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INTRODUCTION 

Près d'une soixantaine d'espèces d'Eucalyptus ont été introduites au Congo, entre des années 1953 et 1981 

pour répondre à la faible productivité des essences locales et satisfaire l'approvisionnement de la population en 

bois de service (Groulez et al., 1976; Vigneron et Delwaulle, 1990; Brezard, 1982). 

Actuellement, grâce à la mise au point des techniques de bouturage industriel et à l'amélioration génétique 

(Vigneron, 1991), près de 43.000 ha de plantation de Eucalyptus couvrent la région de Pointe-Noire. Ce massif 

d'Eucalyptus est actuellement constitué de trois hybrides dont deux naturels (E. PFI et E. tereticornis x E. 

grandis) et un artificiel (E. urophylla x E. grandis) avec des potentialités de production très encourageantes. 

La productivité des clones issus de ces hybrides est fonction principalement de l'efficacité avec laquelle ils 

fixent le carbone atmosphérique (C02) via la photosynthèse, et de l'efficacité avec laquelle ce carbone fixé est 

transformé en bois (Battaglia et Sands, 1998). 

Le développement futur de la production dépendra des pratiques sylvicoles (Tiark et al., 1998 ; Simpson et al., 

2001) et des clones productifs qui utilisent de façon limitée les ressources minérales et hydriques tout en 

maintenant la fertilité des sols (Williams et Woinarski, 1997; Bouillet et al., 1998 ). 

De tels résultats ne pourront s'obtenir qu'à partir d'une connaissance approfondie du fonctionnement minéral, 

hydrique et carboné des plantations d' Eucalyptus: 

les évaluations de biomasse et de minéralomasse, effectuées sur certains clones d' Eucalyptus pour 

quantifier le fonctionnement minéral et établir des bilans de fertilité des plantations, montrent des 

différences plus ou moins significatives entre clones et un déficit en azote (Loumeto, 1986 ; Loubelo, 

1990 ; Laclau et al.,. 2000; Safou-Matondo et al., 2001 ; Laclau, 2001). 

le développement de modèles écophysiologiques simulant la croissance de la plante et la production de 

bois dans les conditions environnementales données (Kallarackal et Somen, 1995; Roupsard et al., 1996; 

Granier et al., 1996; Bevilacqua et al., 1997; Battaglia et Sands, 1998; Nouvellon, 1999; Nouvellon et 

al., 2000 ;2001a). 

Depuis 1994, une approche de modélisation a été choisie par le CIRAD et l 'UR2PI pour mieux comprendre la 

productivité des plantations d' Eucalyptus. 

Les modèles écophysiologiques en cours de développement permettent par exemple, d'évaluer les bilans 

hydriques et carbonés des plantations d'Eucalyptus, l'impact de stress environnementaux (e.g. stress 

hydriques) sur la production de bois et les capacités de séquestration de carbone, et constituent de puissants 

outils pour la formalisation des connaissances et la compréhension du fonctionnement hydrique, carboné et 

minéral des plantations. 

En Australie, Europe, Etats-Unis et Brésil, certains de ces modèles sont actuellement mis en oeuvre au travers 

de SIG (Système d'information Géographique) et utilisés par de grandes entreprises comme outils d'aide à la 

gestion de plantations industrielles. 
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Ces modèles (e.g. modèle BIOMASS (McMurtrie et al., 1990a,b)) comprennent de nombreux modules 

interagissant étroitement entre eux. Les principaux processus simulés par ces modules sont l'extinction du 

rayonnement solaire dans la canopée, les flux d'énergie entre le couvert végétal et son environnement, 

l'évapotranspiration, les flux d'eau dans le sol (percolation et extraction racinaire), la photosynthèse, les 

allocations d'hydrate de carbone vers les différents compartiments de la plante (feuilles, tronc, branches, 

racines.) et la respiration. Ces processus sont simulés de manière plus ou moins mécaniste. La précision des 

simulations dépend fortement de la précision avec laquelle la valeur des différents paramètres du modèle est 

connue (Battaglia et Sands, 1998; Gershenfeld, 1999; Nouvellon et al., 2000). Ainsi une estimation précise 

des différents paramètres du modèle constitue un préalable nécessaire à l'obtention de bonnes prédictions de la 

production et de la consommation en eau des plantations. 

La photosynthèse est le processus par lequel la plante fixe le carbone atmosphérique pour élaborer les hydrates 

de carbone nécessaire à la production de biomasse. Il s'agit donc d'un processus clef qu'il convient de simuler 

avec précision en fonction des conditions environnementales ( éclairement, température et humidité de l'air, 

état hydrique du sol et de la plante), des capacités photosynthétiques des feuilles, de l'indice foliaire et de 

l'architecture du couvert (e.g. Baldocchi et al., 2001). 

Le modèle de Farquhar et al. (1980) qui s'appuie sur les principaux mécanismes biochimiques de la 

photosynthèse foliaire chez les plantes en C3, est probablement le plus complet et opérationnel (von 

Caemmerer et Farquhar, 1981 ; Harley et al., 1992; Leroux et al., 1999; Leroux et al., 2001 ; Dreyer et al., 

2001). Couplé à un modèle de conductance stomatique (e.g. Jarvis, 1976; Ball et al., 1987), il permet de 

simuler la photosynthèse foliaire en fonction du rayonnement incident, de la température foliaire, du stress 

hydrique et de la concentration atmosphérique en C02 au voisinage de la feuille. De plus, différentes 

approches ont été proposées pour l'appliquer à l'échelle du couvert (e.g. De Pury et Farquhar, 1997). Ces 

avantages expliquent qu'il soit actuellement très utilisé pour estimer la photosynthèse du couvert dans les 

modèles de production ( e.g. McMurtrie et al., 1992). 

Les principaux paramètres de ce modèle sont la vitesse maximale de carboxylation Vcma.x, la capacité 

maximale de transport d'électrons, Jmax et la respiration mitochondriale, R,i. Le principal objectif de cette étude 

est d'estimer ces paramètres pour le clone E.PFJ 1-41, afin de disposer d'un outil (modèle de photosynthèse 

paramétré) pour estimer l'activité photosynthétique et la productivité de ce clone le plus répandu sur le massif. 
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I -GENERALITES SUR LA PHOTOSYNTHESE 

Depuis la découverte du cycle de Calvin, puis de la voie de Hatch et Slack (1966 ; 1970 ; 1971 ), à partir de 

laquelle certaines espèces végétales, comme la canne à sucre, le maïs, le sorgho et bien d'autres fixent le C02 
atmosphérique pour donner un premier produit stable à 4 atomes de carbone (acide malique, acide aspartique), 

différent de celui obtenu par le cycle de calvin, la photosynthèse continue de susciter de nombreuses 

investigations. Elle est de loin le procédé biochimique le plus important sur le globe terrestre, qui produit des 

substances organiques initiales sans lesquelles notre vie ne serait possible (Moyse, 1984). 

I .1- Définitions de la photosynthèse 

La photosynthèse consiste en la transformation de l'énergie lumineuse en énergie chimique accumulée dans 

les liaisons carbone - hydrogène des substances organiques, principalement des glucides (saccharose, 

amidon). Il s'agit en fait de la réduction du C02 par H20 selon la réaction suivante : 

n C02 + 2n H20 + n' h v -------------~ (CH20)n + n 02 + n H20 Eq. 1 

où n' hv représente le nombre de photons de rayonnement photosynthétiquement actif (PAR) qui arrive au 

niveau de la feuille. 

On distingue trois types de mécanisme de fixation du C02 : 

1- Chez les plantes en C4, le premier produit stable obtenu est l'acide oxalique (OAA). Cet acide résulte de la 

réaction entre une molécule à trois atomes de carbone, le phospho-énolpyruvate (PEP) avec le C02 . 

Les plus connues des plantes en C4 sont les graminées d'origine tropicale comme le maïs, la canne à sucre, le 

mil et le sorgho . 

2- Chez les plantes CAM (Crassulacean Acid Metabolism), les stomates sont fermés le jour et la fixation du 

C02 se fait la nuit sur le phospho énolpyruvate (PEP). On retrouve dans ce groupe les Crassulacées, 

Cactacées, Euphorbiacées et quelques Orchidacées. 

3- Chez les plantes en C3, le premier produit stable après incorporation du C02, est une molécule de trois 

atomes de carbone (acide phosphoglycérique - APG). Cet acide APG, provient de la réaction entre une 

molécule à cinq atomes de carbone, le Rubilose 1,5 bisphosphate (RuBP) avec le C02 . 

La grande majorité des végétaux comme les algues, les fougères, de nombreuses plantes à fleurs et des plantes 

cultivées en pays tempérés comme le blé, l'orge, le tabac, la pomme de terre, les Eucalyptus sont en C3. 

A l'échelle foliaire, la photosynthèse est la résultante de 3 processus qui sont indépendants du point de vue de 

leurs mécanismes, mais fortement inter-régulés (voir Figure 1): 

•Processus photochimiques 

•Processus d'influx de C02 vers les chloroplastes 

•Processus biochimiques 
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Figure 1 Schéma simplifié décrivant les principaux processus 

impliqués dans la photosynthèse ( Dreyer et al., 1995). Les 

principaux symboles et explications sont donnés dans le texte 

\Les processus photochimiques conduisent à la conversion de l'énergie lumineuse en énergie métabolique : 

Le rayonnement photosynthétiquement actif (PAR) est absorbé par des pigments photosynthétiques 

(chlorophylles a et b, et pigments accessoires) regroupés en antennes collectrices de quelques centaines de 

molécules. 

Cette énergie absorbée est dirigée vers un centre accepteur (association chlorophylle - protéine) pour des 

réactions photochimiques. 

