), du moins a I’échelle de temps

annuelle ou pluri-annuelle :
NPP = GPP - R, Eq.7

Les réserves et leur dynamique sont incluses dans NPP théoriquement. En pratique, NPP est souvent mesurée
par allométrie (NPPgom) et la dynamique des réserves reste souvent occulte. A 1’échelle saisonniere, la
dynamique du compartiment des réserves peut expliquer un décalage temporel entre NPP,om +R, 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 écosystémes forestiers naturels (Amthor and Baldocchi, 2001). Néanmoins, la
partition de la NPP entre la croissance (l'incrément de biomasse), la mortalité (la production de litiéres) ou les
exportations peut étre extrémement variable selon l'espece ou le type d’écosystéme, affectant le destin du carbone
fixé, & savoir 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 la voie d’entrée principale du C dans les sols.
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La Fig. 7, tirée d’un rapport didactique pour le projet CARBOAFRICA (Saint-André et al., 2007) reprend les
flux principaux impliqués dans les cycles de carbone des écosystemes. Les apports de litiere au sol sont
décomposés par les organismes et les microorganismes. La partie qui n'est pas oxydée est transférée a la matiere
organique de sol (MOS). L'émission de CO, par la décomposition de litiéres et I'oxydation de MOS ultérieure par
des microorganismes de sol contribuent a la respiration hétérotrophe, R;. En négligeant les lessivages de C

organique dissous, le bilan de C du sol et de la litiére peut étre évalué par :

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

Une partie des litieres est ainsi perdue par respiration hétérotrophe. La différence entre NPP et Ry,
contréle la Net Ecosystem Productivity (NEP), ou bilan de C de 1’écosystéme (ici en considérant que les
exportations sont négligeables) :

NEP = NPP —R, =AC; +AC, + AC, Eq. 9

La respiration totale de I'écosysteme, R, résulte de la respiration autotrophe et hétérotrophe (Ry). Le
bilan net de CO, entre 1’écosystéme et I'atmosphére (NEE) est la différence entre I'assimilation CO, par
photosyntheése et I'émission de CO; par la respiration de 1’écosystéme. Ce flux net est fortement variable
a 1’échelle journaliére et saisonniere, mais il peut étre mesuré en continu grace a la méthode des

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

Productivity (NEP) mensuelle ou annuelle :

NEP =GPP - R, =GPP-R, —R, = > NEE Eqg. 10

Cette description rapide du cycle de carbone dans les écosystemes forestiers montre que la séquestration peut
étre évaluée suivant deux approches principales : (i) en mesurant des changements de stocks de C (biomasse, sol,
litieres) avec 1’age de plantation, par exemple le long de chronoséquences et (ii) en mesurant les flux. Pour cette
seconde approche, deux méthodes peuvent étre distinguées selon les flux qui sont mesurés, la méthode eddy-
covariance, qui mesure le flux net (NEE) entre la plantation et I'atmosphére et les méthodes qui mesurent NPP et
Ry. 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 étre appliquées efficacement pour tester 1’effet de changements d’usage 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.
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Le cycle de carbone des écosystémes forestiers. Les fleches brunes représentent les flux de CO2 sortants (respiration
autotrophe, R, venant des compartiments aérien R,, et souterrain R, la respiration hétérotrophe, Ry, et la respiration
d'écosysteme, R.=R,+R}). Les fleches vertes représentent les flux de CO, entrants (la production primaire brute, GPP). La
Net Ecosystem Productivity, NEP, peut étre un flux entrant dans les foréts en croissance (la séquestration), sauf pour
certaines situations (aprés la coupe claire par exemple) quand R, peut excéder GPP. Les fleches bleues représentent les flux
internes de carbone liés & la mortalité et & la production de litiéres aérienne (L,) ou a la production de litiéres souterraines
(Ly). 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. D’aprés une figure originale de (Nouvellon et al., 2006).

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-André L., Roupsard O., Marsden C., Thongo M’Bou A., D’Annunzio 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
cvele and other GHG nases in Siih-Saharan Africa 105nn
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Les méthodes par flux sont exigeantes en termes de résolution temporelle mais permettent de documenter des
processus et donc des modéles mécanistes. Elles exigent des installations lourdes et ne peuvent étre 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 1’écosystéme la nuit (en conditions
stables), en raison de phénoménes d’accumulation la nuit, d’écoulement ou d’advection. Elles sont néanmoins tres
indiquées pour paramétrer ou valider des modéles de fonctionnement des écosystémes qui ensuite peuvent étre
extrapolés a I’échelle bassin versant, a la région, aux biomes voire au globe. Certains de ces modeles ont le
potentiel de simuler I’impact des changements climatiques sur la répartition, la structure, et les fonctions des
écosystemes.

NPP occupe donc une position centrale pour la compréhension du fonctionnement, de la productivité ou de la
séquestration de C des écosystemes et a bénéficié de nombreuses études depuis les années 1960. Récemment,
NPP a connu un regain d’intérét au travers des projets de bilan de C des écosystémes 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-dela de la répartition entre les grandes composantes de 1’écosystéme (arbres, sol, sous-bois),

I’intensification écologique des ETP nécessite de comprendre les mécanismes d’acquisition et d’allocation du C,

car la productivité et les bilans de C dépendent largement de 1’allocation des ressources entre les parties récoltées

ou non récoltees.
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 pérennes

tropicales ou les foréts 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 1’écosystéme, NPP peut varier de
quelques tC ha™ an™ seulement (zones boréales) a environ 15-17 tC ha™ an™ dans les foréts naturelles trés
productives, essentiellement des foréts tropicales humides sempervirentes (Fig. 8). Notons que la productivité de
jeunes plantations de cocotier, de palmier a huile, d’eucalyptus ou d’hévéa serait comparable a celle de ces foréts
naturelles, alors que la productivité du café agroforestier serait plutot de ’ordre de 12 tC ha™ an™ (effet de

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

d’eucalyptus du Brésil hautement fertilisées et irriguées (projet BEPP) atteindraient des productivités record, de

I’ordre de 30 tC ha™ an™ (Stape et al., 2008).
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Range of NPP in World forests
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d’aprés Luyssaert et al., 2007) . Quelques plantations pérennes de I’'UPR80 on été comparées (carrés rouges) ainsi que de
palmier a huile en Cote d’Ivoire (Dufréne, 1989) et plantations d’eucalyptus au Brésil (Stape et al., 2008). Eucalyptus max
correspond a ces plantations BEPP, irriguées et fertilisées

Source : Roupsard O., Nouvellon Y., Laclau J.-P., Epron D., Harmand J.-M., Vaast P., Hergoualc’h 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. . IJUFRO:
Productivity of tropical plantations, Porto Seguro, Bahia, Brasil.10-15 of November 2008.Oral presentation.
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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 la NPP entre croissance visible, mortalité
(production de litiéres) ou exportations peut étre extrémement variable selon I'espéce ou les modes de gestion de
plantations, affectant le destin du C qui peut donc s’accumuler préférentiellement dans les troncs, le sol ou encore
étre exporté (Eqg. 1) (Fig. 9). Dans des plantations d'eucalyptus du Brésil gérées de maniére tres intensive,
I’essentiel de I’énorme NPP observée (>30 tC ha™ an™) est allouée a la croissance, et 21 tC ha™ an™ (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 litieres (seulement 5 tC ha™ an™, ou 17% de la NPP)
ce qui, in fine pourrait affecter la matiére organique des sols (MOS) et donc la fertilité. A l'inverse, dans les
plantations de cocotiers en Océanie, NPP n'est que de 16 tC ha™ an™, mais plus de 88% de la NPP (14 tC ha™ an™)
sont alloués a 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 litiére entretient

probablement le fonctionnement biologique des sols et la dynamique de la MOS.
1.4.2.2 Partition de la NPP et destinée du C dans I’écosystéme

Quel est ’effet de NPP et de sa partition sur les bilans de C des écosystemes et des sols ? A ’aide d’une
gamme de partition de NPP dans des plantations pérennes, peut-on préciser I’effet de la 1’allocation du C et des
guantités absolues de litieres apportées annuellement au sol sur la respiration hétérotrophe, le bilan de C (NEP) ou
I’incrément de C du sol des écosystémes ? Les plantations qui produisent plus de litiére stockent-elles davantage
dans le compartiment sol que dans le compartiment biomasse ? Les méthodes IPCC d’estimation de la
séquestration de C ont été développées essentiellement pour des peuplements forestiers qui stockent dans la
biomasse, sont-elles bien adaptées a des plantations qui produisent beaucoup de litiéres ou exportent annuellement
beaucoup ?

Sur notre ensemble de plantations pérennes (ex-UPR80, aujourd’hui UMR Eco&Sols) et en incluant les essais
d’eucalyptus au Brésil (Stape et al., 2008), nous avons trouvé une relation positive entre la respiration
hétérotrophe des systemes (R, corrigée pour les exportations, Rhg) et la fraction de NPP allouée aux litieres
(Lrea/NPP) (Fig. 10), également avec la quantité de litiére totale. Ceci laisserait penser qu’une forte part des ces
litieres est re-minéralisée en CO,. Nous n’avons pas obtenu de relation entre la quantité absolue de litiére produite
et I’incrément annuel de C dans le sol, ACy;. Ainsi, les litieres seraient fortement minéralisées et leur quantité
absolue aurait peu de rapport avec le stockage dans le sol, sur ces exemples du moins. ACy; était plutdt lié

positivement a la NPP totale du systéme qu’a sa partition entre croissance (Apy) et production de litiéres (Fig. 11).
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Relation entre la respiration hétérotrophe des systémes (Ry, corrigée pour les exportations, Ryea) et la fraction de NPP allouée
aux litieres (Lya/NPP). Quelques plantations pérennes de I’'UPRS80 on été comparées ainsi que des plantations d’eucalyptus
au Brésil (Stape et al., 2008).

Source : Roupsard O., Nouvellon Y., Laclau J.-P., Epron D., Harmand J.-M., Vaast P., Hergoualc’h 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.
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Enseignements et perspectives
v Une comparaison de la NEP de foréts du monde (Luyssaert et al., 2007) indique qu’il n’y aurait pas de

relation claire entre NEP et température moyenne, ni entre NEP et productivité des systémes (quand
GPP augmente, R, augmente également, et NEP ne montre pas de tendance).

NEP est donc extrémement difficile @ 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 Apw/NPP (Fig. 12) qui
mériterait d’étre testé sur un plus grand nombre d’écosysteémes tout comme 1’ensemble des résultats
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 étre réalisés aussi sur I’ensemble 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 compléte sont trés rares. C’est envisageable sur eucalyptus
en raison de rotations courtes (de I’ordre de 7 ans), c’est en cours de réalisation dans le projet EucFlux

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

Fig.12
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(G/NPP). Quelques plantations pérennes de I’'UPR80 on été comparées ainsi que des plantations d’eucalyptus au Brésil
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Source : Roupsard O., Nouvellon Y., Laclau J.-P., Epron D., Harmand J.-M., Vaast P., Hergoualc’h 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.

Le compartiment des fruits est le plus souvent négligé dans les bilans de C des foréts, alors qu’il revét une

importance capitale pour les vergers ou les systemes agroforestiers incluant des arbres a fruits. Ainsi, les cocotiers
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investissent 46% de leur NPP dans le compartitement des noix (Navarro et al., 2008), les palmiers environ 35%

(Dufréne, 1989) et les caféiers environ 20%. Les fruits présentent bien entendu un turnover tres rapide et, selon
qu’ils sont totalement ou partiellement exportés, la quantité de litiere disponible pour le sol peut varier
considérablement. Ainsi, les noix de coco sont-elles soit décoquées directement dans la parcelle a grand renfort de
travail manuel, laissant la coque et la bourre sur le sol (dans des andains en général) et n’exportant que le coprah
soit exportées complétement (pour décoquage mécanique), soit dix fois plus (5.5 tC ha™ an™) qui disparaissent de
la parcelle, aux dépens de la MOS et de 1’équilibre minéral. La cerise de café produit une pulpe trés 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 agés 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 (NPP,) 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 NPP., = ADM,, et nous avons supposé une durée de vie arbitraire de 19 ans (age du peuplement). La
NPP de racines fines a été calculée sur rhizotrons. L’appartion, la mort (racines brun foncé), 1’élongation et
I'activité ont été enregistrées. La durée de vie (t) de racines fines est souvent calculée par la médiane (l'intervalle
de temps au cours duquel 50% des racines meurent), plutét 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 t de toutes les racines fines (N = 193), puis scindé la durée de vie des racines observées en fonction
d’un algorithme de déconvolution de fréquence simple, ou t 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 étre reliées a des racines fines de diamétre différent (Fig. 13).
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Distinction de 3 classes de racines fines en fonction de leur durée de vie moyenne, apres déconvolution des informations
obtenues sur rhizotrons.

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.

v on congoit que le compartiment des racines fines, défini généralement a ’aide d’un seuil arbitraire
(diaméte < 2 mm) puisse en réalité inclure des sous-classes au comportement treés varié, avec des
conséquences importantes sur les résultats de calculs de productivité de racines fines a [’hectare.

v' en ce qui concerne le compartiment des racinaires, il est souvent nécessaire de croiser plusieurs
méthodes et de comparer les estimations, car chague méthode comporte des biais ou des insuffisances
importants : la méthode des carottes est totalement inadaptée aux systémes racinaires des arbres qui
sont distribuées dans 1’espace de maniére 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
d’évaluer localement la durée de vie des racines par classes sur une surface assez grande (1 m?) mais
ne donne aucune idée de la productivité a I’hectare ; la méthode des minirhizotrons permet d’accéder
en principe a la fois a la durée de vie des racines fines et a 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 lié a la coupe des racines et a la présence d’un milieu dépourvu de

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

La demande en C régule ’activité photosynthétique. Par conséquent NPP dépend de ’activité des puits, mais
un découplage temporel est possible entre 1’assimilation du C et la croissance. Ces concepts de régulation entre
sources et puits, de décalages temporels et de dynamique du compartiment réserves doivent étre pris en compte

dans les modeles de bilan de carbone des plantations pérennes. D une fagon plus générale, les temps de résidence
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du carbone dans les différents compartiments des ETP restent des questions majeures qui appellent le
développement d’approches isotopiques, par tracage notamment. En plantation de cocotier par exemple, le bilan
de C des plantes (cocotier+herbacées de sous-couvert) était correctement bouclé a 1’échelle annuelle et
interannuelle, GPP (dérivé de I’eddy covariance : 39 tC ha' an'l) variant de moins de 5% par rapport a la somme

de NPP et de R, (40 tC ha™ an™; Eq. 2) (Navarro et al., 2008). NPP obtenu par des relations allométriques (noté

ci-apres NPP,,), ne fait pas apparaitre la dynamique interne des réserves, qu’il convient donc de mesurer en
propre. En observant plus en détails la dynamique mensuelle de GPP et NPP,,, +R,, apparaissait un décalage de 6
mois entre 1’acquisition (offre) du C (saison a fort rayonnement et GPP maximal) et sa demande NPP,,,+R,. En

outre, NPPy,, +R, connaissait une moindre amplitude de variation saisonniére que GPP, indiquant I’existence d’un

compartiment tampon (Fig. 14).
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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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Compte-tenu de I’existence d’un important compartiment de saccharose chez le cocotier, qui peut représenter
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 ou NPP,,+R, devient
supérieur a 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 d’étre complétées par le bilan complet du C de la plante, en
incluant en particulier les litiéres, les réserves et le turnover des racines, puis en intégrant ce bilan a 1’échelle de

Iécosystéme (thése de Fabien Charbonnier en préparation ; (Charbonnier, 2013 (In prep.)).

