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Introduction genérale

INTRODUCTION GENERALE

La palmeraie mondiale couvre plus de 12 millions d’hectares, localisés' dans la zone
intertropicale et essentiellement en Asie du sud-est. Avec 41 millions de tonnes produites par
an, l'huile de palme est la premiére source d’huile végétale produite dans le monde (Esteulle
and Perennes, 2007). Les deux pays leaders, en 2007, sur ce marché sont respectivement
I'Indonésie (avec 78 millions de tonnes de fruits) et la Malaisie (avec 77.7 millions de tonnes

de fruits) assurant plus de 85% de la production mondiale (FAOSTATS, 2008).

Depuis maintenant deux décennies, le marché des huiles végétales et de l'huile de
palme en particulier est en pleine expansion. Leur consommation, associée a une demande
accrue et a un engouement pour ces produits naturels, est six fois plus importante
aujourd’hui qu'il y a 20 ans (19.8 kg consommés par an et par personne en 2007 ; Perennes
and Mercier, 2007). A cette demande alimentaire, se rajoute un intérét grandissant pour les

biocarburants.

Parmi les plantes oléagineuses cultivées, le palmier a huile est une plante a trés haut
rendement. Des rendements supérieurs a six tonnes d’huile a I'hectare sont couramment
enregistrés sur des plantations de plusieurs milliers d’hectares. Lors de conditions
climatiques favorables, la production est relativement bien répartie sur I'année, montrant
toutefois des variations saisonniéres (entre 8 et 12% de la production annuelle). En
conditions moins favorables, les variations saisonniéres s’accentuent (entre 1 et 25% de la

production annuelle) ; elles sont généralement accompagnées de variations interannuelles de

plus de 50%.

Afin de répondre a la demande croissante, les planteurs se voient contraints d’étendre
les zones de culture a des zones moins favorables (contraintes agro-environnementales
accrues) voire a des zones considérées marginales pour cette plante. Enfin, ce contexte est, en
Asie du sud-est notamment, aggravé par l'apparition d’événements météorologiques
extrémes, connus sous le nom de «El Nifio», pour l'instant spasmodiques, mais qui
provoquent des périodes intenses et longues de sécheresse entrainant systématiquement des
chutes drastiques de production (Mialet-Serra, 2005). Devant cette situation complexe, il
devient fondamental pour les producteurs d’appuyer leurs décisions et leurs prévisions sur
une bonne analyse des mécanismes et des facteurs qui participent a 1'élaboration de la

production du palmier a huile.
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De nombreux auteurs (Ziller et al., 1955, Bredas and Scuvie, 1960, Michaux, 1961,
Dufréne et al., 1990) ont étudié le comportements de différents matériels végétaux dans des
conditions agro-climatiques données et, en particulier, en fonction de l'alimentation
hydrique, en scrutant principalement les composantes du rendement. Cette approche a
démontré son efficacité d’une part pour montrer que 1'eau est un des principaux facteurs
limitant le rendement du palmier a huile et, d’autre part, pour évaluer les matériels étudiés
vis-a-vis de leur tolérance a la sécheresse. Cependant 1’absence de prise en compte des

mécanismes en jeu ne permet pas d’extrapoler ces diagnostics a de nouvelles situations et de

nouveaux matériels.

Par ailleurs, les processus physiologiques les plus largement étudiés sur palmier a
huile portent sur les échanges gazeux, avec des études sur la photosynthese et la régulation
stomatique (Hong and Corley, 1976, Dufréne and Saugier, 1993, Smith, 1993, Haniff, 2006), et
la croissance au sens large (De Berchoux and Gascon, 1965, Corley et al., 1971, Chang et al.,
1988, Corley and Breure, 1992, Gerritsma and Soebagyo, 1999). Ces connaissances alimentent
les premiers modeles de fonctionnement (Van Kraalingen, 1985, Dufréne, 1989, Henson,

2007) dont la robustesse reste a prouver.

Fonder, dans une situation quelconque, un diagnostic sur une analyse générique
intégrant, non seulement, 'importance et les raisons des fluctuations du rendement du
palmier & huile mais aussi et surtout les mécanismes mis en jeu dans 1'impact des variations
agro-environnementales, représente une question fondamentale qui intéresse a la fois
agronomes, sélectionneurs et améliorateurs. Ce travail tente d'y apporter des éléments de

réponse.