L'ensemble (antenne collectrice- centre accepteur) est appelé photosystème et l'on note deux photosystèmes 

qui coopèrent pour fournir les électrons nécessaires à la réduction du C02 • 
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Le photosystème II (PS II) utilise l'énergie de quatre photons pour couper deux molécules de H20 et libérer 4 

protons, quatre électrons et une molécule d'oxygène. Les quatre électrons sont ensuite transférés via une 

chaîne de réactions jusqu'au photosystème I (PSI) pour la réduction du NADP en NADPH. 

Au cours de ces transferts, la perte d'énergie correspondant à l'augmentation du potentiel redox des électrons 

est récupérée en partie pour former deux molécules d 'A TP. 

L'ensemble des processus photochimiques se résume ainsi: 

8 photons 

2 H20 + 2 NADP + 2 ADP + 2Pi ------------------+ 02 + 2 NADPH2 + 2 A TP Eq. 2a 

2 photons 

ADP + Pi ----------------+ ATP Eq.2b 

~Les processus de flux entrant du C02 depuis l'air jusqu'au site de carboxylation (chloroplastes) se font en 

deux étapes ( e.g. Epron et al., 1995): 

1) Une étape de diffusion en phase gazeuse au cours de laquelle s'oppose une série de résistances dues : 

- à l'existence de la couche limite (résistance aérodynamique, g0 ), 

- aux stomates (résistance stomatique, gs) qui jouent un rôle primordial dans la régulation des pertes de vapeur 

d'eau et l'entrée de C02, 

- à la structure interne des tissus foliaires induisant des résistances (résistance du mésophylle, gm); 

2) une étape de diffusion en phase liquide: dissolution du C02 à la périphérie des cellules photosynthétiques, et 

passage des membranes plasmiques et chloroplastiques qui peuvent opposer des résistances non négligeables. 

~es processus biochimiques correspondant au fonctionnement des enzymes et au recyclage des différents 

composés. 

La principale enzyme intervenant dans ces processus est la Rubilose 1,5 bisphosphate carboxylase/ oxygénase 

(Rubisco) qui est une enzyme bifonctionnelle ; elle possède: 

•Une fonction de carboxylation au cours de laquelle une molécule de C02 est fixée sur une molécule à cinq 

atomes de carbone, le Rubilose 1,5 bisphosphate (RuBP) pour donner deux molécules d'acide 

phosphoglycérique APG. Cet acide phosphoglycérique entre alors dans un cycle qui conduit à la synthèse des 

glucides et à la régénération de RuBP. Une molécule de C02 fixée consomme deux NADPH2 et trois ATP 

pour ce cycle. 

•Une fonction d'oxygénation au cours de laquelle elle catalyse la réaction entre le RuBP avec l'oxygène pour 

donner un APG et une molécule à deux atomes de carbone, l'acide phosphoglycolique. Cet acide 

phosphoglycolique entre dans un cycle complexe qui se déroule dans les différents organites cellulaires 

(chloroplastes, péroxysome et mitochondries) pour régénérer le RuBP après une nouvelle absorption 

d'oxygène et une libération de C02. 
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Cette fixation d'oxygène, qui conduit à la libération de C02 nécessite la présence du RuBP dont la 

régénération dépend des réactions photochimiques : on parle ainsi de 'photorespiration'. 

La photorespiration représente un dégagement de C02 non négligeable (le double ou le triple de la respiration 

mitochondriale) et a pour effet de limiter fortement la photosynthèse des plantes en C3 • 

Les recherches effectuées au cours du siècle dernier sur la photosynthèse ont ainsi permis de classer les plantes 

en différents types photosynthétiques (plantes en C3, en C4 et plantes CAM), et d'élucider les principaux 

mécanismes impliqués dans le fonctionnement photosynthétique. Ces découvertes ont permis, au cours des 2 

dernières décennies, de développer des modèles 'mécanistes' de photosynthèse, de plus en plus utilisés pour 

quantifier l'effet des facteurs environnementaux sur la productivité et les efficiences d'utilisation de l'eau des 

couverts végétaux (Olioso et al. , 1996 ; Roupsard et al., 1996 ; Raeini-Sarjaz et Barthakur, 1997 ; Battaglia et 

Sands, 1998; Ares et al., 2000; Nouvellon et al., 2000; Baldocchi et al., 2001). Parmi ces modèles, celui de 

Farquhar est le plus connu et le plus utilisé. 

I.2- Le modèle de Farquhar 

Le modèle proposé par Farquhar et al. (1980) décrit les principaux processus biochimiques et photochimiques 

impliqués dans la photosynthèse et calcule l'assimilation photosynthétique A (µmol m-2 s-1
) en fonction de 

l'éclairement, de la température de la feuille, et des concentrations en 0 2 et C02 au niveau des sites de 

carboxylation. Ce modèle est basé sur l'hypothèse que l'assimilation est limitée soit par le flux 

photosynthétique d'électrons nécessaire à la régénération du RuBP, soit par la quantité et le niveau d'activation 

de la Rubisco lorsque les concentrations en RuBP sont saturantes. 

...... J --- j 1;~),_,_/ °".;J 1 [o•s,p<:O~ 1 - 1\
1

. ---·- - , ;o,to, ~~--. ---- ~,PiOiJ 
-\ Î ,-' ·-.-., •. _ 0 -()5A.NAllPH. · •--·- · 

i ""'" - . 't' ., ,1..14, ,.______ ___ _ <j,Gly ·.' • •i•<"o" 
, - (-,;,J'GIA- 1 ·, û~Ç>NH~ _,;f'.''."'1' ' . ,.~ ! - ) -c -! ~ ""' ,;,,--, 

l . NADP>< . .. 
~.,.,,_ l -~- r; . . ""~ .. r, ':~ygo.na,o ~\....,1,~GA -

1 

1 \ N ;>;DP 

( ' 1 . ''''l ~ ., .. ,-~-- -l ""'•"'~='=:j 
1 jl-9.5fl~~~ 

Figure 2 Représentation simplifiée des cycles de réduction photosynthétique du 

carbone (PCR), d'oxydation du carbone par photorespiration (PCO), et du cycle 

de régénération du NADPH par le flux photosynthétique d'électrons ( Farquhar 

et al., 1980) 
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1.2.1- Calcul de l'assimilation à concentration saturante de RuBP 

Comme nous l'avons évoqué ci-dessus, les cycles de réduction photosynthétique du carbone (Photosynthetic 
Carbon Reduction, PCR), et l'oxydation du carbone par photorespiration (Photorespiratory carbon Oxidation, 
PCO) sont liés par une enzyme commune, la Rubisco. 

Dans le cycle PCO, quand l'enzyme catalyse la réaction du RuBP avec une mole d'02, 0,5 mole de C02 sont 
libérées (voir Figure 2), d'où: 

A = Ve - 0.5 vo - Rd = (1- 0.5 fj)) Ve - Rd Eq. 3 

Dans cette équation, Rd est la respiration mitochondriale (µ:mol m-2 s-1
), Ve est la vitesse de carboxylation 

(µ:mol m-2 s-1
), V0 la vitesse d'oxygénation (µ:mol m-2 s-'), et rpest le rapport V,)Ve. Les vitesses Ve et V0 

peuvent être calculées selon les 2 équations ci-dessous (Farquhar, 1979): 

V=V C R =V C/Ke . R/]('r 
c emaxC+Ke(l+O/K

0
) R+K'r emaxl+C/Kc+O/K

0 
l+R/K\ 

Eq.4a 

et 

V=V O R =V. 0/Ko RIK'r 
0 

omax O+K
0
(1+C/KJ R+K\ amax l+C/Kc+O/K

0 
°l+R/K'r 

Eq. 4b 

Vemax et Vomax (µ:mol m-2 s-1
) sont les vitesses maximales pour la carboxylation et l'oxygénation du RuBP, C 

(Pa) et O (Pa) sont les pressions partielles pour le C02 et 1'02 en équilibre avec leurs concentrations dissoutes 
dans les chloroplastes. Ke (Pa) et K0 (Pa) sont les constantes de Michaelis-Menten pour les réactions de 
carboxylation et d'oxygénation.Rest la concentration de RuP2 libre (non lié) et K', est la constante effective 
de Michaelis-Menten pour le RuP2. 

A partir de ces 2 équations, on peut calculer le rapport ~ entre l'oxygénation et la carboxylation: 

<P = Vo = Vomax . 0 I Ko 
Ve Ve max CI Ke 

Ce rapport rp peut être exprimé en fonction du facteur de spécificité de la Rubisco, -r défini par: 

,= Vemax Ko = 
Vomax Ke 

0 
d'où <P =, C' 

Ve 

vo 
C 
-
0 

1 
-

<P = 
C 
-
0 

[ 
0.5 OJ et donc A = l - -- Ve - Rd . 
,C. 

l 

Eq.5 

Eq. 6 

Eq. 7 

Eq. 8 
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Pour des concentrations saturantes de RuBP, 

R °"""* l 
R+K' 

' C 

d'où V c""""* WC = vcmax C + Kc(l + 0/ Ko) 

Eq. 9 

Dans ces conditions, l'assimilation peut donc être calculée selon: 

A=[l- 0.50Jwc -Rd =[l- 0.50]( Vemax C J-Rd 
rCi rCi C+Ke(l+OIK0 ) 

Eq. 10 

I.2.2- Calcul de l'assimilation lorsque la régénération du RuBP est limitante 

La régénération du RuBP à partir de 2 molécules de PGA nécessite du pouvoir réducteur fourni par le 
NAD PH, devant lui même être régénéré grâce au flux d'électrons produit au niveau des photosystèmes. 
Lorsque ce flux d'électrons est insuffisant pour satisfaire la demande (par exemple en condition de faible 
éclairement), la concentration en RuBP diminue, limitant ainsi la vitesse de carboxylation. 