Enseignements et perspectives

v La dynamique des réserves peut donc affecter le lien saisonnier entre I’offre en C (GPP) et la demande
(NPP,4,+R,). A I’échelle interannuelle, elle pourrait aider a expliquer une part de la bi-annualité, qui
est trés fréquente chez les pérennes fruitiéres.

v’ D’extraction et I’analyse des sucres (solubles, amidon) est laborieuse, mais peut s’avérer trés utile pour
connaitre a 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 journaliére de
I’efficience intrinséque d’utilisation de 1’eau (A/g) (pondéré par le flux entrant de C), tandis que la
composition de I’amidon foliaire peut intégrer les variations sur plusieurs jours ou semaines (cf. Eq.

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 C, H,O, minéraux ou énergie est 1’une des étapes essenticlles de
I’approche écosystémique par combinaison des méthodes a différentes échelles : un bilan correctement bouclé
permet de tester des alternatives techniques, comme une modification de gestion sur le systéme, par exemple. Un
défaut de bouclage force au contraire a un retour sur la qualité des flux par compartiment, a 1’aide de nouvelles
approches indépendantes (mesures intégratives, modélisation). Enfin, il est recommandable d’obtenir des bilans
réalistes et bouclés avant d’aborder la question de la séquestration de C, méme si cette étape est trop souvent

ignorée.
1.4.3.1 Bouclage des bilans de C

La comparaison des bilans de C de I’écosystéme est en cours de finalisation sur les plantations pérennes
d’eucalyptus, d’hévéa et de cocotier étudiés par I’UPR 80.
v en cumulant les flux nets mesurés par eddy-covariance (NEP = YNEE), avec NEP=Net Ecosytem
Productivity et NEE=Net Ecosystem Exchange) ;
v en mesurant la NPP et la respiration hétérotrophe : NEP=NPP-R;. La NPP est calculée a partir de

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

d’estimation de la production de litiéres racinaires (Jourdan et al., 2008; Navarro et al., 2008). Il est

difficile d’estimer la respiration hétérotrophe : 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 Ry, par différence
entre respiration du sol et respiration des racines, obtenue aprés intégration échelle parcelle de mesures
directes de respiration racinaire (Marsden et al., 2008b; Marsden et al., 2008c)

v"en mesurant la somme de NPP+R,, ou R, est la respiration autotrophe modélisée (Navarro et al., 2008)

et en la validant par GPP (Gross Primary Productivity) dérivé de 1’eddy correlation.
1.4.3.2 Bouclage des bilans d’H,0

Le bouclage du bilan d’évapo-transpiration a été réalisé sur le sites de Congo, Vanuatu et Brésil. Au Congo
(Laclau et al., 2005) ont bouclé le bilan d’interception, d’eau du sol et de drainage notamment a I’aide du modele

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

aiguilles de Granier, apres calibration au laboratoire de sondes construites sur place pouvait étre validée par une
mesure de flux de vapeur par eddy correlation a deux étages (au-dessus du couvert principal et sous le couvert
principal), ce qui permettait de calculer avec confiance 1’évapotranspiration totale, la transpiration des arbres, et la
contribution du sous étage (herbacées + sol) (Fig. 15).

Les sondes fabriquées sur place n’ont pas nécessairement la méme courbe de calibration que les sondes
originales de Granier, probablement en raison d’un diamétre 1égerement plus élevé (F. Do, comm. personnelle) et
il fallait en tenir compte a 1’aide de calibration spécifique de laboratoire. Le bouclage du bilan d’énergie était un
indicateur important de la qualité des données de flux de vapeur (Fig. 16). De méme au Brésil sur eucalyptus, les
flux de seéve et ’eddy correlation se corroborent en conditions saisonnieres ou le sol n’évapore pas, pour autant

que les capteurs de Granier soient diment calibrés (Rojas et al., 2008). Enfin, la comparaison de I’évapo-

transpiration estimée par bilan hydrique du sol, et mesurée par eddy-correlation est un succés au Brésil
(Nouvellon, in prep). Au Costa Rica sur café, la partition des transpirations en systémes agroforestiers a éte
obtenue grace aux mesures de flux de séve (van Kanten and Vaast, 2006), de méme que la calcul de I’interception
(Siles et al., 2010) et la modélisation du bilan hydrique sur andosols (Cannavo et al., 2010). Une approche bassin
versant (venturi) et un modele écohydrologique inversé ont simulé une evapotranspiration trés voisine des

mesures de la tour-a-flux (Gomez-Delgado et al., 2010) (voir partie plus loin sur les approches bassins versants).
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1.5 Productivité a I’échelle de couverts multistrates

Les modeles VAT (Vegetation-Atmosphere Transfer) de fonctionnement du couvert (big-leaf, sun-shade,
multicouche, 3D) ou les modeles SVAT (incluant le sol dans les transferts) sont particuliérement difficiles a
adapter a des couverts agroforestiers, car les couches sont en interaction, et de plus, ce sont des couches non-
fermées le plus souvent. En fonction de 1’échelle souhaitée (une plante, une couche, une parcelle, un ensemble
multi-parcelles) il faut pouvoir choisir le type de modéle suffisamment précis, mais en méme temps suffisamment
simple pour les les paramétres puissent étre effectivement renseignés, en priorité les parametres pour lesquels le
modele choisi est sensible (Roupsard et al., 2009a).

1.5.1 LAI, interception et absorption de la lumiéere

L’interception lumineuse d’un couvert de cocotiers a été estimée a 1’échelle 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 (modele de (Nilson, 1971)). L’absorption de la
lumiére a été estimée par modélisation, en comparant un modéle Sun-Shade (de Pury and Farquhar, 1997) et un
modeéle architectural 3D (Dauzat et al., 2001) (Fig. 17).
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Fig. 5 - Simulations of PAR absorbed by the canopy compared between Big-leaf or Sun-shade models (both yielding
equivalent simulations) and reference 3D model (3DM): (a) absorbed beam PAR, Qa s; (b) absorbed diffuse PAR, Qag,q; (c)
absorbed scattered PAR, Qa1 (d) total absorbed PAR, Qa1 One dot is one half-hour, 12 days simulated (one per month
during 1 year). The dotted lines are for the [1:1] relationship. Coconut palm plantation.

Source : Roupsard O., Dauzat J., Nouvellon Y., Deveau A., Feintrenie L., Saint-Andre L., Mialet-Serra 1., 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 lumiére absorbée a pu ainsi étre calculée pour chaque période de I’année (Fig. 18).
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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 transmittance permettait également d’estimer le rayonnement disponible pour le sous-couvert. 1l fut
possible de simuler I’effet de 1’age et de la densité de plantation sur la fraction de PAR intercepté (fIPAR) (Fig.

19) ou méme sur le LAI, premiére étape pour 1’établissement des bilans de C et d’ETR dans des chronoséquences.
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- Effects of age and density on the fraction of intercepted PAR (fIPAR ) by the cover: (a) age effect for
137 < density < 160 tree ha™*; (b) density effect for 16 < age < 20-year old plantation; () general correlation of measured and
modelled (multiple regression on age and density) fIPAR.. All original data from Table 5.

Pour passer de I’échelle parcelle aux échelles multi-parcelle ou bassin versant, il est utile de profiter des outils

de télédétection en multispectral permettant de calculer des indices de végétation comme le NDVI ou I’EVI, soit
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en haute résolution spatiale (ex Quickbird ou Worldview, qui offrent des produits a environ 0.5m en
panchromatique et environ 2m en multispectral), soit en résolution spatiale modérée mais a haute résolution
temporelle (MODIS qui offre des produits a 250 m tous les 8 jours). Ces outils nécessitent une phase de
calibration terrain sur une gamme de LAI a I’aide d’appareils portables de mesure de la transmittance et
d’inversion du LAI (photos hémisphériques ou LAI-2000 par exemple). Le NDVI de couverts d’eucalyptus a été
spatialisé¢ au Brésil a partir de séries temporelles d’images satellitaires, et corrélé dans le temps a la productivité

des parcelles (Marsden et al., 2010), ce qui ouvrait le champ a de trés nombreuses applications pour prédire la

productivité des plantations tropicales a grande échelle.
Suivant ce principe, une combinaison d’images Worldiew?2 et de produits MODIS a été calibrée grace au LAI

terrain sur systémes agroforestiers a base café au Costa Rica (Taugourdeau et al., 2010) (Fig. 20), permettant de

dresser la carte du LAI & 2m de résolution.

Worldview?2 Images

Fig. 20

0625 125 250 375 500
- — —

LAI MODIS Images

Calibration des produits NDVI de I’image haute résolution (Worldview) et de MODIS par la mesure du LAI effectif et du
LAI vrai au champ. Obtention d’un carte de LAI a 2m de résolution.

La dynamique temporelle du LAl (Fig. 21) a pu étre reliée aux conditions bio-edapho-climatiques
(phénologie, saisonnalité des précipitations) ainsi qu’aux interventions de gestion (élagage des arbres, taille du
café). Le LAI de la ferme entiére était plus faible pendant les années avec des cours du café bas, ce qui
s’expliquerait par des tailles de rénovation plus importantes (en préparation de meilleurs récoltes en période de

cours hauts) et par des apports d’engrais moins importants (en raison de revenus plus faibles ces années-1a).
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Fig. 21
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Exemple de dynamique saisonniere du LAI de la plantation de café agroforestier (café + érythrine) obtenue a partir des

données MODIS sur un pixel donné (105 pixels dans la plantation d’Aquiares). Les barres d’erreurs représentent la SD
calculée sur 9 années successives. Jaune, saison plus seche, bleu, saison humide.

Source : Taugourdeau S., Le Maire G., Roupsard O., Avelino J., Gomez Delgado F., Jones J.R., Marsden C., Robelo A.,
Alpizar E., Barquero A., Rapidel B., Vaast P. and Harmand J.M. 2010. LAI dynamics of agroforestry and full sun coffee
systems in Costa Rica. Poster. XlIth ESA Congress AGRO 2010, Montpellier, France.

1.5.2 Modéle de photosynthése de couvert

Un modéle Sun-shade (de Pury and Farquhar, 1997) de photosynthése de couvert a été appliqué sur cocotier
(Deveau, 2003), selon une approche bottom-up, consistant a paramétrer d’abord le modele de (Farquhar et al.,
1980) a I’échelle foliaire, puis a calculer 1’absorption de la lumiére par le couvert pour Is feuilles d’ombre et de

lumiére (Roupsard et al., 2008a), puis enfin la photosynthése et la transpiration des feuilles d’ombre et de lumiére

du couvert (résultats non publiées). Ce modéle permet d’estimer la photosynthése (GPP) et la transpiration ou la
conductance de couvert au pas de temps de la demi-heure. Pour le moment, seule la partie absortion de la lumiére

a été publiée, mais le modéle est complet et corrobore bien les mesures de GPP obtenues par eddy-covariance.

1.5.3 Modeéle de partitionnement de I'’évapotranspiration entre deux couches de
végétation

Un modele bi-source (Shuttleworth and Wallace, 1985) de d’évapotranspiration du couvert et du sol a été

appliqué sur cocotier en le modifiant de maniere a rajouter une source (végétation herbacée du sous-couvert) (Fig.

22). 1l permet d’estimer la transpiration au pas de temps de la demi-heure et pour les deux couches (cocotiers et

herbes). Il corrobore bien les mesures d’évapo-transpiration obtenues par eddy-covariance au-dessus et au-dessous

de la couche de cocotiers (Roupsard et al., 2006) (Fig. 23) et devrait connaitre une nouvelle application sur caféier

+ arbre d’ombrage. Pour I’instant, ce modele n’a pas été publié.
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Enseignements et perspectives

v le modéle Sun-shade de (de Pury and Farquhar, 1997) est un modele a une couche et deux sources (les
feuilles d’ombres et celles de lumiére) qui nous apparait comme un excellent compromis entre
précision et simplicité. A peine plus complexe a paramétrer qu’un modéle big-leaf, il apparait
quasiment aussi précis qu’un modele multicouche

v ce modéle pourrait connaitre un certain regain d’intérét prochainement, car il a été choisi dans le
mode¢le global BESS en cours d’élaboration par Ruy et Baldocchi (pers. comm.). Il a été comparé avec
succes & GPP global estimé par (Beer et al., 2010) et evapotranspiration du globe estimé par_(Jung et
al., 2010).

v néanmoins, il faudrait pouvoir adapter ce modele a nos couverts agroforestiers a plusieurs couches

chacune étant elle-méme éparse. A notre connaissance, il y a eu assez peu de tentatives de construire
des modeles adaptés a ces couverts agroforestiers ouverts et a plusieurs couches. A signaler les modele
Hi-Safe (Graves et al., 2010), WaNuLCAS (Noordwijk and Lusiana, 1998) et CAF développé sur café
agroforestier (van Oijen et al., 2010b, a). Ce dernier mode¢le fonctionne de 1’échelle parcelle a multi-
parcelle, représentant une parcelle de café sous ombrage comme la simple somme de deux sous-unités,
I’'une en plein soleil et I’autre a I’ombre. Comme CAF n’a pas encore été validé (thése en cours de
Louise Meylan), il serait pertinent de le comparer a un modele fonctionnant de I’échelle plante a
I’échelle parcelle. Nous envisageons d’utiliser un modéle détaillé d’absorption de lumiere, MAESTRA
(Medlyn et al., 2007; Bauerle et al., 2009; Binkley et al., 2010), ceci dans le cadre de la thése de
Fabien Charbonnier. MAESTRA est utilisé actuellement par Yann Nouvellon et Guerric le Maire sur

eucalyptus.

1.5.4 Efficience d’utilisation de la lumiére (LUE) et de I'eau (WUE) : spatialisation
de NPP

La spatialisation de NPP est possible a I’aide de méthodes indirectes :

v des Epsilon-modeéles basés sur I’efficience d'utilisation de lumiere (LUE = NPP/APAR, ou APAR est
le rayonnement photosynthétiquement actif absorbé par des éléments de la canopée,

v"des modéles basés sur I’efficience d’utilisation de I’eau (WUE = NPP/E, ou E = évapo - transpiration).
Les outils de télédétection permettent d’estimer la fraction de PAR absorbée (FAPAR) a partir d’indices de
végétation (NDVI, EVI), ou d’estimer E. Cependant, LUE et WUE sont connus pour varier dans l'espace (ex.
densité de plantation) et dans le temps (saisonnalité, age). L'application de ces méthodes d’estimations de la NPP
aux systémes agroforestiers multistrates promet d’étre particuliérement difficile (NDVI saturant quand LAI>6 ;
phénologies décalées des strates, etc.). Nous avons évalué la variabilité saisonniéere et inter-annuelle de LUE et

WAUE dans une plantation bi-couche relativement simple de cocotier et d’herbacées, ou LAI des cocotiers variait
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peu dans I’année et en absence de stress hydrique (Roupsard et al., 2009b). Malgré tout, de fortes variations
saisonnieres de WUE (240%) et de LUE (250%) ont été enregistrées (Fig. 24), dues essentiellement aux

variations de APAR (230%) et dans une moindre mesure aux variations de NPP.