L'objectif de la présente étude, est de développer une théorie cohérente du
fonctionnement du palmier a huile afin de dégager les principaux processus d’ajustement
mis en jeu par cette plante en fonction des conditions agro-environnementales rencontrées.
Ces ajustements peuvent étre de natures diverses : phénologiques, morphologiques, liés a la
croissance et au développement de la plante, physiologiques (régulation de l'assimilation
carbonée, gestion de réserves carbonées). Notre hypothése de travail suppose que, ces
ajustements peuvent se traduire par une régulation de la demande a l'échelle de la plante
entiere voire de certains organes en croissance par une régulation de I'assimilation et/ou par
le jeu du stockage et de la mobilisation des réserves carbonées. Par ailleurs, compte tenu des
longs cycles de développement des organes du palmier a huile (quatre années entre
l'initiation d’uhe feuille et la maturité du régime qu'elle axille), ces ajustements peuvent

apparaitre de maniere différée dans le temps ce qui rend leur analyse d’autant plus ardue.

=T
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Les grandes questions posées dans le cadre de cette étude sont :

- Face a des conditions agro-environnementales changeantes, quels sont,

chez le palmier a huile, les paramétres les plus plastiques ?

= Quels sont les mécanismes d’ajustement mis en place en situations de

déséquilibres source-puits naturels ou provoqués ?

- Peut-on établir des relations explicatives simples entre conditions
environnementales et parametres décrivant la croissance végétative, la phénologie, la gestion
du carbone dans la plante et les composantes du rendement ? Si oui, quelles sont-elles ? Ces

relations varient-elles en fonction du matériel végétal étudié ?

- Une modification du rapport source : puits influe-t-elle sur les relations

précédemment établies ? Quels sont les paramétres les plus affectés ?

Nous exposerons, dans le chapitre qui suit, I'état de 1’art permettant de décrire le cadre
scientifique dans lequel cette étude se déroule, le contexte socio-économique lié au palmier a
huile est tout d’abord décrit. Sa morphologie, sa phénologie, sa croissance et sa productivité
en conditions optimales et sub-optimales sont ensuite détaillées. Les principaux principes de
gestion de carbone pour les plantes supérieures, en général, et pour le palmier a huile en
particulier sont brievement abordés. Pour finir, la problématique et les principaux objectifs

de ce travail sont exposés.






« Iln'y a pas de vérité en soi mais une verité pour soi. »

« Le seul moyen de découvrir les (imites du possible est de
s'‘aventurer un peu au dela dans (impossible. »

Ptiluc, “Pacush blues” — Tome 8
Arthur C. Clarke
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CHAPITRE I :

CONTEXTE SCIENTIFIQUE

PHOTO 2. Ensemble de régimes matures en attente de ramassage.



Chapitre I

I. CONTEXTE ET ENJEUX ECONOMIQUES

Les plantations de palmier a huile sont réparties sur trois continents : africain, asiatique
et américain (Photo 3). L’essentiel de la production est le fait de grandes exploitations
industrielles de plusieurs centaines de milliers d’hectares d'un seul tenant, qui possédent des
unités locales de transformation des principaux produits destinés a I'exportation vers de gros
marchés étrangers. Les exploitations villageoises, allant de quelques palmiers & quelques

hectares autour de la ferme familiale, restent marginales. Elles sont regroupées en

coopératives.
4. Thailand
” 11. Honduras 3. Nigevia
14. Costa Rica $. The Ivory Coast
5. Colombia . / 2. Malaysia
6. Ecuador 7. Ghana 1. Indonesia o P
10. Cameroun New Guinea

PHOTO 3. Localisation des principaux pays producteurs d'huile de palme en 2007.