Le calcul de la vitesse de carboxylation lorsque la photosynthèse est limitée par la régénération du RUBP se 
base donc sur i) une estimation du flux d'électrons produit au niveau des photosystèmes, et ii) une estimation 
de la quantité d'électrons consommé pour chaque carboxylation réalisée: 

Chaque carboxylation produit 2 molécules d'acide phosphoglycérique (PGA). Chaque PGA est d'abord 
phosphorylée puis réduite, ce qui nécessite une molécule d'ATP et une molécule de NADPH. 

Chaque oxygénation produit une molécule de PGA et une de phosphoglycolate. La molécule de 
phosphoglycolate produit à son tour 0,5 molécule de PGA. 

Le vitesse de production du PGA est donc: 

PPGA =2 Ve +l.5 Vo Eq. 11 

Les évènements qui suivent l'oxygénation d'une mole de RuP2 incluent la libération puis la refixation de 0,5 
mol d'ammoniac, une séquence qui nécessite l'utilisation de 2 Fd. (férredoxine réduite) par NH4+. Le cycle 
PCO a donc un coût additionnel de 0,5 NADPH pour chaque 0,5 NH4+ refixé. Ainsi, la consommation de 
NAD PH, CNADPH peut être calculée selon: 

C NADPH = (2 Ve + l.5 vJ+ 0.5 vo = (2 + 2</J) Ve Eq. 12 

d'où: 

CNADPH 
Ve= (2 + 2</J) 

Eq. 13 

Comme 2 moles d'électrons sont nécessaires pour la production d'l mole de NADPH, un flux d'électrons J 
(exprimé en µmol d'électrons m·2 de feuille s·1

) de 2(2+2$)Vc est donc nécessaire pour répondre à la 
consommation de NADPH. La vitesse maximale de carboxylation permise par le flux d'électrons est donc : 
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W . = J = JC 
1 2(2+2çb) 4(C+O/r) 

Eq. 14 

Comme un photon doit être absorbé par chacun des photosystèmes pour faire passer un électron du niveau de 

l'H20 à celui du NADP+, il s'en suit que le flux potentiel d'électrons J peut être calculé en fonction du flux de 

photons photosynthétiquement actifs/ (µmol de photons m-2 de feuille s"1
) selon: 

J = 0.5 a (1- f) I Eq. 15 

où a représente l'absorptance de la feuille (fraction de photons incidents absorbés par la feuille, le reste des 

photons étant soit transmis soit réfléchis par la feuille), et f représente la fraction de photons absorbés non 

utilisée pour la production du flux photosynthétique d'électrons (photons perdus par fluorescence, ou absorbés 

par des tissus autres que les antennes collectrices). La fraction/ est minimale lorsque l'éclairement est faible (f 

tend vers !min lorsque / tend vers zéro), et augmente avec l'éclairement, de sorte que J n'est pas relié 

linéairement à /, mais tend vers une valeur asymptotique Jmax pour des éclairements importants. Ainsi J est 

souvent calculé selon (Smith, 193 7): 

J= al 

[1+ ~~:r . Eq. 16 

où Jmax (µmol d'électrons m·2 s·1
) représente la capacité maximale de transport d'électrons, et a (mol 

d'électrons mol"1 de photons incidents) est le rendement lumineux apparent pour des éclairements proches de 
zéro (a=a(O,S-O,S*f,,,;11)). 

Ainsi lorsque l'assimilation est limitée par la régénération du RuBP, elle peut être calculée selon: 

A =(1- 0.5 0) W . -Rd =(1- 0.5 0)( J C )-Rd =(l- 0.5 0) 
"Ci 1 7:C; 4(C+Oh) 7:C; 

al 

( 

a2 12 )112 C 
l+ -

J 2 
max 

4(C+Ofr) 
-Rd 

Eq. 17 

L'assimilation photosynthétique se produit soit en condition de RuBP saturant, soit en condition de RuBP 

limitant, d'où: 
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A= (1- O.S O]min (wc,Wj )-Rd 
rC. 

l 

Eq. 18 

Dans cette équation, min signifie 'le minimum de': on calcule donc séparément Wc (Eq. 9) et Wj (Eq. 14), et on 

retient la valeur minimale pour le calcul de A. 

I.2.3- Paramètres du modèle de Farquhar: 

Il ressort de ces équations que les principaux paramètres du modèle de Farquhar sont Vcmax, Jmax, Rd, Ko, Kc, ret 

a. Tous ces paramètres à l'exception d' a varient en fonction de la température de la feuille. L'effet de la 

température sur~. K0 , Kc, rest généralement calculé selon (e.g. Medlyn et al., 2002): 

[ 
AfI ( Tref J] P(T) = P(Tref) .exp R Tr:f l -T Eq. 19 

où P(T) est la valeur du paramètre à la température T (K), et P(Tre) est la valeur du paramètre à une 

température de référence (25°C, soit 298.16 K), &la (J mor1
) est l'énergie d'activation, Rest la constante des 

gaz parfaits (8,3143 J K 1 mor1). 

Les effets de la température sur Vcmax et Jmax sont décrits par une équation similaire, qui inclue cependant un 

terme pour prendre en compte les processus de désactivation qui se produisent au delà de l'optimum de 

température (e.g. Leuning et al., 1997; Dreyer et al., 2001): 

[ Mf a (l Tref J] ]} exp RT -T M Tref -Mid 
ref 1 + exp 

P(T) - P(T ,.r) · [ M T _Ml, ] { [ R T ref 

l+exp R T 

Eq. 20 

où L1S (J K 1 mor1
) est l'entropie, et &!d (J mor1

) est l'énergie de désactivation du paramètre en question. 

Dériver cette équation nous permet d'estimer la température optimale pour un paramètre donné: 

Mid 

T,,,,, = M-Rln[(Ml~~.i] Eq.21 

&la représente le taux d'accroissement exponentiel de la fonction en dessous de l'optimum, tandis que &!d 

traduit la vitesse de décroissance de la fonction au delà de l'optimum de température. 

En ce qui concerne les paramètres K0 , Kc, -r, leur valeur à température de référence (25°C) et leur courbe de 

réponse à la température sont mesurées soit in vitro, soit in vivo grâce à de nouvelles techniques. Comme ils 

reflètent des propriétés intrinsèques de la Rubisco, ils sont généralement considérés comme peu variables 
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d'une espèce à l'autre. La valeur estimée des paramètres peut cependant varier légèrement suivant les auteurs et 

méthodes d'estimation ( e.g. Dreyer et al., 2001; Medlyn et al., 2002). Comme le signalent Medlyn et al. 

(2002), les fonctions obtenues récemment par Bernacchi et al. (2001) sont sans doute les plus appropriées car 

elles ont été obtenues in vivo, donc sans destruction de la feuille, et sont donc les plus susceptibles de refléter 

précisément l'activité au sein de la feuille. Dans la suite de notre étude, nous utiliserons donc ces fonctions 

pour simuler la photosynthèse des Eucalyptus EPFl 1-41. Ces courbes de réponse à la température obtenues 

par Bernacchi et al. (2001) sont présentées sur la Figure 3, et les valeurs estimées des paramètres sont 

reportées dans le tableau 1. 

11 



200r----~---~----, 

150 

al 
eo.100 
~ 

20 30 
Leaf temperature (°C) 

J 
40 

6000~--~---~---~ 

5000 

4000 

3000 

2000 

1000~--~---~---~ 
10 20 30 40 

Leaf temperature (°C) 

6
x 10' 

5 

m4 
e,. 
~3 

2 

1v 1 

10 20 30 40 
Leaf temperature ("Cl 

3 
û 
~ 2.5 
âî 

2 .... 
.2 
~ 1.5 
i 1 e 
0 

~0.5 
"tl 
a:: 

0 
10 20 30 40 

Leaf temperature ("Cl 

Figure 3 Courbes de réponse à la température des paramètres K0 , Kc, i; et Rd- Pour les 

paramètres K0 , Kc et i; les courbes de réponse à la température (Fig. 3a,b,c) ont été 

simulées à partir des données de Bemacchi et al. (2001). Pour Rd, la courbe de réponse à 

la température (Fig. 3d) a été obtenue à partir de données présentées par Kirschbaum et 

Farquhar (1984) 

Paramètres Unités 
Valeurs estimées par Bernacchi et 

al. (2001) 

1(, (25°C) Pa 40.S 

&fa(Kc) Jmor1 79430 

Ko (25°C) Pa 27840 

&fa(Ko) Jmor' 36380 

!"(25°C) - 2456 

&fa(r) Jmor' -37830 

Tableau 1 Energies d'activation et valeur à température de référence (25°C) des 

paramètres K0 , Kc, i; estimées par Bemacchi et al. (2001 ). 

Les paramètres Rd, Vcmax et Jmax présentent en revanche des courbes de réponse à la température beaucoup plus 

variables en fonction de l'espèce ( e.g. Dreyer et al., 2001; Medlyn et al., 2002), bien qu'une récente revue de 

Medlyn et al. (2002) ait montré que du point de vue de leur réponse à la température (réponse de Vcma< et Jmax), 

les espèces arborées semblent pouvoir être grossièrement classées en groupes ( e.g. espèces caducifoliées vs 

espèces simpervirentes) à l'intérieur desquels les réponses sont relativement similaires. Des exemples de 

courbes de réponses normalisées (P(T)/P(25°C)) de plusieurs espèces sont présentées sur les figures 4a et 4b 
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pour Vcmax et Jmax, et sur la figure 3d pour Rd pour l'espèce Eucalyptus pauciflora. Les valeurs d'énergie 

d'activation, de désactivation et d'entropie obtenues pour l'espèce Eucalyptus pauciflora sont reportées dans le 

tableau 2. Ces valeurs ont été calculées à partir de données présentées par Kirschbaum et Farquhar (1984). 