4.0
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[

Fig. 24
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WUE (gpy kgpzo' )
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Fig. 3 Time-course of a light-use-efficiency (LUE) calculated
with absorbed PAR (LUE_apar) and b water-use-efficiency
(WUE)Y in a two-layer coconut + herbs plantation. Subscripts:
& stand; C coconut layer; H herbaceous under-storey. One
symbol 15 a monthly average and error bars are SD for 3 years.
Coconut 4 herbs plantation, VARTC-Vanuatu, 20022004

La saisonnalité de LUE et WUE a pu étre ajustée avec succés en utilisant le climat, I'age et la densité, une

premiére étape pour évaluer la NPP a plus grande échelle (Fig. 25).
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Source : Roupsard O., le Maire G., Nouvellon Y., Dauzat J., Jourdan C., Navarro M., Bonnefond J.M., Saint-Andre L.,
Mialet-Serra 1., Hamel O., Rouziere A. and Bouillet J.P. 2009. Scaling-up productivity (NPP) using light or water use
efficiencies (LUE, WUE) from a two-layer tropical plantation. Agroforestry Systems 76: 409-422.
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Enseignements et perspectives

Dans cette approche, nous avons utilisé NPP allométrique (NPP,,) pour calculer LUE et WUE, il resterait a
tester avec le NPP vrai, incluant la dynamique des réserves, ou avec GPP pour confirmer que la variabilité de
LUE et WUE est moindre calculée ainsi. Cet exemple rappelle que la dynamique des réserves pourrait affecter la
précision sur NPP estimée au pas de temps infra-annuel, et donc le paramétrage des epsilon ou WUE models

1.6 Approches Bassin Versants pour spatialiser la productivité

1.6.1 Bassin versant unique

Pour le moment, nous avons abordé I’échelle bassin versant surtout sur café, dans 1’esprit d’évaluer les
services environnementaux hydrologiques (infiltration, recharge des nappes, régulation du débit des rivieres,
érosion des parcelles, production annuelle de sédiments par le bassin). Rappelons les principaux intéréts des

approches BV pour 1’étude de la productivité. Il existerait selon (Beer et al., 2010) 7 méthodes principales pour

spatialiser la photosynthése des écosystémes (GPP) de la parcelle a la région et au globe, 1’une d’elles utilisant
I’efficience d’utilisation de I’eau (WUE = GPP/E, ou E est I’évapotranspiration). WUE est sensible & LAI et
humidité du sol a capacité au champ (Beer et al., 2009), E peut étre spatialisé suivant plusieurs méthodes (Fisher
et al., 2009), la plus commune étant de résoudre 1’équation du bilan hydrique des BV sur plusieurs années :
dS=P-Q-ET Eqg. 11

avec : P les précipitations, Q le streamflow (débit de la riviere) obtenu par des venturis en sortie du BV, ET
I’évapotranspiration, dS la variation du stock d’eau du sol et de I’aquifere.
Dans beaucoup d’applications hydrologiques, dS est considéré nul a 1’échelle annuelle, et comme P et Q sont

mesurés, ET est calculé par différence.

Nous avons instrumenté un BV de café agroforestier de 1km? (plateforme CAFNET/CoffeeFlux®) en 2008 au
Costa-Rica (Fig. 26), en combinant des mesures du cycle du carbone (tour-a-flux), celles de la partition du bilan
hydrique (pluies, interception et throughfall, ruissellement superficiel, infiltration, evapo-transpiration, dynamique
de I’aquifére, débit de riviere (total et de base)) et celles de 1’érosion des parcelles et de la production de

sédiments par le bassin (Fig. 27).

® CoffeeFlux : http://www.montpellier.inra.fr/ecosols/recherche/projets de recherche finances/coffeeflux
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Emplacement du bassin du fleuve Reventazon au Costa Rica, en Amérique Centrale. b) Position du bassin expérimental a
I'intérieur du bassin du Reventazon. c) Le bassin expérimental de la plateforme « Coffee-Flux » dans la ferme d’Aquiares,
destinée a mesurer les composantes du bilan hydrique, carboné et érosif.

Source : Gomez-Delgado F. 2010. Hydrological, ecophysiological and sediment processes in a coffee agroforestry basin:
combining experimental and modelling methods to assess hydrological environmental services. PhD thesis, specialité "Eaux
Continentales et Société"; Centre International d'Etudes Supérieures en Sciences Agronomiques (Montpellier SUPAGRO);
Ecole doctorale "Systemes Intégrés en Biologie, Agronomie, Géosciences, Hydrosciences, Environnement (SIBAGHE)", p
249.
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bilan hydrique du BV (Gomez-Delgado, 2010). 1l s’agit d’un modéle qui représente I’ensemble du bassin comme

un bloc unique (lumped model), construit pour établir un compromis équilibré entre les modéles

écophysiologiques de type SVAT, ici le modéle développé par (Granier et al., 1999) et les modeéles hydrologiques,
ici le modele de (Moussa and Chahinian, 2009) (Fig. 28).
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Principe du modeéle eco-hydrologique bloc « Hydro-SVAT »

Source : Gémez-Delgado F., Roupsard O., Moussa R., Van Oijen M., Vaast P., Rapidel B., Perez A., Harmand J.-M., Voltz
M., Le Maire G., Imbach P., Bonnefond J.M. and Taugourdeau S. 2010. Modelling the hydrological behaviour of a coffee

agroforestry basin in Costa Rica. Hydrol Earth Syst Sci accepted, under revision.

En effet, la partie hydrologique est encore trop souvent considérée comme une boite noire par les
écophysiologistes, de méme que I’évapotranspiration par les hydrologues. Un des bénéfices indirects de cet effort
est de réconcilier les deux parties dans une approche qu’ils reconnaissent aisément : par exemple la partie
écophysiologique du mode¢le utilise des profondeurs d’enracinement et une évapotranspiration réalistes pour
simuler des variations d’humidité du sol ; ou encore la partie hydrologique repose essentiellement sur des mesures
de streamflow Q (débit de riviére), qui montrent un signal trés complexe, trés riche en information, véritable
« code-barre » pour comprendre les caractéristiques du bassin (Fig. 29), a la fois dans les périodes de récessions
(entre les pluies) et les périodes de crues.
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Le modéle Hydro-SVAT montré un coefficient de Nash-Sutcliffe de 0.86. Une fois construit, le modele
Hydro-SVAT est calibré pour reproduire le streamflow, puis inversé pour en déduire les stocks d’eau par
compartiment et les flux entre compartiments, donnant ainsi acces a partition ruissellement de surface/infiltration,
ruissellement de subsurface, drainage vertical, battement des nappes, evapo-transpiration, humidité du sol) (Fig.
30).
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Les simulations de partition du bilan hydrique étaient cohérentes avec les mesures indépendantes de
I'évapotranspiration réelle (R2 = 0.79), la teneur en eau du sol (R2 = 0.49) et la dynamique de la nappe phréatique
(R2 = 0.89) (Fig. 31). On a observé que 62% de la pluie incidente (P) s'échappait du bassin par streamflow, 25%
par évapotranspiration, 1% s’était accumulé dans le sol et ’aquifére cette année-la et la résultante (14%) a été
attribuée a de la percolation profonde (fuite du bassin), aux erreurs de mesure et variations interannuelles de
stocks. Le modele indiquait une perte par interception de 4% de la pluie (donc un throughfall+stemflow de 96%),
un ruissellement de surface de 5% et une infiltration de 91%. Le streamflow était constitué a 39% par du baseflow
issu de la nappe, & 18% par du ruissellement de subsurface et a 5% par du ruissellement de surface (Fig. 32).

En installant de simples turbidimétres en sortie de BV sur les venturis, couplés & des prélévements
d’échantillons dans le courant, il a été possible de calculer le budget sédimentaire annuel du BV. Sur un an, un
trés faible ruissellement de surface (5%) et des taux d'érosion trés faibles (< 1t ton sediment ha™ an™) ont été
mesurés sur les parcelles et sur le bassin. Des écarts ont été observés dans les productions totales entre ces
échelles parcelle et bassin, le bassin montrant un ruissellement de surface et un transport de sédiments plus élevé
que les parcelles (extrapolées au BV), ce que nous avons interprété comme étant l'effet des routes sur le
ruissellement de surface, le contact routes-parcelles sur I'érosion, et d'autres sources de production de sédiments
telles que les berges et le lit de la riviére. Les périodes de récession représentaient 66% du rendement annuel de
sédiments, ce qui contredit de nombreuses études qui ont mesuré ou estimé que 1’essentiel de la production
annuelle était le fait des événements de forte pluie. Par conséquent, seul un tiers des sédiments mesurés a la sortie
du bassin a été produit lors des fortes pluies, dont seulement 16% auraient pu étre générés par les parcelles,
toujours selon les mesures. Les parcelles n’ont donc généré qu’environ 5% de la production annuelle de sédiments
par le bassin, alors qu’elles en représentaient 95% de la surface. Méme si les effets bénéfiques de I'agroforesterie
ont été confirmés ici (parcelles de café ombragées produisant la moitié de I'érosion par rapport aux parcelles de
café en monoculture), les routes jouent un rdle beaucoup plus important sur le ruissellement de surface et la
production de sédiments durant les fortes pluies. En outre, la majorité de la production des sédiments n'a pas été

générée pendant les événements de pluie, mais en période de récession.

Enseignements et perspectives

Au vu de ce trés faible ruissellement de surface sur un sol trés filtrant (andosol) et compte-tenu des
pratiques de gestion (aucun travail du sol, arbres d’ombrage, sol nu entre les cafés), ce systéme
agroforestier sur sols volcaniques montre une réelle capacité a fournir des HES trés intéressants, tels qu’un
déplacement superficiel faible pour les engrais, pesticides ou sédiments, une fonction de régulation de
débit de riviére trés efficace grace aux décharges et recharges de la nappe. Néanmoins, si 91% des eaux
pluviales s’infiltrent, il faudra porter une attention spéciale a la contamination des nappes (engrais,
pesticides).

v la méme combinaison de méthodes (tour-a-flux et venturi) devrait permettre de mesurer la quantité de

CO, dissout qui sort BV (utile pour le bilan de C), ou de contaminants en général, sans obliger a les
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prélever en profondeur dans les sols par lysimétres

v’ la spatialisation du fonctionnement carboné et hydrique des ETP se fait souvent en considérant des
unités de simulations indépendantes (approche multi-parcelle). Or si en 1°® approche on peut
considérer les échanges de carbone entre parcelles comme faibles, il n'en n'est pas de méme pour les
échanges hydriques : I’humidité du sol en un lieu donné est la résultante de la partition du bilan
hydrique a I’échelle parcelle + des échanges latéraux entre parcelles). Les flux latéraux entre parcelles
peuvent étre simulés par des modéles distribués (Moussa et al., 2002). Les cycles du carbone et de
I'eau étant intimement liés, la spatialisation des flux de C peut donc étre biaisée si les interactions entre
parcelles pour le cycle de I'eau ne sont pas prises en compte.

v’ on pourrait donc imaginer une nouvelle génération de modéles, qui coupleraient les cycles de 1’eau et

de C, tout en prenant en compte les transferts hydriques latéraux.

1.6.2 Bassins versants a I’échelle régionale

Le fonctionnement des bassins versants a été abordé a 1’échelle méso-américaine dans le cadre de la thése de
(Gomez-Delgado et al., 2011), a I’aide du modéle MAPPS (Neilson, 1995) qui prédit a la fois la végétation
potentielle (climacique) a 1’échelle continentale, le LAI et la partition du bilan hydrique entre évapotranspiration
et streamflow, tout ceci a partir de données pédo-climatiques spatialisées.

Ce travail, basé¢ sur une calibration et une validation du streamflow simulé par MAPPS a 1’aide de mesures de
streamflow a long terme (Fig. 33) a permis de dresser des cartes de végétation potentielle, de LAI, de E et de
streamflow (Imbach et al., 2010) (Fig. 34) pour la région MésoAmérique. Une validation indépendante du LAl
simulé a été faite avec les produits MODIS ou GLOBCARBON.

MAPPS est original au sens ou les types fonctionnnels de végétation (Plant Functional Types, PFT), la

structure de la végétation potentielle arbres/buissons/strate herbacée et LAI ne sont pas forcés en entrée, mais
résultent d’un ajustment fonctionnel entre les réserves en eau du sol et la probabilité de les épuiser : ainsi, si cette
probabilité devient trop forte, le LAI sera ajusté a la baisse. Pour ajuster cela et trouver un équilibre des PFT
potentiels, MAPPS doit fonctionner sur une année moyenne représentant une longue série (30 ans par exemple).
MAPPS est un modele d’équilibre et de végétation potentielle, peu indiqué pour simuler des changements inter-
annuels ou pour simuler de la végétation réelle (par exemple des cultures dans un bassin), ni pour simuler du
fonctionnement mensuel de bassin (surtout si le bassin montre des phases d’accumulation d’eau dans les nappes
puis de décharge). Pourtant, sa force et son originalité résident dans sa capacité a simuler des équilibres actuels et
futurs, incluant une simulation de la végétation potentielle, par exemple aprés I’impact de divers scénarios de

changement climatique (Imbach et al., 2011).
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tion cover simulated by MAPSS.

Source : Imbach P., Molina L., Locatelli B., Roupsard O., Ciais P., Corrales L. and Mahe G. 2010. Climatology-based
regional modelling of potential vegetation and average annual long-term runoff for Mesoamerica. Hydrol Earth Syst Sci 7:
1801-1817.

Fig. 34

Fig. 9. Annual runoff (a) and evapotranspiration (b) (mm) of Mesoamerica modeled by MAPSS.
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1.7 Productivité a I’échelle des biomes

L’extension de notre propre réseau de I’UPR80 (devenu réseau UMR Eco&Sols) de sites instrumentés pour la
mesure de la productivité, ainsi que notre participation aux réseaux nationaux (F-ORE-T ; SOERE), continentaux
(CARBOAFRICA) ou globaux (FLUXNET) ont permis depuis 2007 de contribuer aux méta-analyses du réseau
La Thuile de FLUXNET. Ces méta-analyses comparent les sites aux échelles grands biomes, continentale ou
globale, pour la productivité (GPP, NPP, NEP), les flux de CO,, H,O, et pour les grandes fonctions
écosystémiques (Reco, Rsoil, Rn €tc.). L’ensemble de ces méta-analyses a révélé I’importance explicative de nos
sites tropicaux qui sont rares et donc recherchés, et permettent d’étendre les gammes de comparaison jusqu’aux
extrémes de productivité (écosystémes tropicaux humides sempervirents fertilisés). En retour, 1’unité profite d’un
nouvel éclairage sur les performances relatives de ses propres sites, confirmant qu’ils se comportent de maniére
cohérente dans les nuages de points globaux, tout en représentant fréquemment des situations de productivité

record (ex. des sites eucalyptus Brésil).