Source: www.fedepalma.org

Le palmier a huile est originaire de la forét tropicale humide des régions d’Afrique de
I'Ouest (Corley and Tinker, 2003e). Au milieu du XIXéxe siecle, quatre palmiers issus de cette
région ont été introduits en Asie du sud-est, donnant par la suite naissance aux « Deli Dura »
d'Indonésie et de Malaisie. Trois variétés de palmiers a huile existent (Fig. 1) (i) les Pisifera,
trés souvent stériles, qui, a ce titre, sont utilisés comme géniteur male et dont les fruits se
caractérisent par l'absence de coque, (ii) les Dura, dont les fruits se caractérisent par une
coque épaisse et une pulpe (ou mésocarpe) peu épaisse et enfin, (iii) les Tenera, issus du

croisement entre un Dura X un Pisifera, présentant un ratio pulpe sur noix élevé, intéressant
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sur le plan commercial. La palmeraie mondiale se compose majoritairement d’hybrides de

type Tenera.

Coupes transversales tégument

fibres
pulpe

@ coque
I/

amande

Dura

pore germinatif

embryon

Coupes longitudinales

FIG. 1. Représentation schématique des trois variétés de palmier a huile.

Le principal produit industriel du palmier a huile est 'huile de palme. Elle est
consommée dans plus de 130 pays du monde (Fold, 2003) et représente depuis peu 1'huile
végétale la plus consommée. L'huile de palme est extraite de la pulpe (ou mésocarpe). De
couleur rouge ambrée, elle est riche en caroténoides. Elle peut étre utilisée non raffinée
comme ingrédient dans des plats traditionnels locaux, leur apportant son gotit unique. Elle
est exportée raffinée. Sa grande stabilité aux températures élevées en fait une des huiles les
plus prisées pour la friture. Elle entre, par ailleurs, dans la composition d"une large gamme
de produits courants tels que la margarine, les barres chocolatées, les plats préparés, les
cremes glacées, les chips... L'huile de palmiste (extraite de la noix) ainsi qu'une petite part
de la production d’huile de palme (10%) sont utilisées dans l'industrie non alimentaire,
entrant dans la composition de savons, de cosmétiques ou encore de détergents.

L’émergence des biocarburants offre, aujourd’hui, de nouvelles opportunités de valorisation

de I'huile de palme.

L'huile de palme ne représente que 10% de la biomasse totale d'un palmier a huile
adulte, les 90% restants représentant une source de fibres et de cellulose qui peut également
étre exploitée (Basiron, 2007). Les régimes vides peuvent étre épandus dans les champs ou
transformés en compost afin de créer un nouvel apport de matiére organique (Caliman et al.,
2005) ; la séve du palmier a huile, une fois fermentée et distillée, donne du vin ou de I'alcool
(Noégl, 2003), les fibres et la cellulose pourraient étre, a terme, utilisés dans la fabrication de

biocarburants.
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II. EXIGENCES AGRO-ECOLOGIQUES

I1.1. Conditions optimales
Le palmier a huile est une culture équatoriale qui, comme le cocotier, est trés exigeante
en eau. Pour atteindre une production maximale, la culture doit bénéficier d'une quantité
d’eau égale ou supérieure a 1'évapotranspiration potentielle (ETP) (Olivin and Ochs, 1978).
La pluviosité minimale doit étre de 2000 mm par an (Caliman, 1992, Corley and Tinker,

2003b), bien répartie sur toute I’année (soit un minimum de 150 mm mois-).

L’optimum thermique moyen est proche de 26°C. Les limites des moyennes annuelles
de température sont situées entre 22°C et 33°C. La culture du palmier reste, cependant,
possible dans des zones présentant des températures inférieures a 22°C (régions d’altitude
comme a Nord Sumatra, au Honduras ou en Afrique de I'Ouest). Le palmier a huile supporte
des températures élevées (38°C) a condition que I'humidité de 1'air reste élevée (Jacquemard,
1995). L'humidité relative de 1'air doit étre supérieure a 85% afin d’éviter des déficits de

pression de vapeur (VPD) élevés (Dufréne, 1989, Smith, 1989).

Pour différents auteurs (Ong, 1982, Corley and Tinker, 2003b), une durée moyenne du
jour de 5 a 7 heures et un taux de rayonnement d’environ 15 MJ m?2 j1semble étre une bonne
combinaison pour le palmier a huile. Un palmier a huile adulte, a densité classique de
143 plants ha!, intercepte 70% du rayonnement global et 90% du rayonnement

photosynthétiquement utilisable (RPU) (Henson, 1995, Corley and Tinker, 2003b).