Elles donnent des températures optimales de 37,83°C pour Vcmax, et 32,19°C pour Jmax· Ce sont les seules 

valeurs que nous ayons trouvé dans la littérature pour des Eucalyptus. Ce sont donc ces valeurs que nous 

retiendrons dans la suite de cette étude pour simuler la photosynthèse des Eucalyptus EPF 1 1-41. 
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Figure 4 Courbes de réponse à la température de Vcmax et Jmax pour quelques espèces arborées. Ces courbes ont été 

obtenues à partir des données présentées par Medlyn et al. (2002) (Fagus sylvatica et Quercus robur) et par Kirschbaum 

et Farquhar (1984) (Eucalyptus pauciflora). 

Paramètres Unités 
Valeurs estimées à partir des données de 

Kirschbaum et Farquhar (1984) 

&la(Rd) Jmor1 53791 

&la(Vcmax) Jmor1 60790 

&/d(Vcmax) Jmor' 200000 

L1S(Vcmax) Jmor1 K 1 636 

&la(Jmax) Jmor1 43790 

&ld(Jmax) Jmor1 200000 

L1S(Jmax) Jmor1 K 1 644 

Tableau 2 Valeur des énergies d'activation, de désactivation et d'entropie des paramètres Vcmax, Jmax, et Rd. Ces valeurs ont 

été calculées à partir des données présentées par Kirschbaum et Farquhar (1984) pour l'espèce Eucalyptus pauciflora. 

Les valeurs de~ (25°C), Vcmax (25°C) et Jmax (25°C) sont très variables, non seulement d'une espèce à l'autre, 

mais aussi à l'intérieure d'une même espèce en fonction des caractéristiques foliaires, en particulier leur teneur 

en azote, et la proportion de l'azote total investie dans les différentes fonctions photosynthétiques (Leuning et 

al., 1991; Wullschleger et al., 1993; Kull and Jarvis, 1995; Thomley, 1998; Frak et al., 2001; Grassi et al., 

2002). Du fait de cette variabilité et de la forte sensibilité du modèle de Farquhar à ces paramètres, leur valeur 
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doit être estimée précisément pour que le modèle de Farquhar puisse être appliqué dans une situation donnée. 

C'est ce que nous nous proposons d'effectuer dans cette étude pour les plantations d'Eucalyptus mises en place 
autour de Pointe Noire. 

Le rendement lumineux pour la production d'électrons, a, peut être estimé en fonction du rendement quantique 

<I>, qui est remarquablement constant d'une espèce C3 à l'autre (Ehleringer et Pearcy, 1983). 

En effet, "" 1· . 5A a -v= 1m1t-
1~0 51 

ce qui donne après dérivation de l'Eq. 17 : 

<l> -(l 0.5 OJ ( a C J 
a - - i-Ci 4(C+O/i-) 

dl , a <l> 

ou: a= (1 0.5 OJ ( C J 
i-Ci 4(C+O/i-) 

Eq.22 

Eq.23 

Eq. 24 

Dans la région du spectre électromagnétique correspondant au rayonnement photosynthétiquement actif 

(PAR), l'absorptance des feuilles, a, est de l'ordre de 0,80 (e.g. Asner et al., 1998). En absence d'oxygène, le 

rendement quantique <I> des dicotylédones C3, est de 0,093 mol C02 mor1 photons (Long et al., 1993) d'où 

a=0,80*0,0096*4=0,307 mol d'électrons mor1 photons. 

1.2.4- Application du modèle de Farquhar à l'échelle de la feuille: 

Pour calculer l'assimilation à partir du modèle de Farquhar, C et 0, les pressions partielles en 0 2 et en C02 au 

niveau des sites de carboxylation doivent être connues. 

En ce qui concerne l'oxygène, la concentration au niveau des sites de carboxylation est très similaire à celle de 

l'air à l'extérieure de la feuille, donc on suppose que O est égal à la pression partielle de l'oxygène dans l'air, 

soit 210 hPa pour une pression atmosphérique de 1 bar (l'air contient environ 21 % d'oxygène). 

Par contre, C est très variable en fonction de l'activité photosynthétique, des concentrations extérieures en 

C02, et du degré d'ouverture des stomates qui permet une diffusion plus ou moins efficace du C02 depuis 

l'extérieur de la feuille vers les espaces intercellulaires. Ainsi, l'application du modèle de Farquhar à l'échelle 

de la feuille ne peut se faire sans une prise en compte des mécanismes de diffusion du C02 depuis l'extérieur 

de la feuille vers les sites de carboxylation. 

Comme nous l'avons vu précédemment(§ 1.1), 3 résistances s'opposent à la diffusion du C02 vers les sites de 

carboxylation (Figure 5): une résistance aérodynamique, racm, entre l'air à l'intérieur du couvert et l'air de la 
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couche limite à la surface de la feuille, une résistance stomatique, rsco2, entre la couche limite et les espaces 

intercellulaires, et une résistance imposée par le mésophylle, rm, entre les espaces intercellulaires et les sites de 

carboxylation. L'assimilation peut être calculée par analogie à la loi d'Ohm, en fonction de ces résistances et 

des gradients de concentration de C02 entre les sites de carboxylation, les espaces intercellulaires et la couche 

limite: 

A = Ca - C, = C, - C; 

raC02 rsC02 

- C; -Cc Ca -Cc Ca -Cc 
Eq.25 

rmC02 raC02 + rsC02 + r mC02 1 1 1 
--+--+--
g aC02 g sC02 g mC02 

où Ca, C1, C; et Cc sont les concentrations en C02 respectivement dans l'atmosphère, dans la couche limite, 

dans les espaces intercellulaires et au niveau des sites de carboxylation, et &.c02, &cm et gmco2 sont les 

conductances aérodynamiques, stomatiques et du mésophylle pour le C02• Dans cette équation, A est exprimée 

l ·2 •1 C C C C l 1·1 l ·2 •1 s· C C t . ' en µmo m s , a, ,, ; et c en µmo mo , et gaco2, gsc02 et gmco2 en mo m s . 1 a et c son expnmees 

en Pa, l'équation devient: 

(Ca -CJ 106 (Ca -CJ 106 
A Pa,m Pa,m 

- 1 1 1 - 1.39 1.64 1 
Eq. 26 

--+--+-- --+--+--
g aC02 g sC02 g mC02 g aH20 g sH20 g mC02 

où P atm est la pression atmosphérique (Pa), g.m0 et gsmo sont les conductances aérodynamiques et stomatiques 

pour la vapeur d'eau (mol m·2 s·1), et 1.39 et 1.64 sont des coefficients pour tenir compte des différences de 

diffusibilité moléculaires du C02 et de la vapeur d'eau en milieu turbulent ou laminaire. 

~c~h.iledu _J 
~ mesophylle ., 

èlî!çil:9pl~e 

espàées. 

t .... ' .. ·,•, .. 4t'. (auiioxylauon) 

,rc 
@~li~~ 1 > t 

Figure 5 Schéma simplifié représentant la série de résistances s'opposant à la 

diffusion du C02 depuis l'air ambiant vers les sites de carboxylation ( Béthenod et 

al., 1995) 
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Pour appliquer le modèle de Farquhar à l'échelle de la feuille, on recherche numériquement la valeur de Cc qui 

permet à la valeur de A estimée avec l'équation ci-dessus de converger avec celle estimée par le modèle de 

Farquhar, ce qui revient à résoudre numériquement l'équation ci-dessous (e.g. Harley et al., 1992): 

106 

(Ca -CJ-p ( 0.5 OJmin (wc,WJ-Rd atm = 1-
, CC - --+ ---+ -

gaH20 gsH20 gmC02 

Eq.27 

En pratique, la plupart des auteurs supposent que rmcm (=1/ gmcm) est faible par rapport aux autres résistances 

et qu'il peut donc être négligé. Avec cette hypothèse, Cc= C;, et l'Eq. 27 devient donc: 

106 

(Ca-C;)~ =(l-0.50Jmin(Wc,W
1
)-Rd 

__!_l_2_ + 1.64 TC; 
Eq.28 

gaH20 gsH20 

La conductance aérodynamique gaH20 est généralement élevée par rapport à gsH20, et peut facilement être 

calculée à partir de la vitesse du vent au voisinage de la feuille. L'application du modèle de Farquhar à l'échelle 

de la feuille passe donc essentiellement par 2 étapes critiques: 

1) Une estimation précise des principaux paramètres du modèle de Farquhar, soit Ycmax(T,er), Jmax(T,er), et 

R.i(Trer), travail que nous nous proposons de réaliser dans le cadre de cette étude pour le clone Eucalyptus PFl 

1-41, et 

2) La paramétrisation d'un modèle de conductance stomatique: travail qui ne sera pas réalisé dans la présente 

étude, mais qui fait actuellement l'objet de nouvelles expérimentations. 

Pour calibrer le modèle de Farquhar, nous devons disposer de mesures de photosynthèse (A), et d'estimations 

conjointes de C;. Ces 2 variables peuvent être estimées à partir des nouveaux instruments de mesure 

d'échanges gazeux à l'échelle foliaire. 

I.3- Principes de mesure de la photosynthèse 

Les méthodes de mesure de la photosynthèse foliaire sont fondées sur la mesure des échanges gazeux entre la 

feuille et l'air à l'intérieur d'une chambre dans laquelle les conditions environnementales sont plus ou moins 

contrôlées. 