1.7.1 Méta-analyses C

Une méta-analyse de la productivité des foréts de la planéte (Luyssaert et al., 2007) montrait que NPP, GPP et

Reco augmentent nettement de la température moyenne annuelle et avec les précipitations (Fig. 8), mais que le
bilan de C de 1’écosysteme ne montre pas de tendance claire avec ces facteurs (les sites a fort GPP montrent
également une forte R,). Cette étude nous indiquait qu’une jeune plantation tropicale (cocotier au Vanuatu) était
comparable en termes de productivité primaire (GPP, NPP) aux foréts tropicales humides sempervirentes, soit

parmi les écosystémes naturels les plus productifs (Roupsard et al., 2007).

Une méta-analyse présente la respiration de 1’écosystéme, comme étant une fonction dépendant positivement

de la productivité brute (GPP) et du LAl (Migliavacca et al., 2010).

Une méta-analyse propose un modeéle simple pour estimer la respiration du sol a I’aide de la moyenne des

températures annuelles, essentiellement (Bahn et al., 2010).

Une méta-analyse estime la GPP du globe & 123 + 8 GtC an™, a I’aide de 7 approches indépendantes calibrées
sur les sites FLUXNET (Beer et al., 2010). Cette approche montre que plus de 40% des terres végétales sont

limitées par les précipitations et révele les gradients latitudinaux de GPP (Fig. 35). Elle montre également que les
modeles mécanistiques actuels échouent a restituer certaines sources de variabilité, contrairement a certains
modeles empiriques. Des processus sous-jacents peuvent faire défaut dans les modéles mécanistes régionaux, ce

qui pourrait nécessiter de les reconsidérer a une échelle plus petite (écosysteme ou BV).
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1.7.2 Méta-analyses H,0
Un méta-modeéle basé sur des analyses d’images multispectrales satellitales (végétation et sol) a permis de

simuler fidélement 1’évapotranspiration mesurée par eddy-covariance de couverts tropicaux (Fisher et al., 2009).

Ce modéle qui est en fait le modele de Priestley-Taylor modifié pour tenir compte du LAI et du taux de
couverture du sol est prometteur pour la spatialisation des flux et besoins hydriques a large échelle, et il a permis
des simulations sur de grandes zones en Amérigue (USA, Amazone).

Une méta-analyse porte sur 1’estimation de 1’évapo-transpiration du globe a I’aide d’un modéle en arbre
(Model Tree Ensemble) calibrés sur les sites eddy-covariance, et validé sur des mesures de bilan hydrique de

grands bassins (Eg. 11) (Jung et al., 2010). Elle a montré qu’au cours des 27 derniéres années, les 16 premiéres

auraient connu une augmentation de 1’évapo-transpiration imputable a 1’augmentation de la température
(I’évapotranspiration aurait suivi la fonction de demande de I’atmospheére) tandis que les onze dernicres se
seraient stabilisées (hypothése d’une limitation par I’offre en eau). Ce changement aurait été déterminé
essentiellement par une réduction de la disponibilité en eau dans I’hémisphére Sud, surtout en Afrique et en

Australie, changement mesuré par microondes satéllites (Fig. 36).

1.7.3 Méta-analyses WUE
Les liens entre les flux de CO, et d’H,O sont essentiels pour beaucoup de méta-analyses. En Afrique, sur 11
sites suivis dans le projet CARBOAFRICA, les précipitations étaient le principal facteur déterminant les flux de

carbone GPP et Ry, (Merbold et al., 2009). La photosynthése maximale était trés corrélée aux précipitations

annuelles moyennes (r* = 0.89) et trés liée également au fAPAR obtenu par satellite. Pour la plupart des sites, la
photosynthese était sensible a une augmentation du VPD au-dela de 2 kPa. La respiration de 1’écosystéme
dépendait de la température sur tous les sites et de I’humidité du sol s’ils recevaient moins de 1000 mm de pluies
par an.

L’efficience d’utilisation de 1’eau (WUE) a fait 1’objet d’une méta-analyse sur 43 sites (Beer et al., 2009),

démontrant que I’efficience d’utilisation de I’eau inhérente, IWUE" (= GPP x VPD/ET) augmente généralement
durant des épisodes secs modérés et courts. En outre, IWUE" peut varier d’un facteur 3 entre sites, de fagon

corrélable au LAI et a ’humidité du sol a capacité au champ.
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1.8 Conclusions : la productivité, quels processus importants pour quelle

échelle ?

Notre travail écophysiologique et bioclimatologique a porté sur plusieurs arbres ou plantes pérennes (chénes,
peupliers, faidherbia, karité, cocotier, eucalyptus, hévéa), plantes herbacées (sous-states de systéemes
agroforestiers, Araceae) ; plusieurs systemes tropicaux (parcs arborés au Burkina Faso, plantations agroforestieres
de cocotier au Vanuatu, plantations pures d’eucalyptus au Congo ou au Brésil, café agroforestier au Costa Rica,
café de plein soleil au Brésil, plantations pures d’hévéa en Thailande). Au cours du temps, des changements
d’échelle ont progressivement été possibles grace a la contribution de nombreux collégues, a I’introduction de
nouveaux outils et a ’assimilation trés progressive des concepts : on est passé ainsi de la feuille a la racine, aux
fleurs, aux fruits puis a la plante, au sol, a I’écosystéme, au bassin versant, a la région et puis aux biomes.

L’avantage de parcourir ces échelles est de réaliser intimement a la fois I’extréme complexité des phénomeénes
biophysiques qui interviennent a 1’échelle locale ou micro-locale (par exemple dans des hot-spots du sol) et la
nécessité de simplifier le formalisme des lors qu’on s’intéresse a des échelles plus vastes. Il se produit un aller-
retour permanent entre le désir de décrire précisément une fonction localement (par exemple a I’aide de trageurs
isotopiques), et de la « neutraliser » globalement, en invoquant les phénoménes de compensation d’échelle par
exemple. L’échelle de temps est au moins aussi difficile a appréhender que I’échelle spatiale, néanmoins le
développement récent d’outils de télédétection ou de tracage isotopique permet de retourner dans le passé sur des
durées appréciables. Une approche trans-échelle permet de bien comprendre les processus importants a chaque
échelle, ainsi que leur poids relatif a chaque échelle. Une sélection des processus, des paramétres et des modeles
peut alors étre faite, en propre pour chaque échelle : ensuite, il faudra comprendre quels sont les paramétres pour
lesquels le modéle choisi est sensible, et parmi ces paramétres, lesquels sont susceptibles de varier (dans le temps,
dans I’espace), ce qui devrait permettre de choisir les priorités en termes d’expérimentation pour évaluer ces
parametres-la (les autres processus ou autres parametres étant moins importants a représenter fidelement a cette
échelle-1a, on pourra se contenter de les estimer ou de les ignorer). L’approche trans-échelle permet également de
distinguer ce qui est banal ou normal dans un écosysteme donné, de ce qui est original ou erroné : si un
écosystéme sort du nuage de points d’une méta-analyse, il convient d’en trouver la raison, qui peut étre une erreur
de mesure, un flux manquant, ou une vraie originalité (par exemple des plantations pérennes orientées vers la
production fruitiere peuvent avoir des allocations de C beaucoup plus élevées vers des compartiments a fort
turnover que des plantations forestiéres, et corrélativement avoir des respiration hétérotrophiques élevées, et des
respirations autotrophes plus basses). Anomalies et originalités sont fort intéressantes a signaler et a étudier, les
deux étant porteuses d’innovations potentielles. Mais c’est bien le changement d’échelle qui permet de le détecter
efficacement.

Il existe certainement une trés grande variabilité interne a I’écosystéme, et un trés grand nombre de processus

utiles a décrire aux échelles fines. Les approches et les modéles développés pour de grandes échelles de temps ou
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d’espace tendent a s’affranchir de bon nombre de processus, pour des raisons évidentes : limitations par la
puissance de calcul, possibilité ou non de documenter la variabilité spatiale des parametres ou des processus, ou
phénomenes de compensation entre échelles (par exemple compensation entre 1’érosion des parcelles et la re-
déposition a I’intérieur des bassins). Ainsi, les modéles de productivité ont-ils tendance a devenir plus simples au
fur et a mesure que I’objet grandit (par exemple, des modéles hydrologiques globaux vont surtout travailler au pas
de temps annuel et négliger les variations saisonniéres de stocks d’eau, dS (Eg. 11), ce qui est suffisamment
précis pour les quelques années courantes, mais peut s’avérer trés inexact a long terme si les changements
climatiques affectent durablement la tendance de dS). Les modéles disponibles paraissent trés liés a une échelle
donnée pour le moment (contrainte du nombre de parametres ajustables ou de la capacité qu’on a de les renseigner
en pratique ; contrainte de la sensibilité des modeles aux paramétres). Nous pensons que les modeles de bilan de C
congus pour des biomes arrivent a leur limite quand on les utilise pour décrire des phénomeénes pour lesquels ils
sont peu ou pas calibrés : par exemple I’effet des changements climatiques sur I’efficience d’utilisation de 1’eau
ou la phénologie.

Des modeles empiriques a grande échelle peuvent fonctionner relativement bien sur des données passées ou
actuelles (hindcasts), car ils s’ajustent sur la réalité et incluent, implicitement, les effets de cette variabilité, mais
ils ne sont pas faits pour simuler I’avenir (forecasts), en particulier si les conditions d’avenir changent
drastiguement (changements globaux par exemple). En revanche, des modeles mécanistes, peuvent fort bien rester
imprécis sur les hindasts parce qu’ils ne rendent pas compte, explicitement, de toutes les sources importantes de
variabilité, mais étre plus indiqués pour les forecasts. Confrontés a de moindres performances de modéles
mécanistes, il devient trés utile de revenir vers les processus importants aux échelles plus fines, et comprendre
lesquels doivent étre repris a 1’échelle supérieure : par exemple une tendance a long terme dans dS devrait étre

modélisée explicitement pour refléter une tendance a long-terme dans 1’évapo-transpiration.

La situation qui nous a paru parmi les plus critique en termes de modélisation est celle des cultures associées
ou des systémes agroforestiers. Il est difficilement envisageable de s’en tenir a des modéles simples ou facilement
paramétrables car 1’objet de modéliser ces systémes est précisément de décrire les fonctions interactives ou les
effets de facilitation entre membres de 1’association, sachant que ce sont ces fonctions-la qui présentent un intérét
comparatif par rapport au fonctionnement en cultures pures et séparées. Des comparaisons de modeles sont
envisagées. Nous pensons que les approches isotopiques sont vitales pour permettre de développer des modéles
dédiés aux interactions au sein de systémes mixtes ou agroforestiers.

Il 'y a beaucoup & gagner dans le cercle vertueux « Observation-Modélisation-Expérimentation », les trois
approches se renforcant et se validant, ou se corrigeant. Nous proposons ici de rajouter « Comparaison

d’échelles » a cet ensemble.
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2 Projet : Apports du tracage isotopique a I’étude de la
productivité de plantations pérennes et systémes agroforestiers

tropicaux
2.1 Contour général

2.1.1 Résumé

Une gestion durable, une intensification écologique, une agriculture de précision ou encore une recherche
d’associations optimales pour les plantations et les systemes agroforestiers tropicaux nécessiteront de disposer
d’outils de mesure et de modélisation des flux, des stocks et des bilans de matiére et d’énergie. Les modéles a
base mécaniste ou semi-mécaniste, fondés sur des bases théoriques et paramétrés a 1’aide de résultats
expérimentaux sont des outils privilégiés d’une gestion scientifique des plantations, surtout si on en attend un
usage générique ou des simulations dans le contexte du global change. Certaines méthodes pour mesurer les flux
et les stocks entre grands compartiments de 1’écosystéme on été présentées dans la partie Bilan, mais il nous
faudra également (i) rentrer a I’intérieur des compartiments et mesurer des partitions, des paramétres cinétiques et
des temps de résidence inaccessibles autrement (ii) vérifier les partitions en utilisant des méthodes expérimentales
indépendantes.

L’allocation du carbone vers les puits de la plante (incluant les réserves), la partition des sources respiratoires
de I’écosysteme et le recyclage de 1’azote de la litiére (vers le sol, la microflore et la plante) sont nécessaires aux
modeles que nous utilisons. Le tracage a 1’aide d’isotopes stables est 1’'une des méthodes les plus utiles pour

détailler les flux, la partition et le turnover du carbone et de 1’azote a I’intérieur des compartiments.

2.1.2 Enjeux et justifications

Dans le cadre de la fusion récente entre 'UPR80 (Cirad) et 'UMR Eco&Sols’ (Montpellier), il ressort du
projet scientifique de la nouvelle UMR [I’ambition de développer des modéles communs plante-sol (axe
transversal de modélisation), de les calibrer a I’aide des données expérimentales obtenues notamment grace aux
sites fortement instrumentés et observatoires de 1’équipe (acceés aux flux et aux stocks) et de paramétrer la taille
des compartiments, les flux entre compartiments et le turnover a 1’aide d’outils isotopiques. L’importance des
outils isotopiques est clairement mentionnée dans les projets des 3 thémes de ’'UMR (Sols, activités et réseaux
biologiques, Nutriments et intensification écologique, Carbone et changements globaux).

Les plantations modifient les stocks et la qualité de la MO des écosystémes d’origine. En fonction de 1’état
initial avant plantation (climacique, intermédiaire, dégradé...) et de I’itinéraire technique adopté, une plantation

peut appauvrir considérablement le milieu ou au contraire le ramener progressivement vers son optimum

" http://www.montpellier.inra.fr/ecosols/
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trophique. Les risques de baisse de fertilité sont tres élevés pour les plantations tropicales tournées vers
I’exportation. La durabilité, la séquestration de C et I’adaptation face aux changements globaux (usage des terres,
climat) (Théme 3 de I'UMR Eco&Sols: Carbone et changements globaux®) s’imposent comme enjeux
économiques et environnementaux capitaux mais restent trés difficiles a appréhender. On peut évaluer les
systétmes de production ponctuellement (stocks) ou de maniére plus étendue dans le temps (dans des
chronoséquences par ex.) mais on se contente alors de constater I’impact. Les approches fonctionnelles centrées
sur les processus sont des outils privilégiés permettant d’identifier des indicateurs intégrés de 1’évolution a long
terme des écosystémes, de comparer des alternatives de gestion pour des termes variables.

La modélisation fonctionnelle des écosystemes couple des processus physiques, chimiques et biologiques,
simule des flux de matiére entre les compartiments, puis les intégre. Elle utilise des bases théoriques et les ajuste a
partir d’observations ou d’informations expérimentales en provenance des écosystémes étudiés. Au sein du theme
transversal de modélisation de ’'UMR Eco&Sols, nous devrons mettre en oeuvre des modéles couplés (croissance,
décomposition de la matiere organique dans le sol, conséquence de la libération des éléments minéraux sur la
production a l’instar de G’Day, (Comins and McMurtrie, 1993), ou CASTANEA (Dufréne et al., 2005),
ORCHIDEE (Krinner et al., 2005), MOMOS (Pansu et al., 2010) couplé a min3P (Nowack et al., 2006). Une
approche résolument mécaniste, qui prenne en compte les processus élémentaires et leurs interactions peut simuler
des situations nouvelles ou des effets a long terme. En ce qui concerne les modéles agroforestiers, le choix en
cours de discussion entre CAF (van Qijen et al., 2010b, a), Yield-SAFE (van der Werf et al., 2007), WANULCAS
(Van Noordwijk and Lusiana, 1998), APSIM (Keating et al., 2003), CEEOT-SWAPP (Saleh et al., 2010).