Le palmier a huile supporte une large gamme de type de sols (Corley and Tinker,
2003b). Pour permettre une croissance générale optimale de la plante, le systéme racinaire du
palmier a huile doit étre bien développé afin de faciliter 1'alimentation en eau et sels
minéraux et permettre un bon ancrage de l'arbre dans le sol. Les sols argileux bien
structurés, argilo-sableux ou argilo-limoneux permettent ainsi un développement des racines
en profondeur mais également en surface, ils sont considérés comme idéaux pour le palmier
a huile. Au contraire, les sols hydromorphes ou encore les tourbieres (trés fréquentes en
Malaisie et en Indonésie), présentant une couche imperméable a la pénétration des racines,
limitant leur croissance, ou une nappe phréatique en surface saturant le profil et provoquant
une asphyxie racinaire, sont peu recommandés. Le palmier a huile s’accommode de sols
chimiquement pauvres mais bien structurés ; il est relativement aisé, dans de pareils cas, de
corriger les carences par un apport d’engrais approprié. Les sols a pH neutre sont bien

adapté, cependant, le palmier a huile peut également supporter des pH plus acides allant

jusqu’a 4.
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Les éléments essentiels au palmier a huile sont (i) pour les éléments majeurs, I'azote, le
phosphore, le potassium, le magnésium, le calcium, le chlore et le soufre, impliqués dans la
croissance et la production (Corley and Tinker, 2003d), (ii) pour les éléments mineurs,
I'aluminium, le bore, le cuivre, le fer, le manganese, le molybdéne et le zinc, impliqués le
plus souvent dans les processus physiologiques. Une déficience minérale peut entrainer, a
I'échelle cellulaire, une chute des concentrations principalement dans les feuilles les plus
agées, les mécanismes de translocation interne se faisant prioritairement vers les organes les
plus jeunes. Le calcium et le fer sont des éléments moins mobiles, qui ne peuvent étre
transportés par le phloeme et dont la carence s’observe principalement au niveau des points
de croissance. Les principaux besoins en minéraux s’élévent, par an, a 190, 25, 270, 90 et
60 kg hal respectivement pour l'azote, le phosphore, le potassium, le calcium et le
magnésium (Corley and Tinker, 2003d). Cependant, ces valeurs peuvent varier selon le type
de sol, le lieu de plantation et la méthode de mesure. Le niveau de nutrition minérale du
palmier & huile est déterminé par le stock initial des éléments minéraux dans le sol, les
exportations dues aux récoltes, les pertes par lessivage et érosion, les prélevements par les
plantes adventices et de couverture, le recyclage des éléments contenus dans la matiére
organique qui retourne au sol (minéralisation des feuilles, inflorescences, racines) et les

apports en fertilisants. L’état de nutrition minérale est apprécié par un diagnostic foliaire.

I1.2. Principales contraintes en Asie du sud-est
Les facteurs limitant la production du palmier a huile dans le sud-est asiatique sont
principalement d’ordre climatique et parfois édaphique. Les contraintes climatiques sont la
température (dans les zones d’altitude de nord Sumatra), le rayonnement solaire et,
principalement, 1'alimentation hydrique ; l'eau apparaissant, comme le facteur principal,

limitant la production du palmier a huile.

Le rayonnement solaire requ est fonction de la latitude, de la période de I'année et de la
couverture nuageuse. Le niveau de rayonnement en Asie du sud-est diminue a certaines
périodes de 1'année. Les causes de cette diminution sont de natures diverses, liées aux feux
de foréts, aux éruptions volcaniques ou encore a l'augmentation de la pollution industrielle
et automobile (Caliman and Southworth, 1998, Henson, 2000). Ainsi, en Indonésie, pendant
plusieurs semaines consécutives, des ‘brouillards” ou ‘fumées’ recouvrent les principales
zones de production. Les conséquences sont encore mal connues, mais ces événements

coincident avec des périodes de sécheresse intense et s’atténuent a la reprise des pluies.