De la description détaillée faite par Field et Mooney (1990), Parkison et Day (1990), rapportée par Bethenod et 

al. (1995), sur les différentes méthodes et matériels actuellement disponibles pour la mesure de la 

photosynthèse foliaire, on distingue deux grands types de systèmes de mesure : 

Les systèmes fermés qui consistent à maintenir une circulation d'air dans un circuit fermé 

comportant la chambre de mesure et l'analyseur de C02 pendant un temps donné. 
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La photosynthèse (A) est alors calculée à partir de mesures des variations de concentration en C02 dans le 

circuit: 

[C02]dëbu1 - [C02]tïn 
A = -------------------------------- x Volume du circuit 

Surface foliaire x temps 
Eq.29 

- Les systèmes ouverts qui consistent à faire passer un flux d'air dans la chambre de mesure et à calculer la 
photosynthèse à partir de la différence de concentration en C02 entre l'air entrant et l'air sortant de la chambre: 

[C02]cntrée - [C02]sortie 
A = ---------------------------- x débit d'air dans la chambre 

Surface foliaire 
Eq. 30 

Le système fermé (ex: Licor 6200) offre moins de possibilités de mesures fines que le système ouvert, car la 
concentration en C02 n'est jamais constante, et il est difficile de savoir si l'assimilation nette mesurée correspond à un 
état stable ou à un régime transitoire. Le système ouvert ( ex: Licor 6400) permet un contrôle plus fin des teneurs en C02 

et en vapeur d'eau de l'air auxquelles la feuille est exposée. 

Dans cette étude, des mesures d'échange gazeux à l'échelle foliaire seront effectuées à partir de ces 2 systèmes de mesure: 
nous utiliserons un Licor 6400 (système ouvert) pour obtenir des courbes A vs C; qui seront utilisées pour calibrer le 
modèle de Farquhar, puis nous utiliserons des mesures obtenues avec un Licor 6200 (système fermé) pour comparer les 
prédictions du modèle avec un jeu de données obtenues indépendamment de celui ayant servi à sa paramétrisation. 
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II- CONTEXTE ECOLOGIQUE DE LA ZONE D'ETUDE 

Il.1- Localisation 

Les plantations d'Eucalyptus sont situées dans la plaine côtière de la région de Pointe-Noire (Congo) entre 

4°45' et 4°30' des latitudes Sud et 12 ° de longitude Est, sur un rayon de 30 km. Ce massif est composé dans 

sa majorité de parcelles monoclonales (Martin, 1991a). 

Le relief est constitué de collines et de plateaux avec une altitude qui varie entre 40 et 180 m, séparés par des 

vallées. 

II.2- Climat 

Le climat de cette région est de type équatorial de transition (Samba-Kimbata, 1978) ;. Ce climat est 

caractérisé par une saison sèche de 4 à 5 mois (mai à septembre) et le reste des mois, une saison des pluies 

avec un fléchissement intra-pluvial entre décembre et janvier (Figure 6a). 

Les données climatiques (1993-2002) obtenues auprès de 1 'ASECNA de Pointe-Noire (Figure 6b) font 

observer une précipitation annuelle moyenne de l'ordre de 1200 mm et de fortes variabilités inter annuelles. 
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Figure 6a Courbe ombrothennique de la région de Pointe- Figure 6b Variabilité inter annuelle des pluies de la région 

noire (1993-2002) de Pointe-noire ( 1993-2002) 

La région est caractérisée par des valeurs moyennes du rayonnement global de l'ordre de 19,87 MJ m-2 jour-1 

(Figure 7a), les valeurs maximales étant observées vers le mois d'avril (23 MJ m-2jou(1
) et les minimales vers 

le mois de septembre (15,77 MJm-2jour-1). 
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Le déficit de pression de vapeur d'eau (Figure 7b) est maximal pendant la saison pluvieuse avec un pic de 0,73 

kPa vers mars. Les valeurs minimales sont observées pendant la saison sèche (minimum de 0,43 kPa au mois 

de septembre). 
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Figure 7a Moyenne mensuelle du rayonnement global de la Figure 7b Moyenne mensuelle du déficit de pression de 

région de Pointe-noire (1993-2002) vapeur d'eau dans la région de Pointe-noire (1993-2002) 

La même tendance est observée pour la vitesse du vent et l'humidité relative (Figure 8a et 8b) avec des valeurs 

maximales moyennes respectives de 2,47 mis et 83% pendant la saison pluvieuse et des moyennes minimales 

de 1,4 mis et 80% pendant la saison sèche. 

Par ailleurs, les travaux de Samba-Kimbata (1978) montrent que les valeurs moyennes annuelles respectives 

de la température et de l'insolation sont de 25°C et de 1500 heures. 

Ce climat de la région de Pointe-noire dépend principalement des circulations atmosphériques et présente un 

déficit hydrique très marqué pendant la saison sèche (Samba-Kimbata, 1978); la transpiration des plantations 

d'Eucalyptus est autour de 4 mm jouf1 et de 1,2 mm jour·1 respectivement pendant la période pluvieuse et 

sèche (Dagba, 1998). 

La faible pluviosité observée dans cette région peut s'expliquer par l'incapacité du relief à amplifier les 

mouvements ascendants et par l'exposition directe aux influences hivernales et australes (Samba-Kimbata, 

1978). 
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Figure 8a Moyenne mensuelle de la vitesse du vent dans la Figure8b Moyenne mensuelle de l'humidité relative dans la 
région de Pointe-noire (1993-2002) région de Pointe-noire (1993-2002) 

II.3- Principales caractéristiques des sols 

Selon la classification française (CPCS, 1967 ; FAO , 1998), les sols de la région côtière de Pointe

Noire sont essentiellement ferrallitiques fortement desaturés et appauvris (Nzila, 1996). 

Ils se sont développés pour la majeure partie sur les formations sédimentaires de la série des cirques et 

pour le reste, d'étendues limitées sur les formations crétaciques de la série de la plaine côtière (Jamet 

et Rieffel, 1976). 

Les analyses physico-chimiques révèlent peu d'argile et de matière organique dans ces sols, le pH 

étant voisin de 5 mais cette acidité d'échange reste modérée (Barthes, 1995). 

Ces sols sont caractérisés par une grande homogéneité (Nzila, 1996) dans : 

la couleur : grisâtre en surface à ocre en profondeur ; 

la texture sableuse à sablo- argileuse : faible variation des taux d'argile et de sable ; 

la pauvreté chimique : teneur des cations échangeables et capacité d 'échange cationique très 

faibles. 
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II.4- Site d'étude 

Cette étude a été réalisée dans la parcelle H9807 (Hinda) d'une superficie de 400 ha dans le massif d' 

Eucalyptus. Elle est composée du clone 1-41 de E.PFl et présente une densité de 700 pieds/ha avec un 

taux de couverture de 30% (Nouvellon et al., 2001). 

Ce site bénéficie d'une tour de 22 mètres de haut sur laquelle sont placés des capteurs de flux de 

carbone, d'eau et d'énergie. 

Les différentes informations de ce contexte écologique confirment le caractère limitant la production 

des plantations d'Eucalyptus: la conjonction de sols pauvres, caractérisés surtout par un déficit 

important en azote au cours des rotations successives de plantations (Laclau , 2001) et le déficit 

hydrique, particulièrement marqué pendant la saison sèche (Samba-Kimbata, 2002) constituent les 

principaux facteurs limitants dans ces plantations. 

Malgré ces conditions écologiques difficiles, les clones d' Eucalyptus s'adaptent favorablement mais 

exigent un apport d'azote par fertilisation compte tenu des faibles réserves dans le sol susceptibles 

d'être minéralisées (Laclau, 2001). 
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III-MATERIELS ET METHODES 

III.1- Matériels 

IIl.1.1- Matériel végétal 

L'étude a porté sur l'un des clones les plus productifs de l'hybride naturel Eucalyptus PFl (clone 1-

41). Cet hybride E.PFl proviendrait d'un croisement entre Eucalyptus alba (arbre mère) avec un 

groupe de Eucalyptus hybrides mal identifiés (arbre père), comprenant E. grandis, E. ro~usta, E. 

urophylla et E. botryoides (Bouvet, 1995). 

Le clone 1-41 occupe une superficie de 7000 ha (soit 16% de la superficie totale des plantations) et 

présente une remarquable plasticité. Il constitue actuellement un témoin dans les tests clonaux et les 

tests de descendance mis en place par le programme d'amélioration génétique des Eucalyptus au 

Congo. 

IIl.1.2- Appareils de mesure utilisés 

Deux appareils de mesure des échanges gazeux foliaires ont été utilisés: le Licor 6200 (Licor, NE, 

USA) et le Licor 6400. 

o Le LI-6200 un système dynamique fermé, composé d'une console, d'un analyseur IR.GA 

(LI6250), de deux grands tubes en plastique pour la chaux sodée, d'un petit tube pour le dessicant, 

d'une chambre foliaire, d'un thermocouple externe et d'un support à quatre pieds dans lequel se 

rangent deux batteries. La console et l'analyseur de gaz sont posés sur ce support. 

o Le LI-6400 est un système ouvert composé d'une console et d'une pince au niveau de laquelle se 

situent la chambre foliaire et l'analyseur IR.GA. Contrairement au LI6200, le LI6400 permet un 

contrôle rigoureux des principales conditions expérimentales: l'éclairement, la concentration en 

C02, l'humidité de l'air et la température dans la chambre foliaire peuvent être contrôlés à partir de 

la console et donc fixés à des niveaux souhaités. Il est possible de faire varier chacun de ces 

facteurs indépendamment des autres, et ainsi d'obtenir facilement des courbes de réponse de la 

photosynthèse ou de la conductance stomatique à ces différents facteurs environnementaux. En 

outre, le Li6400 permet des mesures plus précises que le Li6200, en raison, en particulier, de la 

petite taille de la chambre, et de la localisation de l'analyseur (situé sur la pince directement à 

proximité de la chambre foliaire). 