Les sites eucalyptus-Brésil, eucalyptus+savane+forét secondaire Congo, café agroforestier-Costa Rica, hévea-
Thailande sont proposés ici en premiére approche en raison de leurs travaux antécédents a I’échelle de
I’écosystéme sur les mesures de flux de C par eddy-correlation ou de cycles biogéochimiques et de 1’état
d’avancement des modeles a 1’échelle plantation ou écosystéme. Mais ces applications ne sont certes pas

exclusives au sein de ’'UMR Eco&Sols.

2.1.3 Etatde I’Art

L’usage des isotopes stables dans la recherche en écologie s’est généralisé depuis 20 ans. Les flux, la partition
et le turnover peuvent étre mesurés par des méthodes de tracage isotopique. Les isotopes sont de précieux
intégrateurs (temps & espace) de la maniére dont les plantes réagissent, ou ont réagi par le passé, a leur
environnement biotique et abiotique. Les isotopes stables ont eu un impact aussi déterminant en écologie que la
biologie moléculaire en génétique, avec des applications allant de 1’échelle cellulaire jusqu’a I’échelle globale ou
de la seconde au millénaire. lls témoignent naturellement par leur « signature isotopique » du résultat intégré de
processus longs et complexes qui affectent les compartiments. Ils offrent leurs solutions élégantes et accessibles

aux problemes écologiques les plus inextricables (revue dans (Dawson et al., 2002)). La tendance s’amplifie grace

® http://www.montpellier.inra.fr/ecosols/themes_de_recherche/carbone_et_changements_globaux
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a des méthodes récentes permettant de les mesurer en ligne au cours des processus en phase gazeuse
(spectroscopie en ligne et plus récemment tunable laser diode, TDL® ou CRDS™). Des techniques de marquage
ont été développées sur arbres adultes entiers (ex. projet ANR CATYS) et la cinétique des éléments marqués a été
suivie tres efficacement dans les puits, en particulier dans le CO, respiré a I’aide de la TDL ((Plain et al., 2009);
(Marron et al., 2009); Séminaire Isotopes Nancy 2009).

Bien que certaines de nos équipes du Cirad et de ’'UMR Eco&Sols aient déja utilisé les outils isotopiques a
diverses occasions, nous pensons que les bases de données expérimentales et les modéles disponibles actuellement
appellent un développement important du recours aux isotopes. Ci-dessous, un rapide inventaire des ressources :

v a’échelle de I’arbre, des modéles basés sur des régles de croissance (ex. Eucalyptus-Dendro, (Saint-
Andre et al., 2002; Saint-André et al., 2003) mis en ceuvre dans la plate-forme CAPSIS, (de Coligny et
al., 2003)), sur des regles architecturales (ex. AMAP, (Dauzat et al., 2001) ; (Jourdan and Rey, 1997b;
Jourdan and Rey, 1997a), (Pages and Aries, 1988)) ou basés sur des relations sources-puits (ex. sur
palmier PhénoPalm ; EcoPalm ; sur hévéa : (Thaler and Pages, 1998) ; sur café (Vaast et al., 2005) ;
(Genard et al., 2008)). Sur hévéa, les propriétés hydrauliques (Sangsing et al., 2004) ou les
perturbations induites par la saignée (Silpi et al., 2007), (Chantuma et al., 2009)) sont prises en
comptes. D’autres travaux expérimentaux ont porté sur les réserves (Mialet-Serra et al., 2005; Mialet-
Serra et al., 2008) ;

v al’échelle de I’écosystéme sur des modeéles de bilan minéral (Laclau et al., 2000; Laclau et al., 2001),
d’absorption de la lumiére par modéles big-leaf et Sunshade (Roupsard et al., 2008a), de
photosynthése du couvert (ex. modele Sun-shade (Deveau, 2003) ; Eucalypt-EcoPhy ou Maestra ou
Canoak, (Nouvellon et al., 2003)). Des modeles d’évapo-transpiration ont également été calibrés sur
nos plantations (Penman-Monteith (big-leaf), Shuttleworth et Wallace (big-leaf a deux sources (sol et
couverture), Sun-shade, Multicouches, BILJOU (Granier et al., 1999), et Hydro-SVAT (Gdmez-
Delgado et al., 2010) ;

v pour le sol, un effort de modélisation du fonctionnement est en cours sur la base de CENTURY,
(Parton et al., 1987); (Le Dantec, 2000); (Epron et al., 2001)), de (Agren et al., 2001) par
(d'Annunzio et al., 2008a; d'Annunzio et al., 2008b). Pour 'UMR Eco&Sols, les modeles min3P
(Nowack et al., 2006) et MOMOS (Pansu et al., 2010) ont été et seront particulierement développés.

° Tunable Laser Diode

' CRDS : Cavity Ring-Down Spectroscopy : méthode récente de mesure de la concentration d’un gaz (CO,, H,0, O,
N,O, CHy,...) et de sa composition isotopique. Les appareils de mesure peuvent recevoir des ampoules injectables (plus petits
échantillons de 20 ml de gas), ou un flux continu. La stabilité (2%, pour 6"*C sur 24h), la gamme de mesure (200-3500 ppm
pour CO,) et la précision (0.3%. pour 6-°C) seraient comparables aux approches classiques par IRGA et IRMS. La période
de mesure est de l'ordre de 2 s, mais un appareil a 10Hz existe, intéressant pour usage futur en eddy covariance. Couplé a
un appareil de combustion en entrée, il est possible de mesurer aussi la composition isotopique de la matiére organique. Un
gas chromatographe peut étre placé avant I’appareil de combustion pour séparer les composants organiques. Le prix par
analyse isotopique est en principe bien moindre que par IRMS
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Les apports de liticres et les flux totaux de C et d’N vers le sol sont généralement bien connus ((Laclau
et al., 2000; Laclau et al., 2009) ; Séminaire ATPCarbone (Hamel et al., 2004) ; Navarro et al., 2008)
mais on ignore le plus souvent quelle part du C est contenue et incorporée dans la MO « active, lente
et passive » et contribue a la séquestration a long terme du C ou quelle part de I'N des litiéres est ré-
assimilée par la plante (Zeller et al., 2000; Zeller et al., 2001). Nous soulignons que les flux de C et
d’N entre la litiére, le sol, la plante, le stockage de C et d’N dans la mati¢re organique (MO) et les
pertes de 1’écosystéme sont des domaines trop peu documentés sur nos objets d’étude actuellement et
appellent & de nouveaux développements dans le cadre de la fusion avec I’lUMR Eco&Sols.

La respiration totale de 1’écosystéme ((Migliavacca et al., 2010) ; Séminaire ATPCarbone (Hamel et
al., 2004)), celle du sol et des racines ont été mesurées ((Epron et al., 2004; Epron et al., 2009) ;
(Marsden et al., 2008a; Marsden et al., 2008c¢) ; (Nouvellon et al., 2008) ; (Hergoualc'h et al., 2008)).
La respiration des troncs a été mesurée (Silpi, 2004) et celle des plantes entiéres estimée (Navarro et
al., 2008) mais on distingue mal la contribution respective de la respiration autotrophe et hétérotrophe
dans la respiration de I’écosystéme ou la contribution des différentes sources élémentaires. La quantité
de C assimilée et stockée par les plantes est généralement connue (Nouvellon et al., 2003) ; Navarro et
al., 2008, (Saint-Andre et al., 2005) ; (Franck et al., 2006; Franck and Vaast, 2009)) et on simule
empiriguement des allocations mais on ignore le trajet, la partition et le turnover réels des métabolites
entre les différents puits. Ces lacunes empéchent de développer une modélisation mécaniste ou de
vérifier la validité des modéles empiriques que nous utilisons par défaut. Les verrous peuvent étre
levés a I’aide d’investigations plus poussées sur les flux des éléments a 1’intérieur des compartiments,

notamment a 1’aide des traceurs isotopiques.

Voici quelques exemples, développés par les chercheurs et laboratoires que nous souhaiterions associer a ce

projet :

s C et H,O: photosynthése (Nogues et al., 2004), respiration ((Ghashghaie et al., 2001),
(Damesin and Lelarge, 2003), Nogues et al.,, 2004 ; Epron et al., 2009, (Marron et al., 2009) ;
(Plain et al., 2009)), métabolisme (Tcherkez et al., 2003), allocation & flux de métabolites &
substrats utilisés pour la croissance ((Deléens et al., 1994), (Lacointe et al., 2004) ; (Lamade et
al., 2009), décomposition des litiéres, stockages dans le sol, efficience d’utilisation de 1’eau
((Damesin et al., 1997), (Bonal et al., 2000b)), profondeur de prélévement de I’ecau ((Bonal et
al., 2000a)), partition en plantes C3 et C4 (Epron et al., 2009), etc.

% N : assimilation, minéralisation, nitrification, flux dans les litiéres, la microflore, le sol, et
allocation dans la plante ((Zeller et al., 2000; Zeller et al., 2001) ; D’annunzio et al.,
2008a,b) ; dans la faune du sol (Caner et al., 2004) ; fixation symbiotique (Bouillet et al.,
2008)), etc.
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2.1.4 Objectifs scientifiques

Notre objectif est de promouvoir le tragage isotopique pour débloquer nos verrous de modélisation, pour ce qui
concerne les plantations pérennes ou les systemes agroforestiers tropicaux. Trois axes nous paraissent prioritaires :

Axe prioritaire 1

Devenir de 1’azote et du carbone lors des processus de décomposition de la matiére organique : notre premier
objectif est de synthétiser I’ensemble des informations expérimentales disponibles et d’évaluer la taille des pools
« actifs, lents et passifs » de C du sol afin de simuler les dynamiques du C dans le sol. Ce volet est étroitement
couplé avec le suivant sur la respiration des compartiments du sol. Une étape expérimentale supplémentaire est
proposee : comprendre la dynamique de I’incorporation de I’N de la litiére au sol et a la microflore et son
recyclage par les plantes (assimilation et allocation d’N depuis les racines jusqu’aux organes aériens) a I’aide de
nouvelles expériences de marquage isotopique (*°N) des litiéres. La fixation d’azote pourra étre traitée également
dans le cas des plantations mixtes ou agroforestiéres.

Axe prioritaire 2

Partition des flux respiratoires du sol (Rs), des plantes (R,) et de 1’écosysteme (R¢). La respiration de
I’écosystéme est complexe par nature mais sa compréhension détaillée est cruciale pour appréhender la
séquestration de C et la durabilité de la MO. Il est possible de séparer les multiples sources respiratoires de
I’écosystéme, notamment en phénoménes auto ou hétérotrophes. Des modéles de dilution permettent de calculer
la part relative de deux sources de composition isotopique connue (8*3C) dans un flux commun. Le modéle
complet de R, pourrait alors étre calibré et couplé au modéle de production primaire brute (GPP) disponible, la
résultante étant NEE.

Axe prioritaire 3

Allocation du C assimilé vers les puits. Nos modeles d’allocation ont été paramétrés jusqu’a présent en prenant
peu en compte les flux mesurés de métabolites primaires. Ceux-ci sont particulierement importants pour
comprendre la saisonnalité ou la bi-annualité chez les plantes fruitiéres. Nous proposons de quantifier
expérimentalement le flux, la partition et le turnover des métabolites primaires entre les sources (feuilles) et les
puits (fruits, méristéme apical, tige, racines, réserves). Nous apporterons des arguments expérimentaux aux
guestions relatives aux couplages, par exemple feuille-fruits, ou feuilles-racines fines ou a la dynamique des
réserves. Croissance racinaire et respiration autotrophe sont des puits généralement trés importants, ce qui justifie

le couplage avec les deux volets précédents.
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2.2 AXE 1: Devenir de I'azote et du carbone lors des processus de

décomposition de la matiere organique.

2.2.1 Résumé

Notre proposition s’appuie sur I’ensemble des travaux et résultats récents consacrés a la durabilité des
systémes plantés. Notre premier objectif est de synthétiser ’ensemble de I’information expérimentale acquise et
d’acquérir de nouvelles informations pour paramétrer et valider les modéles de décomposition des litiéres et de
MO. Les expérimentations complémentaires portent sur deux aspects : la quantification des pools de matieres
organique dans le sol en fonction des modes de gestion (relation tres étroite avec le I’AP2) et I’utilisation des
isotopes (abondance naturelle **N et **C, marquage N, systémes étudiés) pour suivre efficacement le devenir de
I’azote dans le sol, les micro-organismes et les arbres lors des processus de décomposition. Ces expériences
permettront, au vu des dynamiques observées, d’affiner ou modifier les procédures de gestion (les trois systemes
étudiés) et ensuite de contribuer au développement des modéles de décomposition (ex CENTURY, Parton et al.
1987 ; (Agren et al., 2001) ; min3P (Nowack et al., 2006) ; MOMOS (Pansu et al., 2009a; Pansu et al., 2009b;
Pansu et al., 2010) en connexion avec les modeles de croissance. Les modeles validés seront ensuite utiles pour
simuler I’impact de scenarii d’itinéraires techniques ou de modes de gestion sur la respiration de I’écosystéme et

1’évolution des pools de MO.

2.2.2 Enjeux et justifications

La décomposition de la matiére organique est 1’un des processus clés du fonctionnement d’un écosystéme et en
particulier du cycle du carbone (production de gaz a effets de serre : CO,, CH4, N,O ; stockage de carbone dans le
sol sous forme labile, stable ou récalcitrant). Elle constitue également un processus essentiel de I’évolution de la
fertilité des sols dans toutes ses composantes (physique : ciment de structure améliorant les capacités en air et eau
du sol ; chimique : capacité d’échange et de stockage d’éléments minéraux ; biologique : support énergétique pour
les micro-organismes). Dans le cas des plantations tropicales que nous étudions, essentiellement tournées vers la
production de matieres en vue de leur exportation de 1’écosystéme (bois pour 1’eucalyptus, fruits pour le café, bois
et latex pour I’hévéa), les risques de déficits en éléments minéraux sont trés élevés. Les apports de carbone et
retours d’éléments minéraux au sol via les chutes de litiéres sont trés importants (D’annunzio et al. 2008) mais les
niveaux de respiration sont également trés importants (Epron et al. 2004, Luyssaert et al, 2007 ; (Migliavacca et
al., 2010) ; (Bahn et al., 2010)). L’évaluation de la durabilité des plantations ainsi que du stockage a long terme du
carbone dans le sol selon différents modes de gestion est complexe et nécessite de mettre en oeuvre des modéles
couplés (croissance, décomposition de la matiere organique dans le sol, conséquence de la libération des éléments
minéraux sur la production a I’instar de G’Day, (Comins and McMurtrie, 1993), ou CASTANEA, (Dufréne et al.,
2005)). Si les modeles de croissance sont actuellement disponibles pour les systéemes étudiés (Eucalypt-dendro
(Saint-André et al., 2002), (Nouvellon et al., 2003), Séminaire ATPCarbone (Hamel et al., 2004), il n’en est pas
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de méme pour I’évolution de la matiére organique dans le sol. Ce projet, via principalement des expériences
isotopiques et de quantification de pools de matiéres organique, se propose de lever ce verrou et d’aboutir a des

modeéles qui puissent aider a la gestion des systémes étudiés.