Ces 2 appareils mesurent 1) l'assimilation (voir Eq. 29 et 30 dans le § I-3), et 2) la transpiration, T 

(selon des Eq. similaires aux Eq. 29 et 30). L'assimilation est exprimée en µmol m·2 s·1
, et la 

transpiration en :mol m·2 s·1
• A partir d'équations similaires à l'Eq. 25 mais appliquées au cas de la 

vapeur d'eau, la conductance stomatique pour la vapeur d'eau (gsmo, en mol m·2 s·1
) est déduite des 

mesures de transpiration, ainsi que la conductance stomatique pour le C02 (g5c02= gsH2ofl .64). Puis la 

concentration en C02 dans les espaces intercellulaires, Ci (µmol mor1
) est déduite de l'Eq. 25, après 
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quelques corrections (voir Von Caemmerer et Farquhar, 1981 et les manuels d'utilisation des Li6200 et 

Li6400 pour plus de détail). 

111.2- Méthodes 

111.2.1- Protocoles de mesure 

Deux jeux de données ont été réalisés: 

o des mesures avec le Licor6400 sur un nombre restreint de feuilles, afin d'obtenir des courbes A vs 

C; destinées à calibrer le modèle de Farquhar. De telles courbes ne peuvent être facilement 

obtenues avec le Li6200 du fait de l'impossibilité de faire varier les concentrations en C02 sur une 

large gamme. Ces mesures ont été réalisées sur 3 feuilles au cours du mois de juin 2003; 

o des mesures avec le Li6200 sur un nombre important de feuilles échantillonnées dans la canopée: 

le but de ces mesures était de disposer d'une importante base de données pour la validation du 

modèle de Farquhar. 

Pour des raisons d'accès au houppier, ces différentes mesures ont été réalisées sur des feuilles des 

arbres placés autour de la tour Eddy Corrélation. Ces arbres sont représentatifs de la parcelle 

d'Eucalyptus avec des classes respectives de hauteur et de circonférence comprises entre 14,9 - 17,50 

met 40,4-45,5 cm pendant les périodes d'étude. 

Les 3 feuilles utilisées pour l'obtention des courbes A/Ci ont été choisies dans la partie supérieure du 

houppier (la zone du houppier qui reçoit le plus de lumière et qui est ainsi susceptible de contribuer le 

plus à la photosynthèse du couvert), et à trois profondeurs par rapport à l'extérieur de la couronne: 1) à 

la périphérie de la couronne, 2) à une position intermédiaire, et 3) à l'intérieure de la couronne à 

proximité du tronc. Du fait de leur position respective, ces feuilles sont exposées à différents climats 

lumineux (plus de lumière vers la périphérie de la couronne), et n'ont pas le même âge (l'âge est plus 

avancé vers le centre de la couronne). 

Une courbe A/Ci est obtenue en plaçant la feuille en condition d'éclairement saturant (1600 µmol m·2 s· 

1), puis en faisant varier la concentration en C02 dans la chambre de mesure (Ca), de manière à obtenir 

différentes concentrations en C02 dans les espaces intercellulaires (C;). La séquence des mesures est 

indiquée sur le Tableau 3. La première mesure effectuée à éclairement nul a pour but d'estimer la 

respiration mitochondriale. Après une étape à PAR=1600 µmol m·2 s·1, et Ca=400 µmol mol"1 qui a 

essentiellement pour but de réouvrir les stomates ( qui se ferment à l'obscurité), une mesure est 

effectuée à Ca =1500 µmol mor1, puis à Ca =1200 µmol mor1, etc., la dernière mesure étant effectuée 

à Ca =50 µmol mol"1
. Plusieurs minutes sont nécessaires pour attendre la stabilisation de la 

photosynthèse entre chaque palier de Ca, donc l'ensemble de la séquence de mesures dure environ 2 à 3 

heures. 

La température dans la chambre est fixée à une température légèrement supérieure à la température 

ambiante. L'humidité relative est régulée de manière à éviter tout risque de condensation dans 

l'analyseur, tout en permettant une bonne ouverture des stomates (les stomates se ferment lorsque 
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l'humidité relative est faible). Lorsque la série de mesure est terminée, la feuille est prélevée et 

ramenée au laboratoire pour mesurer sa surface spécifique (surface foliaire par unité de masse sèche de 

feuille) et la teneur en N, en vue d'établir des corrélations entre ces paramètres et ceux du modèle de 

Farquhar (Vcmax, Jmax et R,,i). 

N° étape 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 

PAR (µmol m-L s-1
) 0 1600 1600 1600 1600 1600 1600 1600 1600 1600 1600 1600 

Ca (µmol mor1
) 400 400 1500 1200 800 500 350 250 200 150 100 50 

Tableau 3 Protocole utilisé pour l'obtention des courbes A/Ci 

Les mesures effectuées entre mai et octobre 2001 avec le Li6200 (base de données pour la validation 

du modèle de Farquhar: environ 500 observations), ont été réalisées sur un grand nombre de feuilles 

sélectionnées à différentes positions dans la canopée (partie supérieure, moyenne, et inférieure du 

houppier, vers la périphérie ou l'intérieur de la couronne), et à différents moments de la journées, afin 

d'obtenir des mesures dans différentes conditions d'éclairement, de température, et d'humidité relative: 

rappelons que dans le cas du Li6200, la possibilité de contrôler ces variables environnementales est 

nulle ou très limitée. 

La mesure est effectuée après insertion de la feuille dans la chambre. Une mesure ne prend que 

quelques secondes à 1 ou 2 minutes. Comme la chambre est plus grande que la feuille, et que la 

surface de la feuille n'est pas connue lors de la mesure, elle doit ensuite être ramenée au laboratoire 

pour que l'on puisse estimer sa surface, et obtenir des estimations précises de transpiration, 

assimilation, conductance et Ci à partir des mesures obtenues sur le terrain avec le Li6200. 

III.2.2- Méthodologie pour l'estimation de Vcmax>...!bnax, et Rd à partir des courbes A/Ci 

La méthodologie utilisée pour estimer ces 3 paramètres est similaire à celle suivie par Leuning et al. 

(1991) Wullschleger (1993), Epron et al. (1995), Harley et Baldocchi (1995), Leroux et al. (1999), et 

bien d'autres auteurs: 

1) dans un premier temps, la mesure d'assimilation obtenue à l'obscurité (PAR=O :mol m-2 s-1
) est 

utilisée pour estimer Rd, La mesure d'assimilation obtenue à l'obscurité correspond en fait à une 

mesure de respiration nocturne, Rn. Or il est connu que la respiration mitochondriale est partiellement 

inhibée à la lumière. Pour des Eucalyptus grandis, Grassi et a[; (2002) ont trouvé un rapport R,,i!Rn de 

l'ordre de 0,59. Nous avons donc utilisé ce coefficient correcteur pour estimer R,_i à partir des mesures 

de Rn. 

2) une fois que Rd est estimé, nous utilisons les mesures obtenues à des C; inférieurs à 25 Pa pour 
estimer Vcma.x· En effet, à éclairement saturant, pour des valeurs faibles de C;, la photosynthèse n'est 
pas limitée par le transfert d'électrons mais par la quantité, les propriétés cinétiques et l'état 
d'activation de la Rubisco, et c'est donc l'Eq. 10 qui doit être utilisée pour estimer l'assimilation. Vcmax 
est estimé en utilisant une procédure itérative (fonction 'fminsearch' de Matlab) basée sur la méthode 
'simplex' (Nelder and Mead, 1965) qui recherche la valeur de Vcma.x qui minimise les écarts entre 
assimilations mesurées et assimilations simulées, e.g. qui donne une valeur minimale à la fonction de 
coût E1 définie par: 
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1 nobsl 2 

El = --I (Asimli - Âmesli) ' 
nobs i=l 

Eq. 31 

où nobsJ représente le nombre de mesures pour lesquelles Ci < 25 Pa, Âmes/ les mesures d'assimilation 
obtenues à ces concentrations de C02 intercellulaire, et Âsiml les assimilations calculées à partir de 
l'Eq. 10 et des Ci mesurés. 

3) Lorsque ~ et Vcmax sont connus, on peut facilement estimer Jmax en utilisant l'ensemble des 
mesures de la courbe A/Ci, et l'Eq. 18. La encore on utilise la fonction 'fminsearch' de Matlab ( d'autres 
procédures itératives peuvent aussi convenir) qui recherche la valeur de Jmax qui donne une valeur 
minimale à la fonction de coût E2 définie par: 

1 noo, 2 

E2 =-I(Asimi -Àmesi) • 
nobs i=l 

Eq. 32 

où nobs représente le nombre total de mesures, Âmes les mesures d'assimilation, et Âs;111 les assimilations 
calculées à partir de l'Eq. 18 et des Ci mesurés. 

Au cours de cette procédure de calibration, la valeur des paramètres K 0 , Kc, et r (utilisés dans les Eq. 
10 et 18) est calculée à partir des températures foliaires mesurées en utilisant les équations et 

paramètres donnés dans le § l.2.3 (Eq. 19 et Tableau 1). Il en est de même pour les courbes de 
réponse à la température de Vcmax, Jmax, et~ (Eq. 20 et Tableau 2), et pour la valeur du paramètre a 
(0,307). La concentration en 0 2 est fixée à 21000 Pa. 

III.2.3- Validation du modèle 

Après paramétrisation du modèle de Farquhar, l'évaluation de la capacité prédictive du modèle est 
réalisée en 3 étapes: 

1) Tout de suite après la calibration, nous vérifions la capacité du modèle à reproduire les courbes 
A/Ci observées: dans ce cas, le modèle utilise les Ci et températures foliaires mesurées pour calculer 
l'assimilation (Eq. 18), et les assimilations simulées sont comparées aux assimilations mesurées; 

2) Dans un deuxième temps, le modèle de Farquhar est couplé au modèle de conductance stomatique 
de Ball et Berry (Ball et al., 1987) (Eq. 28 mais en utilisant la solution analytique proposée par 
Baldocchi (1994) pour estimer les 3 inconnues (A, gsmo et Ci): voir Nouvellon (2003) pour plus de 
détails sur ce modèle couplé) , et nous vérifions la capacité du modèle à reproduire l'assimilation 
mesurée sur les 3 feuilles ayant servi à l'estimation de V cmax, Jmax, et ~: dans ce cas, le modèle couplé 
utilise en entrée les valeurs de PAR, Ca, HR (humidités relatives), &mo et températures foliaires pour 
calculer l'assimilation, et les valeurs d'assimilation simulées sont donc comparées à celles qui ont été . 
mesurées dans ces mêmes conditions; 

3) Dans un troisième temps, le modèle de Farquhar paramétré au cours de l'étape 1, et couplé au 
modèle de Ball et Berry est appliqué sur le jeu de données collecté avec le Li6200. Les valeurs 
d'assimilation simulées (à partir des valeurs de PAR, Ca, HR, gaH2o et températures foliaires mesurées) 
et mesurées sont comparées. 

Pour l'évaluation des résultats ( capacité prédictive du modèle), nous avons recours à 3 indicateurs: 

1. Le coefficient de corrélation, r2
; 
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2. Les RMSE (Root Mean Square Errors ou en français la racine carré de la moyenne des carrés des 
erreurs) définies selon: 

RMSE= 
I nobs 2 

-L (Asimi - Âmesi) 
nobs i=I 

Eq. 33 

3. La dispersion des résidus autour d'une droite de pente 1 ( droite 1: 1) sur un graphique où les 
assimilations mesurées sont présentées en abscisse, et les assimilations simulées sont présentées en 
ordonnée. Plus les points sont proches de la droite 1: 1, meilleure est la capacité prédictive du modèle. 

Enfin les valeurs estimées de V cmax, Imax, et Ri ou d'autres paramètres ou variables d'intérêt ( comme les 
points de compensation pour le C02, ou les rapports ImaxNcmax) sont comparées à des valeurs 
rapportées dans la littérature. 
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IV-RESULTATS 

IV.1- Courbes de réponse de la photosynthèse foliaire 

Les valeurs de photosynthèse foliaire mesurées avec le Li6200 sont présentées en fonction du 

rayonnement photosynthétique actif incident sur la Figure 9a. Une courbe de réponse de la 

photosynthèse foliaire à la concentration atmosphérique du C02 ( courbe obtenue avec le Li6400 à 

éclairement saturant: PAR=1600 µmol m·2 s·') est également présentée sur la figure 9b. 

La figure 9a montre une forte dispersion des points principalement expliquée par le fait que les 

mesures ont été obtenues dans différentes conditions de température, et humidité relative de l'air, et sur 

un matériel végétal hétérogène (différences d'âge et de position dans le houppier), mais le nuage de 

points évoque tout de même la forme classique d'une courbe de réponse de la photosynthèse à 

l'éclairement. Le point de compensation pour la lumière se situe entre 20 et 40 µmol de PAR m·2 s·1
• 

L'éclairement devient saturant à partir de 1000 à 1200 µmol de PAR m·2 s·1
• A éclairement saturant, on 

observe des valeurs d'assimilation comprises entre 15 et 25 11:mol m·2 s·1
, ce qui est proche des 

estimations obtenues par Grassi et al. (2002) sur Eucalyptus grandis (valeurs moyennes comprises 

entre 13,4 et 22,6 µmol m·2 s·1 suivant les amendements azotés). 
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Figure 9a Réponse de la photosynthèse foliaire au Figure 9b Réponse de la photosynthèse foliaire à la 

rayonnement photosynthétique actif (PAR) concentration du C02 au voisinage de la feuille par Li 

6400 

Ces valeurs d'assimilation à éclairement saturant sont obtenues à des concentrations en C02 

atmosphérique ambiantes de l'ordre de 330 à 380 ppm (suivant l'heure de la journée et l'activité 

photosynthétique du couvert), soit environ 33 à 38 Pa. Comme le montre les Figures 9a et 10, pour des 

valeurs de Ca ou C; beaucoup plus importantes, on obtient des valeurs de photosynthèse bien plus 

élevées, de l'ordre de 40 µmol m·2 s·1
. Les mesures d'assimilation obtenues dans ces conditions 
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(éclairement saturant et fortes concentrations en C02 atmosphériques) permettent d'estimer Imax, tandis 

que les mesures effectuées à éclairement saturant et faibles concentrations en C02 atmosphérique sont 

utilisées pour estimer Vcmax, comme nous décrit dans le§ IIl.2.2. 

IV. 2- Estimation des paramètres V cmax..lrnax et Ri à partir des courbes A/Ci 

Les valeurs des paramètres Vcmax, Imax et Ri obtenues à partir des 3 courbes A/Ci en suivant la 
procédure de calibration décrite dans le § ill.2.2 sont reportées dans le tableau 4. Une comparaison 
des assimilations mesurées et simulées après calibration du modèle de Farquhar pour chacune des 
feuilles est également présentée dans les Figures 1 Oa à 1 Oc. 

RMSE 
Vcmax (25°C) Jmax(25°C) R.i (25°C) r2 (µmol m-2 

(µmol m-2 s-1) (µmol m-2 s-1) (µmol m-2 s-1) 
s-1) 

Feuille à l'extérieur de la 

couronne 
132,5 181,7 1,34 0,9973 1,11 

Feuille intermédiaire 119,4 168,6 0,84 0,9958 1,05 
Feuille à l'intérieur de la 

couronne 
96,9 142,7 0,43 0,9964 0,71 

Valeurs moyennes 116,3 164,3 0,87 0,9965 0,96 
Tableau 4: Valeurs de Ycmax (25°C), lmax (25°C), et R,i (25°C) estimées lors de la calibration du modèle de 

Farquhar à partir des courbes A/Ci, et coefficients de corrélation et RMSE calculés en comparant les valeurs 

d'assimilation simulées (après calibration) et mesurées. 
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Vcmax(25°C)=132.5; Jmax(25°C)=181.7; Rd(25°C)=1.34; Vcmax(25°C)=119.4; Jmax(25°C)=168.6; Rd(25°C)=0.84; 
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Figure 10: Courbes A/Ci mesurées et simulées après calibration du modèle de Farquhar pour la feuille située à 

l'extérieur de la couronne (Fig 10a), en position intermédiaire (Fig 10b), ou vers le centre de la couronne (Fig 

1 Oc). Les valeurs des paramètres estimés sont précisées sur chaque figure. Fig 1 Od: comparaison des 

assimilations mesurées et simulées par le modèle de Farquhar couplé au modèle de conductance de Ball et Berry. 

Comme le montre ces figures, une fois calibré le modèle de Farquhar arrive à reproduire très 

fidèlement les courbes A/Ci mesurées (r2 > 0,99 et RMSE très faibles: de l'ordre de 1 µmol m-2 s-'). 

Comme on pouvait s'y attendre, les valeurs de Vcmax, Imax, et Ri présentées sur le Tableau 4 pour une 

température de référence de 25°C sont plus élevées pour la feuille située vers l'extérieur de la couronne 

que pour la feuille située vers le centre de la couronne. La feuille de position intermédiaire présente 

des valeurs intermédiaires. Ces résultats vont dans le même sens que ceux obtenus par Jeanningros 

(2003) sur une jeune plantation du clone PFl 1-41 et UG 18-50 à proximité de notre site d'étude, et par 

bien d'autres auteurs ayant travaillé sur différents écosystèmes (ex: Leuning et al., 1991a; de Pury et 

Farquhar, 1997; Thomley et al., 1998; Leroux et al., 1999a,b): les paramètres Vcmax, Imax, et Ri sont en 

effet connus pour être fortement corrélés avec les teneurs en N des feuilles, qui sont elles mêmes 

corrélées avec le climat lumineux auquel sont exposées les feuilles: les feuilles situées dans la partie 

supérieure du houppier et à l'extérieur de la couronne reçoivent plus de rayonnement que celles situées 

plus bas ou plus proches du tronc, et ont des teneurs en N et des capacités photosynthétiques plus 

élevées. 
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Les valeurs moyennes de Ycmax et Jmax (116,3 et 164,3 µmol m-2 s-1 à 25°C et 77,4 et 125,1 µmol m-2 s-1 

à 20°C: voir Tableau 5) sont relativement élevées, mais dans la gamme des valeurs rapportées dans la 

littérature: à 25°C, pour des Eucalyptus pauciflora et E. grandis, Wullscheger (1993) rapporte des 

valeurs comprises entre 70 et 126 µmol m-2 s-1 pour Ycmax et 147 à 222 µmol m-2 s-1 pour Jmax· Les 

valeurs obtenues par Grassi et al. (2002) à une température de 20°C pour Eucalyptus grandis sont 

comprises entre 49,3 et 78,8 µmol m-2 s-1 pour Ycmax et 80.9 à 114,1 µmol m-2 s-1 pour Jmax· 

Température de la Ycmax Jmax Ri JmaxNcmax 

feuille (µmol m-2 s-1
) (µmol m-2 s-1

) (µmol m-2 s-1) 

15 50.4 92.3 0.41 1.83 
20 77.4 125.1 0.60 1.62 
25 116.3 164.3 0.87 1.41 
30 167.3 198.7 1.25 1.19 
35 216.5 196.0 1.76 0.91 
40 221.4 137.2 2.46 0.62 

Tableau 5 : Valeurs moyennes de Vcmax, Jmax, et Rd pour différentes températures de référence. 

La valeur moyenne de Ri à 20°C (0,60 µmol m-2 s-1) est comparable à celle obtenue par Grassi et al. 

(2002) à la même température (0,69 µmol m-2 s-1
). 