2.2.3 Etat de I’Art

La décomposition est un processus a la fois physigque, chimique ((Joffre et al., 1992), (Trofymow et al., 2002))
et biologique. Des 1929, Tenney and Waksman identifient que les taux de décomposition sont contrélés par 4
facteurs distincts : (i) la composition chimique de la matiére a dégrader, (ii) un apport suffisant en N pour les
organismes décomposeurs, (iii) la nature et I’abondance des micro-organismes impliqués, (iv) les conditions
environnementales (aération du sol, humidité, température). La décomposition n’est plus vue comme une simple
dégradation de la matiére organique fraiche mais comme un double processus de minéralisation et de formation de
complexes humiques stables. (Sollins et al., 1996) développent d’ailleurs un modé¢le conceptuel ou la matiére
organique dans le sol est en constante évolution via des processus de stabilisation / déstabilisation.

L’azote et la lignine sont identifiés comme des facteurs clés qui influencent a la fois le taux mais aussi la
structure de cette formation humique. Récemment les études isotopiques ont permis de mieux préciser les
schémas de libération de ’azote dans le sol. En effet, a partir d'une litiére enrichie en *°N, les différents processus
caractérisant I'évolution de l'azote pendant la décomposition peuvent étre étudiés plus précisément et sans
perturbations artificielles des pools d’azote. Par exemple, Zeller et al. (2000, 2001) ont suivi la dynamique
d’incorporation du *°N dans les sols et dans les arbres aprés un dépdt de litiére marquée dans des peuplements de
hétres. Ils montrent que durant les deux premieres années de décomposition, les litieres absorbent et libérent de
I’azote simultanément. L’azote libéré par les litiéres s’accumule préférentiellement dans I’humus, 1’absorption par
les arbres représentant seulement 0.2 & 1.1 % par an au début de la décomposition. Cependant, I'incorporation de
>N dans l'arbre atteint 31 % aprés 8 ans dans une hétraie tempérée avec un humus de type moder. Ceci indique
gue si les conditions climatiques sont plus favorable a la décomposition et a la minéralisation de la litiére, comme
sous les tropiques, on peut peut-étre s’attendre a ce que l'arbre utilise une plus grande proportion de l'azote des
provenant des litiéres.

Pour traduire les évolutions de la matiére organique dans le sol, nous avons relevé 3 classes intéressantes de
mode¢les, sachant qu’il en existe plusieurs dizaines dans la littérature :

v les modeles basés sur des pools de matiére organique « actifs, lents et passifs » (Modéle CENTURY,
Parton et al. (1987) et tous les modéles dérivés a partir de celui la. Ces modeles sont basés sur
I’hypothése que 1’évolution d’un pool de matiére organique dépend du stock initial, des apports de
litiére et d’une vitesse de décomposition spécifique au compartiment. Les facteurs régulant la vitesse
de décomposition peuvent dépendre de la texture du sol, de la composition des litiéres initiales, de la
température, I’humidité du sol, etc...

v les modeles basés sur une évolution continue de la matiére organique dans le sol (Agren et al., 2001).

La qualité des matiéres organiques est considérée dans son ensemble avec une évolution continue et
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concomitante a la perte de matiére (carbone). (Joffre et al., 2001) utilisent ce modéle lors
d’expériences de décomposition de litiére au laboratoire et montrent (i) que moyennant quelques
hypothéses ’indice de qualité peut-étre estimé a partir de la perte de masse, (ii) que cet indice de
qualité a une portée plus synthétique qu’un indice basé sur la composition chimique de la litiére et (iii)
qu’il est facilement calibrable a 1’aide de la spectrométrie par proche infra-rouge (NIRS). D’ Annunzio
et al., 2008a,b utilisent ce modéle et montre que la qualité des litiéres varie fortement d’un clone
d’eucalyptus a I’autre mais aussi d’une fertilité a I’autre. Ce résultat plaide fortement vers ’utilisation
de modéles couplés (croissance/évolution de la MO, les deux phénoménes étant indissociables).

v" (iii) des modéles mettant en exergue la dynamique de la biomasse microbienne (MOMOS, Pansu et
al., 2010)

Sur nos plantations, les cinétiques de dégradation des différents types de litieres (feuilles, branches, écorces,
racines etc.) ont été précisées a 1’aide d’expériences de décomposition au champ en litter-bags (Kazotti 2004,
Nzila et al. 2004, Séminaire ATPCarbone). La litiére résiduelle (Litter Mass Remaining, LMR) a été enregistrée
au cours du temps, ainsi que la composition spectrale (indice de qualité) de celle-ci (par NIRS). La respiration du
sol (ou sol et litiere) a été enregistrée simultanément, ainsi que la respiration de 1’écosystéme. Ces éléments,
indispensables pour élaborer un modele de décomposition de la litiére et d’évolution de la matiére organique dans
le sol, restent toutefois incomplets : (i) il est nécessaire de quantifier les différents pools de matiere organique
dans le sol (labile et stable) en fonction de la gestion des parcelles, (ii) le processus de minéralisation de I’azote
organique est plus complexe qu’une simple libération de I’élément nutritif et il est nécessaire de mettre en ceuvre
les expériences isotopiques pour obtenir un modele complet azote/carbone (iii) les respirations auto et

hétérotrophe doivent étre séparées ; (iv) la dynamique microbienne doit étre suivie.

2.2.4 Objectifs scientifiques

Compte tenu des éléments précédents, il est proposé (i) de traduire les informations existantes sur les pools et
gualité de MO du sol et de litiere en termes de constantes de décomposition et de temps de résidence du C et de
I’N dans les compartiments, (ii) d’effectuer des expériences isotopiques °N afin de mieux évaluer le devenir de
I’azote dans le sol et dans les plantes par dosage des isotopes naturels et par application d’engrais marqué, (iii) de
développer un modéle de décomposition de la litiére et d’évolution de la mati¢re organique dans le sol sur la base
de ces résultats en connexion avec les modeles de croissance, (iv) de valider ces modeles couplés dans les
dispositifs expérimentaux de gestion de la matiére organique (essai CIFOR pour eucalyptus ; essai sur café

agroforestier) et enfin d’interpréter I’influence des modes de gestion sur les apports et la décomposition.

2.2.4.1 Quantifier les différents pools de MO et leur vitesse de décomposition en
fonction du mode de gestion.

11 s’agit d’évaluer quels sont les différents pools de matiere organique dans le sol (pool microbien, fraction
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labile, fraction stable) et leur variation selon : (i) la durée du systéme productif; chronoséquence forét, plantations,
jardins, jacheres, (ii) la comparaison plantation / milieu d’origine, (iii) les modes de gestion de la litiére et des
rémanents d’exploitation. Des expériences en microcosmes seront menées pour obtenir les constantes de
décomposition des différentes fractions. Des mesures de respirations seront effectuées sur chaque site pour étre en

mesure de valider le modele d’évolution de la matic¢re organique dans le sol.
2.2.4.2 Etudier le devenir de I'azote dans le sol et dans les plantes

Il s’agit (i) d’installer une placette d’expérimentation avec un apport d’engrais classique mais marqué a
I’azote et de suivre tous les 6 mois 1’évolution du N dans les différents compartiments des arbres (aériens et
souterrains) et dans les horizons du sol, (ii) de récolter les litieres marquées pour les disposer dans une parcelle
adulte, de suivre la décomposition de cette litiere au cours du temps, et enfin d’analyser le devenir de I’azote
marqué dans la litiére, les arbres et les horizons du sol (en particulier les différents pools de matiére organique du
sol). Cette analyse permettra en outre d’estimer le stockage du carbone dans la matiére organique dans le sol en
faisant ’hypothéese que le ratio C/N de la nouvelle matiére organique est identique a celui de la matiére existante.
Cette estimation du stockage de carbone pourra étre confronté a des mesures de respiration et les modeles établis

dans le I’AP2 de cette ATP (séparation de la respiration hétérotrophe et autotrophe).

2.2.4.3 Développer un modeéle d’évolution de MO dans le sol en connexion avec les

modéles de croissance disponibles

Sur la base des éléments déja existants (expériences au champ de décomposition ou au laboratoire) et des
résultats qui seront obtenus dans les deux points précédents (quantification des pools de MO et devenir de
I’azote), il est envisagé de développer un modéle d’évolution de la matiére organique dans les sols en connexion
avec les modéles de croissance disponibles.

In fine, I’objectif appliqué est d’obtenir une chaine de modéles qui puisse restituer correctement les effets de la
gestion ou d’une variation du bilan azoté (baisse de la fertilité) sur (i) la production, (ii) la durabilité des

plantations et (iii) sur la bio-séquestration de carbone dans les sols.
2.2.4.4 Produits (délivrables)

-Mode¢le de décomposition de la litiere et d’évolution de la matiere organique dans le sol
-Modéles couplés Croissance / Evolution de la matiére organique dans le sol /Respiration du sol
-Outils de simulation pour la gestion mettant en ceuvre les modéles précités.

-Similation de I’impact de scenarii

2.2.5 Description du travail
2.2.5.1 Quantification des différents pools de MO.

L’identification des différents pools de matic¢re organique dans le sol fera 1’objet d’un fractionnement

physique permettant d’identifier le C soluble, la MO a caractere figurée et les MO associées aux
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colloides minéraux. La méthode consiste a diluer un poids défini de sol (100g environ) dans de I’eau
distillée avec un brassage mécanique. La solution est ensuite passée dans des tamis successifs. Pour les
sols a faible stabilité structurale (comme par exemple ceux du Congo), la dispersion des agrégats de
taille supérieure a 50 um est obtenue facilement par simple agitation du sol dans 1’eau en présence de
billes. L’utilisation d’un dispersant chimique comme [’héxametaphosphate de sodium permet de
s’assurer d’une dispersion compléte. Pour chaque fraction, les éléments organiques (légers) sont séparés
des éléments minéraux (plus lourds) par flottaison/sédimentation. Des analyses CHN et des dosages
isotopiques C seront réalisés sur chaque fraction avant décomposition (cf ci-dessous).

2.2.5.2 Vitesses de décomposition des différents pools de MO.

Des études de minéralisation du C et N par fraction ainsi que des analyses isotopiques (*°N dans le sol sous
litiere marquée, *C pour les plantations d’eucalyptus aprés savane) permettront de renseigner la dynamique des
pools organiques du sol. Chaque fraction sera mise a décomposer en microcosme. Il sera nécessaire de prélever du
sol dans chaque systéme, d’extraire les micro-organismes afin d’inoculer les substrats des microcosmes. Les
pertes en carbone seront évaluée soit directement (analyseur continu de type IRGA, nécessite peu de matiere), soit
indirectement avec du NaOH et un titrage CO, (nécessite plus de matiere).

2.2.5.3 Suivi du >N dans le sol et la plante

Afin d'obtenir un marquage de ’azote de la matiére végétale (notamment des feuilles pour obtenir des litieres
marquées) il y a plusieurs méthodes envisageables (engrais ou pulvérisation sur le feuillage). Nous proposons de
marquer les végétaux a I’aide d’engrais du fait de la taille des arbres (les eucalyptus atteignent facilement 6 4 10m
a 12 mois). Un des avantages de cette technique est qu'elle permet d'obtenir rapidement un enrichissement en *°N
dans la plante entiére. Le désavantage majeur est la double dilution (dans le sol puis dans la plante) mais cet effet
est toutefois réduit sur des sols pauvres souvent caractérisés par des faibles teneurs en matiére organique (ce qui
est notre cas). Des prélévements de sol et d’arbres seront effectués tous les 6 mois pendant deux ans et demi afin

d’évaluer le devenir de 1’azote marqué dans le sol et dans la plante.

2.2.5.4 Suivi de la décomposition de la litiere marquée et séparation de la part d’azote

libérée et immobilisée lors du processus de décomposition

Lorsque des feuilles marquées commenceront a tomber (parcelles du point 3), elles seront récoltées et
appliquées dans deux parcelles adultes afin d’évaluer le devenir de 1’azote lorsqu’il est apporté sous forme de
litiere. Les parcelles seront sélectionnées de facon a étre situées sur une méme fertilité que les deux peuplements
expérimentaux mis en place dans le point 3. A partir du premier dép6t de feuilles marquées, des prélevements de
sol et d’arbres seront effectués tous les 6 mois pendant deux ans. Les zones d’application de la litiere marquée

sera ¢valuée en abattant 3 arbres témoins afin d’identifier la localisation des racines fines. L’homogénéité des
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feuilles marquées (proportion des éléments constitutifs) sera vérifiée par rapport a des feuilles non marquées

prélevées sur des arbres de méme age, du méme clone et plantés sur des fertilités comparables.
2.2.5.5 Modéles et validations

La modélisation sera conduite selon les priorités de 1’axe transversal de modélisation de I’'UMR Eco&Sols Le
développement des modéles d’évolution de la matiére organique sera réalisé en étroite connexion avec les

modeles de croissance. La forme des modeles complets (croissance/sol) dépendra du couplage envisagé
2.2.5.6 Evaluation de modes de gestion alternatifs

Les sorties des modéles établis seront confrontées aux mesures effectuées dans les dispositifs expérimentaux
de gestion de la matiére organique.

Sur la base des essais actuellement menés au Brésil sur les plantations mixtes (eucalyptus et acacia) ou au
Costa Rica (café et erythrine), il sera effectué des mesures complémentaires concernant les pools de matiére

organique ainsi que des dosages *°N dans les différentes fraction du sol, de la litiére et des plantes.
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2.3 AXE 2 : Partition des flux respiratoires du sol et de I’écosystéme

2.3.1 Résumé

La respiration de 1’écosystéme est complexe mais vitale pour comprendre la séquestration de C et la durabilité
de la MO. Des développement méthodologiques permettent de mesurer directement la respiration de 1’écosystéme
(Re) par eddy-correlation ((Reichstein et al., 2005) ; (Lasslop et al., 2010)), de séparer les sources rhizosphérique
et non-rhizosphérique du sol (fosses d’exclusion racinaire, annellation des arbres, mesure de la respiration des
racines en direct...). Ces méthodes sont précieuses mais appellent des validations par des méthodes indépendantes
en raisons de biais qui leur sont propres. En outre, les modéles mécanistes de respiration a compartiments
nécessitent de séparer tous les flux. Aujourd’hui, il est possible de séparer les sources respiratoires a 1’échelle de
I’écosystéme entier et de ses différents compartiments, grace au développement des isotopes stables du C, par
marquage ou en abondance naturelle. On mesure la respiration et la signature isotopique (8*C) de I’air respiré par
différentes sources et des modéles simples de dilution isotopique calculent la part relative de deux sources dans
une résultante. On peut aussi mesurer directement 8°C de 1’ensemble des sources respiratoires de ’écosystéme,

puis le décomposer par parties.

2.3.2 Enjeux et justifications

« Ce qui n’est pas respiré par 1I’écosystéme ou exporté est stocké ». Ce principe de base rappelle I’importance
de la respiration de I’écosystéme (R,) pour la séquestration de carbone (C) et la durabilité de la matiére organique
du sol (MOS). Comprendre les processus qui contrblent le re-largage du C fixé par les plantes (respiration
autotrophe = R,) ou la minéralisation du C de la MO et des litieres (respiration hétérotrophe = R;,) est donc aussi
essentiel que comprendre la photosynthése. Les deux processus renseignent les modéles de croissance,
d’allocation, de turnover des pools de MO, de décomposition et finalement de séquestration de C et de durabilité.