Les variations en fonction de la température des valeurs moyennes de Ycmax, Jmax et Ri sont également 

présentées sur la Figure 11, ainsi que les variations du rapport JmaxNcmax· Ces 2 paramètres CJmax et 

Ycmax) sont connus pour être fortement (linéairement) corrélés (comme le montre plus loin la figure 

13), mais la pente de la relation décroît avec la température (Fig. l lc) du fait des différences de 

réponse à la température de Jmax et Verna (Leuning et al., 1997; Dreyer et al., 2001). 
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Figure 11: Variations avec la température de la valeur moyenne de Ycmax (Fig lla), Imax (Fig llb), du rapport 

ImaxNcmax(Fig. llc) et de Ri (Fig. lld). 

IV. 3- Validation du modèle de Farquhar couplé au modèle de conductance de Ball et Berry 

Le modèle de Farquhar couplé au modèle de conductance stomatique de Ball et Berry (ou à un autre 

modèle de conductance tel que le modèle de Jarvis) permet de simuler la photosynthèse foliaire à 

partir de variables environnementales (PAR, humidités relatives, Ca, température, vitesse du vent), ce 

que ne permet pas le modèle de Farquhar seul ( car il simule l'assimilation à partir de valeurs de Ci qui 

n'est pas une variable environnementale). 

Lorsque ce modèle couplé (voir Nouvellon, 2003, Jeanningros, 2003 pour plus de détails, en 

particulier sur la paramétrisation du modèle de Ball et Berry) est appliqué sur le jeu de données obtenu 

avec le Li6400 (Fig. 1 Od), ori obtient de très bons résultats (r2 élevé, très faible RMSE, et points très 

proches de la droite 1: 1 sur la figure 1 Od). Lorsque le modèle couplé est appliqué sur le jeu de données 

obtenu avec le Li6200 (Figure 12), on obtient des résultats plus mitigés: r2 de l'ordre de 0,49, RMSE 

comprises entre 3,5 et 4 µ:mol m-2 s-1
, et points dispersés autour de la droite 1: 1. Les meilleurs 

résultats sont obtenus lorsqu'on utilise le jeu de paramètres obtenu sur la feuille échantillonnée vers 

l'intérieur de la couronne (Fig. 12c). Dans ce cas, la valeur moyenne des photosynthèses simulées 

(10,64 µmol m-2 s-1
) est proche de la valeur moyenne des photosynthèses mesurées (10,33 µmol m-2 s-

1). Par contre, si l'on utilise les jeux de paramètres obtenus sur les feuilles situées vers l'extérieur du 
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houppier, la photosynthèse moyenne est surestimée (Fig. 12a et I2b). Ce résultat suggère que les 

capacités photosynthétiques de la feuille échantillonnée à l'intérieur de la couronne seraient plus 

représentatives des capacités photosynthétiques moyennes des 500 feuilles échantillonnées sur 

l'ensemble du houppier lors de campagne de mesure effectuée en 2001. 

La dispersion des points autour de la droite 1: 1 n'est pas étonnante puisque l'on utilise un jeu unique de 

paramètres alors que les capacités photosynthétiques des feuilles sont très variables en fonction de leur 

position dans la canopée (Fig. 13). Cette dispersion peut aussi être expliquée partiellement par des 

erreurs de mesure, en particulier lors de l'estimation des surfaces foliaires. Les résultats obtenus sont 

cependant encourageants, et permettent d'envisager dans un avenir proche de simuler la photosynthèse 

du couvert. 
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Figure 12 Comparaison des photosynthèses mesurées et simulées en utilisant les valeurs de Vcmax, Jmax et Rd 

obtenus sur la feuille échantillonnée à l'extérieur de la couronne (Fig. 12a), à un niveau intermédiaire (Fig. 12b), 

à l'intérieur de la couronne (Fig. 12c) ou la valeur moyenne des paramètres obtenus sur les 3 feuilles (Fig. 12 d). 
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V - DISCUSSION ET CONCLUSION 

Cette étude a permis d'estimer les capacités photosynthétiques de plusieurs feuilles du clone 

Eucalyptus PFl-41 et de vérifier la capacité du modèle de Farquhar ou du modèle de Farquhar couplé 

à un modèle de conductance stomatique de simuler correctement la photosynthèse foliaire. Les valeurs 

estimées de Vcma.x, Jma.x et Rci se situent dans la gamme des valeurs rapportées dans la littérature pour des 

Eucalyptus, et notamment de celles estimées au cours de l'années 2003 sur le clone EPFl-41 et UG18-

50 dans les parcelles expérimentales de kissoko (Figure 13). 
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Figure 13 Relation entre Vcmax et Jmax estimés sur les clones EPFI 1-41 et Urograndis 18-50 au cours de 

l'année 200 sur les parcelles expérimentales de Kissoko et les valeurs obtenues à Hinda (cette étude). 

Nos résultats, ainsi que ceux présentés sur la figure 13, montrent la forte variabilité, au sein de la 

canopée, des capacités photosynthétiques (Vcma.x varie d'un facteur 8 sur la figure 13 !). En raison de 

cette variabilité, et parce que la proportion de feuilles exposées au soleil et de feuilles situées à l'ombre 

varie au cours de la journée ( ex: de Pury et Farquhar, 1997), il serait illusoire de penser que la 

photosynthèse du couvert puisse être correctement simulée avec un jeu unique de paramètres (Vcma.x, 

J,na.x et Rd). 

Heureusement, ces variations spatiales de capacités photosynthétiques sont fortement expliquées par 

celles des teneurs en N foliaire ( ex: Leroux et al., 1999a,b; Harley et al., 1992), elles mêmes corrélées 

avec le climat lumineux dans lequel se sont développées les feuilles (teneurs en N foliaires plus 

importantes chez les feuilles qui reçoivent le plus de lumière, donc les feuilles situées dans la partie 
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supérieure du houppier). Ces diverses corrélations ont permis de développer des modèles couplés de 

photosynthèse et d'interception du PAR permettant de simuler correctement la photosynthèse du 

couvert en prenant en compte cette variabilité (ex: Leuning, 1991b; Anten, 1997; de Pury et Farquhar, 

1997). Ces modèles sont paramétrés à partir de mesures des caractéristiques architecturales du couvert 

(angles foliaires, ... ) nécessaires pour calculer l'interception du PAR, et à partir des relations observées 

entre teneurs en N foliaire et capacités photosynthétiques (paramètres Vcmax, Jmax et Rd)-

De ce point de vue, les résultats obtenus au cours de l'année 2003 sur les parcelles 

expérimentales de Kissoko (mesures de conductances stomatiques et établissement des 

relations entre les paramètres Vcmax, Jmax et Rd et les masses d'N par unité de surface foliaire, 

Na, pour les clones EPFJ-41 et UGJB-50; Jeanningros, 2003) ouvrent des perspectives 

intéressantes, en particulier la paramétrisation d'un modèle couplé de photosynthèse et 

d'évapotranspiration qui sera validé avec les mesures de flux d'eau et de C02 obtenues avec le 

système eddy-corrélation du site de Hinda (Nouvellon et al., 2002; Nouvellon, 2003.). 
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RESUME 

L'objectif de cette étude était d'estimer les principaux paramètres du modèle de photosynthèse 

foliaire de Farquhar pour le done 1-41 de l'Eucalyptus hybride E.PFI. 

La capacité maximale de transport d'électrons (J,nax), la vitesse maximale de carboxylation (Vcmru), et 

la respiration mitochondriale (Rd) ont été estimées sur plusieurs feuilles à partir de courbes NCi 

(Assimilation vs concentration intercellulaire en C02) obtenues avec un analyseur Licor 6400. 

Des mesures d'échange gazeux ont également été effectuées entre mai et octobre 2001 avec un Licor 

620<' _y •· près de 500 feuilles échantillonnées à différentes positions dans la canopée et à différents 

mome:i1t:; de la journée, afin de disposer d'une base de données pour la validation du modèle de 

photosynthès<':.. 

L'efficience lumineuse, le facteur spécifique de la rubisco et les constantes de Michaëlis pour la 

carboxylation et l'oxygénation étant respectivement fixés à 0,307 mol mor1, 2456, 40,5 Pa et 27840 

Pa à une température de référence de 25°C, les valeurs de J,nax à 25°C ont été estimés à 181,7 µmol 

m·2 s·1, 168,6 µmol m·2 s·1 et 142 µmol m·2 s·1 pour des feuilles échantillonnées à l'extérieur de la 

couronne des arbres, en position intermédiaire, ou à l'intérieur de la couronne. Les valeurs 

correspondantes de Vcmax étaient respectivement de 132,5 µmol m·2 s·1, 119,4 µmol m·2 s .. 1 et 96,9 

µmol m·2 s·1
. 

Les valeurs de la respiration à l'obscurité (Rd) à 25°C de ces trois catégories de feuilles sont 

respf , ,,.,:: ·:1ent de 1,34 µmol m·2 s·\ 0,84 µmol m·2 s·1 et 0,43 µmol m·2 s·1
. 

La comparai>:., ü ~s valeurs d'assimilation photosynthétique simulées par le modèle de Farquhar 

couplé au modèle de conductance de Ball et Berry et des valeurs mesurées avec l'analyseur Li6200 

confirme la capacité de ce modèle à produire des estimations réalistes de photosynthèse à partir des 

variables micrométéorologiques, mais montre aussi l'importance d'une bonne caractérisation et prise 

en compte des variations intra-canopée Jmax, Vcmax et Rd. 

Les résultats obtenus ouvrent des perspectives intéressantes, en particulier pour le paramétrage d'un 

modèle couplé de photosynthèse et d'évapotranspiration à l'échelle du couvert, qui sera validé avec 

les mesures de flux d'eau et de C02 obtenus par le système Eddy C01Télation du site de Hinda. 

MOT:: -- ,EFS : Modèle de photosynthèse foliaire, capacité maximale de transp01i d'électrons, 

viteSSL r.: aximale de carboxylation, respiration mitochondriale, courbes NCi, paramétrage, Clone 1-

41 EPFI , prvJ.ucf vité, Congo. 