En raison de la multiplicité des sources de respiration de 1’écosystéme (plante, MO du sol, litiéres, micro-
organismes liés aux racines, pool microbien, faune/flore), de leur sensibilité propre aux conditions ambiantes et de
leurs interactions, R, et ses composantes, autotrophes ou hétérotrophes comptent parmi les processus les moins
bien compris des bilans de C, ceci par I’ensemble de la communauté scientifique. R, présente des variations
spatiales et temporelles trés importantes, liées au climat, a I’activité des plantes ou de la faune/flore du sol dont la
compréhension nécessite des efforts accrus de recherche, de modélisation et de validation. Des efforts de méta-
analyse de R, sont en cours (Migliavacca et al., 2010). La respiration des écosystémes tropicaux est trés peu
étudiée. En raison des particularités de ces écosystéemes (ex. saisonnalité moins marquée, croissance continue des
peuplements, forte productivité primaire et forte production de litiéres, etc.), on s’attend a rencontrer des
fonctionnements respiratoires singuliers, utiles & la compréhension générale des processus qui régissent
I’ensemble des écosystémes terrestres. Par exemple, comment la partition de R, entre R, et R, évolue-t-elle dans

une gamme de plantations variant pour I’allocation du C vers la croissance ou la mortalité (Fig. 9 et 10) ?
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2.3.3 Etat de I’art

Les modeles disponibles pour rendre compte des flux respiratoires a I’échelle de 1’écosystéme, des pools de
MO et de leur turnover (ex. CENTURY, Parton et al. 1987) nécessitent de renseigner la valeur des flux
élémentaires, c’est-a-dire en pratique de pouvoir séparer plusieurs sources contribuant a un flux mesuré
(conclusions de I’atelier CaRTE, (Trumbore and Pataki, 2004)). On n’y parvient qu’en combinant des mesures
directes en conditions naturelles (respiration des compartiments, suivis saisonniers, systemes de mesure de
respiration en continu (Damesin et al., 2002), des traitements particuliers (ex. fosses d’exclusion racinaire, Epron
et al. 2004, mesure directe de la respiration racinaire, Marsden et al, 2008), et des méthodes indirectes (tracage et
pondération des sources respiratoires a 1’aide d’isotopes (revue dans Dawson et al. 2002). L’outil isotopique est
proposé ici pour séparer les flux, renseigner les modéles et valider nos mesures par eddy-correlation.

v Signature isotopique (8"*C) des sources respiratoires de 1’écosystéme ((Lin and Brookes, 1999) ;
(Rochette et al., 1999) ; (Damesin and Lelarge, 2003)). Il est possible de distinguer les différentes
sources respiratoires par leur signature isotopique (8**C) pour les divers compartiments : feuilles, tiges
et racines / sols, sols privé de racines, MO du sol / litiéres aériennes, plantes C3 ou C4 (Epron et
al 2009).

v/ Contribution relative de deux sources respiratoires dans un mélange (Dawson et al. 2002). Pour
connaitre la fraction respirée par deux sources dans un mélange, on applique simplement un modeéle de

dilution :
dt = fa-da+(1— fa)-db Eq. 12

avec : dt la composition isotopique du mélange ; da et db les compositions isotopiques de deux
sources ; fa, la contribution relative de la source ‘a’, ¢’est-a-dire 1’inconnue de 1’équation.
Par exemple, si I’on veut connaitre pour le sol la contribution relative des respirations autotrophe

(Raso)) €t hétérotrophe (Ruso) & la respiration du mélange (Rs), On mesure Rqy et 8Crey sur du sol
complet. §™Crasor €t "3 Crsor SONt Obtenus par incubation de racines isolées et de sol privé de racines,
respectivement. On calcule ensuite fR.s,. Quand plus de deux sources sont impliquées, on décompose
le probléme en plusieurs sous-ensembles de deux sources. Les travaux de la littérature ont été
consacrés surtout a séparer la respiration des racines et du sol a 1’aide de 8°C (Lin et al., 1999,
Rochette et al. 1999). Mais cette approche peut étre appliquée également a 1’échelle de 1’écosystéme :
il faut alors accéder a la composition isotopique de toutes les sources respiratoires combinées (8**Cr,).
v Signature isotopique de la respiration globale de 1’écosystéme (8"°Cg) ((Keeling, 1961) ; Dawson et
al. 2002 ; (Pataki et al., 2003)) : le jour, concentration de CO, dans 1’air ([CO;]air) a ’intérieur de la
couche limite décroit en raison de la fixation photosynthétique de C et la nuit [CO,]air augmente en
raison des apports respiratoires. Or, le CO, respiré par les plantes et le sol est appauvri en **C, il fait

donc chuter la composition isotopique de 1’air au-dessus de la canopée (5'°C air). 8'°C air varie au

69



cours du cycle circadien et dépend (i) de la composition de 1’air libre (prise voisine de — 8 %o), (ii) de
I’influence relative de la photosynthése et (iii) de celle de toutes les sources respiratoires combinées.
Keeling (1961) a montré qu’en représentant 3"°C air en fonction de I’inverse [CO2],;, On obtenait une
relation linéaire dont I’ordonnée a 1’origine représentait la composition isotopique des sources
respiratoires combinées de 1’écosystéme

(8"Cge). 83C air = m . 1/[CO,].: + 8"°CR. Eq. 13
L’explication est relativement simple : si 1’écosystéme ne faisait que respirer, [CO2]y tendrait vers
I’infini et 8**C air tendrait vers la composition des sources respiratoires uniquement, ¢’est-a-dire vers
8"Cre. Nous pouvons accéder & 5"°Cg. en réalisant des « Keeling plot », grace aux analyseurs de
[CO2].ir et aux prélévements d’ampoules d’air pour analyse spectrométrique, ou depuis peu grace aux
nouvelles technologies de mesure simultanée de la concentration et de la composition isotopique
(TDL, CRDS).

2.3.4 Objectifs scientifiques
2.3.4.1 Séparer les composantes de la respiration de I’écosystéme.

Le bilan de C de I’écosysteme (NEP) ou la respiration de 1’écosystéme (R.) obtenus par eddy-correlation sont
des signaux intégrés. A cette échelle, ils ne peuvent suffire & renseigner des modéles mécanistes de
fonctionnement de 1’écosystéme, nécessaires aux efforts de diagnostic ou de simulation de I’impact des
changements de modes de gestion sur la durabilité. Pour décrire les processus et renseigner ces modéles, il faut
accéder a I’ensemble des flux élémentaires, entrants et sortants. Nous avons déja modélisé les flux entrants
(photosynthése primaire brute ou GPP) de maniére mécaniste. En revanche, la respiration de 1’écosystéme doit
étre décomposée par compartiments. La séparation des flux respiratoires requiert la mesure combinée du flux par
compartiment, de la signature isotopique de I’air respiré et ’utilisation de modeéles de dilution isotopique pour

calculer la contribution des différentes sources.
2.3.4.2 Valider les modeles mécanistes de respiration du sol.

Connaissant les pools de MO des plantes et du sol ainsi que les apports de litiere et les cinétiques de
dégradation des litiéres (cf. AP 1), il manque la valeur des flux respiratoires pour chaque source pour valider des

modeles a compartiment pour le sol.
2.3.4.3 Valider les mesures de flux de C de I’écosystéme obtenues par eddy-correlation.

Connaissant la production primaire nette (NPP), il manque la mesure des flux respiratoires autotrophes (R,)
pour valider notre modele de GPP (NPP = GPP-R,). De méme, il manque 1’évaluation de Ry, pour valider nos

mesures de NEE (NEE = NPP — Ry). Toutes ces validations sont accessibles en introduisant 1’outil isotopique.
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2.3.4.4 Produits (délivrables)

-Modéle de respiration autotrophe (R,) et de partition des flux respiratoires des plantes

-Modéle de respiration hétérotrophe (Ry) et de partition des flux respiratoires du sol et de la litiére aérienne

-Modéle validé de dynamique de la MO du sol

-Modéles couplés de productivité primaire brute (GPP), R,, Ry, et bilan de C de 1’écosystéeme (NEP)

-Outils (modéeles) de simulation de I’'impact des alternatives de gestion des plantations sur les flux de C du sol
et des plantes

-Outils (modé¢les) de simulation de I’impact des variations climatiques sur les flux de C du sol et des plantes

2.3.4.5 Reésultats attendus

-Quantification des flux de C entrants et sortants de 1’écosystéme

-Quantification des respirations aérienne et souterraine

-Quantification des respirations autotrophe et hétérotrophe

-Carte de la composition isotopique de I’air respiré par les différentes sources de 1’écosystéme (8"°Cg) et de la
résultante a 1’échelle de I’écosystéme (8°CR.)

-Validation des mesures de NEE, Re et GPP obtenues par eddy-correlation et de Rysol obtenues par fosses
d’exclusion racinaire

-Modéles mécanistes de simulation et prédiction des flux respiratoires en fonction des conditions édapho-
hydro-climatiques

2.3.5 Description du travail
2.3.5.1 Evaluation de la respiration autotrophe et hétérotrophe du sol.

Par mesure de 8"3C dans 1’air respiré par du sol complet, par des racines isolées et par du sol incubé sans
racines on calculera fR,, le coefficient de partition auto / hétéro-trophe du sol.

8"Crsol = TRasol - 8" Crasor + (1-FRaso1) - 8°CRugor- Eq. 14

Il suffirait ensuite d’injecter fR,s €t Ry (COnnues) dans le systéme de deux équations & deux inconnues
suivant pour déduire finalement Rqago) €t Rygor

Rsol = Rasol  Risol & Rasol = TRasor - Risol/ (1- TRasor) Eq. 15

On utilisera Ry Obtenu par cette méthode pour valider Ry obtenu par fosses d’exclusion racinaire (Epron et
al. 2004). On s’intéressera a la variabilité spatiale (effets de zones d’andainage de litiéres) et saisonniére de Rg, €t

Rhsol-
2.3.5.2 Evaluation de la respiration des compartiment aériens

On veut connaitre la contribution des différents compartiments aériens (tronc, branches, feuilles, fruits, litiéres
aériennes) a R.. Des chambres respiratoires seront construites aux dimensions de ces compartiments. La mesure
du flux respiratoire sera réalisée par IRGA ou par CRDS. Des ampoules en verre seront utilisées pour mesurer
8"C des compartiments, ou mieux, directement par CRDS. On en déduira 8"*CRugrienne pour ’ensemble des
compartiments aériens. On s’intéressera a la variabilité saisonniere et éventuellement aussi aux effets des apports

de CO; par la séve brute.

2.3.5.3 Composition isotopique de la respiration de I'écosystéme (5-Cre) et partition en
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flux respiratoires du sous-sol et aérien.

Des « Keeling plots » seront réalisés a partir de mesures au-dessus du couvert sur les tours a flux : variations
nocturnes de [CO,] de I’air et prélévements simultanés pour analyses de 8'°C. Par régression linéaire, on calculera
8"Cre. On déduira la partition de la respiration de 1’écosystéme entre sous-sol et compartiments aériens de

I’équation suivante : 8**CRe = fRsol . §*CRy + (1-fRs01) . 8" *CRuassrienne-

2.3.5.4 Séparation des respirations autotrophe (R,) et hétérotrophe (R;) de

I’écosystéme.

Une fois connues les signatures des principales sources respiratoires de 1’écosystéme ainsi que leur résultante,
8"CR., on sépare les sources composites par modeles de dilution les flux deux & deux. Enfin on calcule la somme

des Ry, et la somme des R,.
2.3.5.5 Modéles et validations

Les modeles de dilution isotopique de sources prises deux a deux permettent de calculer des variables
suivantes : Rpsor, Rasols Rhasriens Raaerien- POUF le sol et la litiére, on peut valider un modéle de dynamique de MOS en
ajoutant les informations sur les apports de litiére, la vitesse de leur décomposition par type de litiere, les
différents pools de MO. Pour les plantes, on peut relier la respiration des compartiments a leur taux de croissance
relative (RGR), leur composition, leur taux d’N. Nous pouvons également valider nos mesures par eddy-
correlation :

NEE = NPP — Rh = NPP — (Rhsol + Rhaalérien)

GPP = NPP — R, = NPP — (Rasor + Raagrien)

NEE = GPP - R, = NPP - R; -R},

Dans ces équations, tous les termes sont obtenus de maniére indépendante.
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2.4 AXE 3: Allocation du C entre les sources et les puits

2.4.1 Résumé

L’allocation des assimilats vers les organes puits et leur turnover sont au cceur des débats agronomiques et
écologiques sur la production, sur la destinée du C dans les stocks plus ou moins durables (biomasse, MO) et sur
la résilience des plantes (face aux variations saisonnieres, interannuelles, aux changements climatiques, aux
ravageurs). Nous partons de bases expérimentales solides relatives a NPP obtenue par des relations allométriques
(NPPy4jo). Les modeles d’allocation ont été paramétrés jusqu’a présent sans prendre en compte les flux de
métabolites primaires (modéles empiriques qui ne décrivent que les variations de biomasse) ou en paramétrant ces
flux a posteriori et sans preuves expérimentales (modéles source -puits, flux de métabolites «tunés» pour refléter
les variations de biomasse). Nous nous proposons de quantifier expérimentalement le flux, la partition et le
turnover des métabolites primaires entre les sources (feuilles) et les puits (fruits, méristeme apical, tige, racines,
réserves, respiration). Le tracage des métabolites est requis : nous aurons recours au marquage isotopique des
assimilats puis au suivi de leur allocation vers les puits. La respiration est le principal puits de C de la plante,
pourtant elle est le plus souvent retranchée grossiérement en amont des mod¢les d’allocation : notre approche
permettra au contraire de déterminer la nature et la contribution respective des sources métaboligues respirées par
chaque puits.

Nous déduirons de cette approche expérimentale les paramétres nécessaires aux modeéles d’allocation a base
mécaniste. En outre, nous apporterons des arguments expérimentaux aux questions relatives au couplage feuille-

régime, au couplage feuilles-racines fines, a la dynamique des réserves.

2.4.2 Etat de l'art
Selon (Lacointe, 2000), quatre types de mod¢les d’allocation sont développés dans la littérature:

-empiriques ou allométriques

-basés sur des régles de croissance (ex. Eucal-Dendro, Saint-André et al., 2004) ou sur des régles
architecturales (ex. AMAP),

-transport-résistifs,

-basés sur des relations sources-puits, proportionnelles ou hierarchiques

Sur les plantes que nous étudions, nous avons dans un premier temps paramétré des modeles d’allocation

empiriques. Les coefficients d’allocation de la biomasse dans chaque puits sont estimés empiriquement, a partir
du taux de croissance observé des différents puits. Les principaux avantages des modeles empiriques sont de
représenter la réalité de maniére fidéle et d’inclure les variations saisonniéres ou inter-annuelles éventuelles.

Leurs inconvénients :

- ils sont basés sur la croissance observée des organes et ne peuvent répondre aux questions fonctionnelles
(relations entre les organes) ex : un régime est-il ou non alimenté par plusieurs feuilles ? La croissance racinaire
est-elle liée a I’assimilation foliaire récente ?

- ils ne sont pas basés sur des mécanismes et utilisent des hypothéses pratiques mais non-réalistes : ils ignorent
le réle des métabolites primaires, leur trajet, leur allocation. lls retranchent la respiration grossiérement en amont
(a la source) et non pas pour chaque organe.

73



- ils ne sont utilisables que pour de la prédiction dans les conditions qui ont prévalu a leur paramétrage
Dans un deuxieme temps, des modéles source:puits plus raffinés ont été construits. Ils peuvent utiliser la

notion de compartiment de métabolites, voire la dynamique observée des concentrations de métabolites par organe
(Mialet-Serra et al., 2005). En revanche, les flux de métabolites entre compartiments, les coefficients d’allocation
et les turnover sont non pas mesurés mais calibrés a posteriori. La plupart des questions fonctionnelles leur
échappent également.

Notre choix est de construire des modéles source:puits mécanistes en déterminant expérimentalement les flux,

les coefficients d’allocation et le turnover.

2.4.3 Objectifs scientifiques
2.4.3.1 Utilisation des isotopes stables pour le paramétrage des modeles source:puits

Toutes les molécules sont continuellement néo-synthétisées, transportées et transformées. Les événements tels
que transport, distribution, accumulation, synthése et dégradation sont trés difficiles a mettre en évidence et a
analyser. Par marquage avec des isotopes stables tel que **C/*2C, il est possible de renseigner les paramétres
fonctionnels de flux et d’allocation des métabolites carbonés entre les organes et de turnover a I’intérieur des
organes par tracage entre les sources et les puits (Morot-Gaudry et al., 1995). Il est possible également de
connaitre pour chaque organe les sources du principal puits de la plante, la respiration. Ces techniques sans danger
(contrairement au *C) et transposables sur le terrain permettent d’avoir accés aux processus d’allocation. Cette

étape est déterminante pour notre effort de modélisation.
2.43.1.1 Marquage au "*C/*C : suivi du devenir du carbone assimilé

Le marquage isotopique permet de suivre un élément tel que le C dans un systeme biologique formé de
compartiments et d’évaluer les flux de produits échangés entre organes ou entre compartiments métaboliques. Le
marquage par isotopes permet d’atteindre des compartiments de grande taille qui nécessitent des temps parfois
tres longs de remplissage (Morot-Gaudry et al., 1995). La méthode est transposable sur plantes de grande taille
voire sur arbres entiers (Plain et al., 2009 ; Marron et al., 2009 ; Projet ANR-CATS). Le marquage au °C a été
utilisé pour de trés diverses applications :

- allocation des métabolites vers les puits par des branches d’ombre et de lumiere du noyer (Lacointe et al.,
2004)

- remplissage des grains, (Cliquet et al., 1990)

- allocation d’assimilats vers les régimes, le méristeme apical et les racines (Maillard et al., 1995)

- origine métabolique du C respiré par les feuilles (Nogués et al. 2004)

Nous proposons 1’adaptation de cette technique : marquage sur feuilles ou sur plante entiére, tracage de la
destinée des métabolites dans les puits et dans le CO, respiré. Calcul des paramétres de flux, d’allocation et de
turnover des métabolites primaires. Identification des métabolites respirés dans chaque organe. Identification du
rang d’acquisition de I’autotrophie. Description de la nature du couplage feuille-régime et feuilles-racines.

On définit des parameétres de teneur et de répartition des isotopes en conditions de marquage :

- I’abondance isotopique (A%) qui est le pourcentage de I’isotope lourd sur la totalité des isotopes du méme
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élement

- I’exces isotopique (A%exces) qui est la différence d’abondance entre 1’échantillon traité et 1’échantillon
témoin, un témoin est nécessaire quand on marque a des niveaux proches de 1’abondance naturelle

- le taux de marquage d’un compartiment (RSA, ou Relative Specific Allocation) qui représente la proportion
d’atomes incorporés pendant le marquage

- le pourcentage de distribution (%P) qui exprime la répartition dans la plante de 1’isotope introduit par le
marquage

Il est possible de marquer le CO, assimilé & coit modéré (bouteilles de gaz industrielles enrichies en *2C),

(Deléens et al., 1983), Nogués et al. (2004), puis de suivre la destinée des métabolites marqués entre les organes
puits, y compris la respiration (« Chase » ou suivi dans le temps du trajet et de la concentration des métabolites
dans les organes ou dans la respiration). Des cinétiques de respiration de C marqué remarguablement réguliéres et
avec un pic bien défini ont été obtenues par la méthode TDL (Séminaire Isotopes, Nancy 2009) apres marquage
d’arbres entiers, ce qui nous indique qu’en absence de TDL ou de CRDS disponible sur le terrain, une simple
collection de prélévements de gaz correctement répartis le long du pic devrait étre suffisante en principe pour
reconstruire celui-ci, ce qui correspond en fait a 1’ancienne méthode par spectrométrie off-line.

Il faut combiner les mesures étalées dans le temps de I’abondance isotopique des compartiments avec des
dosages biochimiques (séparation par HPLC + dosage colorimétrique), ceci afin de faire coincider les sorties du
modéle de décroissance avec 1’évolution réellement enregistrée des concentrations des compartiments. On a tout
intérét également a mesurer dans le temps I’abondance isotopique de la MO totale par organe®’, afin d’étre
renseigné non seulement sur ’allocation des métabolites mobiles mais sur I’ensemble des composés, y compris
structuraux. Ces suivis étalés dans le temps peuvent mettre en évidence non seulement des stockages, mais aussi
des remobilisations (diminution ponctuelle de 1’abondance du compartiment saccharose), ou des remaniements
(augmentation ponctuelle sans nouveau marquage). Des exemples de ces phénoménes ont été rapportés par
(Pernollet et al., 1986) et Cliquet et al. (1990).

2.4.3.1.2 Etablissement d’'une cartographie isotopique des arbres en abondance naturelle

Nous envisageons d’utiliser ’abondance naturelle comme moyen d’établir la carte de 1’abondance isotopique
naturelle, témoin nécessaire pour les calculs d’excés isotopique, de RSA de %P et de tous les parametres de flux,
d’allocation et de turnover des arbres marqués. En outre cette carte en abondance naturelle permettra de connaitre
la composition de la MO totale par organe et I’abondance isotopique des substrats respirables, utiles pour le
couplage avec I’ AP2-Respiration.

La composition isotopique d’un produit peut révéler la contribution relative de ses sources (cf Isotope Mixing
Models, Dawson et al., 2002). Une condition veut que les sources aient des signatures isotopiques bien
différenciées. Damesin et Lelarge (2003) montrent qu’il existe chez le Hétre des différences de signature
isotopique (5'°C) élevées (jusqu’a 4 pour mille) entre différents organes et composés biochimiques (bourgeon,
jeune feuille, feuille, tige, amidon, saccharose) et a différents ages de ces organes (bourgeon, feuilles et tiges a

différents stades).

' La composition isotopique de la MO peut étre mesurée soir en IRMS classique, soit, aprés combustion, en CRDS
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L’existence de ces différences naturelles de composition dans la plante ouvre donc des perspectives
d’application en matiére de tragage des sources de C entre organes (Gleixner et al., 1998). (Arndt and Wanek,
2002) utilisent chez des plantes pérennes 1’évolution saisonniére de la signature isotopique de la source (5"°C des
sucres de la séve élaborée foliaire), induite dans leur étude par un stress hydrique. lls démontrent la possibilité de
corréler I’évolution saisonniére du 8=C des puits (racines, tiges, branches, nodosités, feuille) avec 8'3C des sucres
de la séve élaborée foliaire. La pente des corrélations indique la proportion de C incorporé dans la biomasse du
puits par rapport a la quantité de C initiale.

La connaissance de la composition en **C et *C de la MO dans les différents organes de la plante est
nécessaire pour savoir sur quelle base isotopique se fait le marquage. Elle integre les processus de fractionnement
(respiration, circulation des produits etc.). La cartographie en abondance naturelle nous permettra de voir s’il
existe des gradients de 8"°C importants entre les organes, s’ils varient en fonction de I’age de I’organe. On pourra
en déduire si des perspectives sont ouvertes pour du tragage en conditions d’abondance naturelle, en particulier si
la méthode d’Arndt et al., (2002) est réalisable.

2.4.3.2 Produits (délivrables)

-Modeéle source:puits d’allocation des assimilats & base mécaniste et paramétré en fonction de mesures de
flux, d’allocation et de turnover.

-Etude de faisabilité de la méthode isotopique en abondance naturelle pour des applications futures (tracage
intra-plante et efficience d’utilisation de 1’eau)

2.4.3.3 Résultats attendus
-Mesures expérimentales au champ de la partition des métabolites de la feuille aux puits
-Jeu de données expérimentales complet pour le paramétrage d’un modele d’allocation source:puits
-Démonstration expérimentale de la nature du couplage métabolique entre feuille fruites (café) ou feuille et

racines fines
-Démonstration expérimentale des phases d’acquisition de 1’autotrophie des jeunes feuilles

2.4.4 Description du travail
2.4.4.1 Etude de l'allocation du C aprés marquage

Marqguage : L'expérimentation se fait en marquant (bouteille CO, industriel, @ =50 %o) sur une portion de
feuille par arbre ou sur arbres entier (ex. projet ANR CATS) les produits de la photosynthése. On mettra d’abord
au point la durée de marquage. Puis on mesurera la photosynthése pendant le marquage (pour connaitre la quantité
de C marqué qui est assimilé) et la discrimination liée & la photosynthese (ballon d'entrée et de sortie de chambre
pour connaitre la signature isotopique du carbone assimilé pendant le marquage.

Chase : On suit I'évolution du signal au cours du temps dans les organes puits : feuille, régimes, autres feuilles,
méristéme, stipe, racines. On doit mesurer I’abondance isotopique de tous les compartiments métaboliques a
turnover rapide, (pour étre le plus proche possible de I'équilibre isotopique) : c’est-a-dire les sucres (glucose,
fructose, saccharose), I’amidon et les lipides. On mesure aussi 1’abondance isotopique de la MO totale. Les

métabolites sont extraits des prélévements effectués sur le terrain par HPLC pour les sucres solubles et par
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extraction a I’HCI pour ’amidon. Les fractions de chaque prélévement sont passées au spectrométre de masse
(IRMS) par I’intermédiaire d’un analyseur élémentaire pour mesurer leur rapport isotopique et leur %C, ou aprés
combustion, dans un CRDS. Le puits principal pour le C assimilé est certainement la respiration. On mesure
I’intensité de la respiration des organes (cf. AP2-Respiration). On mesure aussi 1’abondance isotopique du CO,
respiré par les différents organes de la plante, celui de la MO et celui des métabolites respirables de la MO, ce qui
renseigne sur 'origine métabolique du C respiré (Ghashghaie et al., 2001 ; Nogues et al., 2004).

On calcule a chaque date de prélévement le taux de marquage des compartiment (RSA, ou Relative Specific
Allocation) et le pourcentage de distribution des isotopes introduits (%P). On aura finalement les biomasses des
compartiments, les concentrations des compartiments en métabolites, les flux de métabolites entre compartiments,
les coefficients d’allocation entre compartiments et le turnover des compartiments (ex. dans Lacointe et al.,,
2004).

Témoin : des arbres témoins non marqués permettront de connaitre 1’abondance isotopique sans marquage et
de calculer I’excés isotopique des plantes marquées. Ces mémes témoins seront utilisés pour la seconde
expérience du AP3-Allocation

Traitements imposés

Les différents traitements correspondent a différents rangs de feuilles a marquer (mais une feuille par arbre a
chaque fois). Ce traitement permettra de préciser la nature du couplage en feuille et fruits, pour différents rameaux
(cas du cafeé).

Applications spécifiques

-Couplage feuilles-fruits(s), cf. § ci-dessus

-Couplage feuilles-racines fines : les racines fines seront suivies en rhizotrons ou en minirhizotrons placés sur
arbres adultes. On mesurera leur croissance et I’évolution de leur excés isotopique

Acrticulation avec AP1-Litiéres: nous profiterons du marquage au CO, des feuilles pour faire des litiéres

doublement marquées (C/N), dont nous étudierons ensuite la cinétique de décomposition dans le sol
2.4.4.1.1 Carte-plante de 6"*C de la MO et des métabolites respirables (en abondance naturelle)

En abondance naturelle cette fois, on fait I'inventaire des §"°C de la MO des différents organes ainsi que des
substrats respirables, donc glucose, fructose, saccharose, lipides, amidon). Ces derniers seront également dosés
(HPLC + Chromatographie, ou HCI)

Applications spécifiques

-Cette carte fournira le témoin nécessaire pour calculer I’exceés isotopique de I’expérience de marquage

-Passage de I'hétérotrophie a l'autotrophie chez les feuilles : 1’acquisition de 1’autotrophie de la feuille apres
I’émergence est marquée en abondance naturelle par des métabolites primaires montrant une composition
isotopique voisine du 8'°C des assimilats (on déduira cette valeur de la mesure de discrimination par la feuille).

-Etude de faisabilité d'applications future en abondance naturelle : applications possibles pour le tragage intra-
plante ou pour 1’étude de I’efficience d’utilisation de I’eau en fonction des génotypes et des saisons (ex. Damesin
etal., 1997 ; Roupsard et al., 1998 ; projet ATP-Plasticité en cours sur pin, eucalyptus et café)

Articulation avec I’ AP2-Respiration : la carte de "C des substrats respirables sera mise en regard de la carte

8"C de l'air effectivement respiré par les organes

77



2.4.4.2 Modéle d’allocation source:puits a base mécaniste

On accede a la masse de 1’élément pour chaque compartiment (Q en g), au flux entre compartiments (J en g
jour™), au turnover de I’élément (k en jour™) :

J=kQ Eqg. 16

Le temps de renouvellement de 1’élément dans un compartiment (T) est le temps nécessaire pour que tous les
¢éléments d’un compartiment aient été remplacés (T = Q/J en jour) et I’inverse est le turnover, k.

L’ « analyse compartimentale » consiste a suivre la concentration et I’abondance isotopique dans les
compartiments puits. Elle permet d’évaluer le nombre, la taille et les paramétres cinétiques de chaque
compartiment impliqué (Lacointe et al., 2004).

Ajustement des cinétiques a des fonctions exponentielles : une fois le premier compartiment marqué avec un

apport connu de marqueur, son abondance isotopique décroit exponentiellement dans le temps, tout en
augmentant dans les autres compartiments en aval, en fonction de leur taille, Q et du turnover k ou du flux, J.

Modélisation des flux : la cinétique de décroissance du premier puits est modélisable par une somme

d’exponentielles représentatives de la décroissance dans les compartiments aval (Rocher et Prioul, 1987).
Validation : 1’étape la plus difficile, mais aussi la plus fructueuse est la détermination d’un arrangement de
compartiments compatibles avec les connaissances physiologiques. Ce choix est grandement facilité si 1’on
mesure a la fois les cinétiqgues des métabolites (isotopie) et leur concentration par organe
(HPLC+Chromatographie). Une vérification de la validité du modeéle peut étre réalisée par une comparaison de la

taille simulée des compartiments avec les valeurs mesurées (Rocher et al., 1994).
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