De nombreux sites de plantations de palmier a huile en Asie du sud-est, e.g. le

Lampung et l'ouest de l'ile de Bornéo, subissent des distributions de la pluviosité intra et

9.
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interannuelles trés variables (Caliman and Southworth, 1998) entrainant des déficits
hydriques marqués pouvant aller de 200 a 500 mm an'! pour les années les plus séches. Les
rendements peuvent alors chuter de 10 a 40% en dessous du potentiel normal de production.
De plus, le réchauffement climatique entraine depuis plusieurs années l'apparition
d’évenements météorologiques extrémes, trés marqués en Asie du sud-est, spasmodiques
mais qui tendent a devenir de plus en plus fréquents, liés au phénomene « El Nifio » et qui
provoquent d’intenses périodes de sécheresse. Au cours de ces périodes, se rajoutent un
rayonnent intense et des déficits de pression de vapeur élevés affectant grandement la
physiologie et la phénologie de la plante. Les conséquences peuvent étre dramatiques; a
court terme, des chutes drastiques de production ou un arrét de la croissance voire dans les

pires situations la mort des palmiers, s’observent.

Sur le plan édaphique, les terres identifiées pour les futures plantations ont des sols
trés pauvres. Il s’agit majoritairement de sols tourbeux situés a I'ouest de la Malaisie, a I'est
de Sumatra et sur les cotes nord et sud de Bornéo dans lesquels les nappes phréatiques
affleurent. Dans de pareils cas, la mise en place de dispositifs de drainage ainsi qu'une

attention particuliére portée sur la nutrition minérale sont nécessaires.

- 10 -
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ITI. MORPHOLOGIE, PHENOLOGIE ET CROISSANCE DU PALMIER A HUILE

III1.1. Morphologie du palmier a huile en conditions optimales
Le palmier a huile appartient a la famille des Arecaceae. C’est une monocotylédone

pérenne, arborescente, monoique et allogame.

Insertion de
l'appareil racinaire

PHOTO 4. Appareil aérien du palmier a huile.

PHOTO 5. Racine secondaire

portant des racines tertiaires et

quaternaires.

Le systéme racinaire du palmier est de type fasciculé. Il se présente sous la forme d'un
organe volumineux hémisphérique d’environ 80 cm de diametre. Trois voire quatre types de

racines se distinguent (Photo 5). Plus d’un millier de racines primaires (diametre supérieur a

] ] e
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5 mm et constant sur toute la longueur de
la racine) sont directement attachées a la
base du stipe ou plateau racinaire
(Photo 6). Les racines secondaires, insérées
directement sur les racines primaires, ont
un diametre compris entre 1 et 4 mm et se
développent aussi bien en surface qu’en
profondeur. Ces deux types de racines ont
principalement un réle d’ancrage au sol et
permettent la circulation des séves brutes

et élaborées. Les ramifications suivantes

donnent les racines tertiaires (densité de
une racine par cm de RII) et quaternaires PHOTO 6. Bulbe racinaire d’un palmier a huile adulte
(densité de une racine par mm de RIII) de sur lequel sont insérées les racines primaires.
diametre compris entre 0,2 et 1,5 mm, elles

sont considérées comme absorbantes et

principalement localisées dans les

horizons de surfaces (Jourdan and Rey, 1996). La biomasse racinaire d'un palmier a huile
adulte dans un sol africain de type sableux profond est de l'ordre de 30 a 40 tms ha?!
(Jacquemard, 1995) et est estimée a 10 tus ha! en Indonésie (Legros et al., 2006).

Le palmier a huile posséde une tige unique dépourvue de branche et de croissance
secondaire (Photo 4). Cette tige, appelée stipe, fortement scléreuse et trés épaisse (Henry,
1955a), est constituée de tissus parenchymateux. Sa hauteur peut atteindre 30 m pour les
palmiers les plus dgés. Son diameétre est constant a partir de 1 m de hauteur ; il est d’environ
80 cm a la base et varie entre 45 et 60 cm au dela de 1 m de hauteur (Corley and Tinker,
2003a). 11 peut varier en fonction de I'origine génétique et des conditions pédoclimatiques. A
I'extrémité (haute) du stipe se situe 'unique point de croissance de la plante ou méristeme
apical. De forme conique, il est situé au fond d'une petite cavité, protégé par la couronne
foliaire (Corley and Gray, 1976a). Les bases pétiolaires (bases des pétioles des feuilles
élaguées lors des récoltes des régimes) restent attachées au stipe au moins jusqu’a ’age de 12
ans puis commencent a se détacher, pour des raisons encore mal connues. Le stipe perd alors
son aspect écailleux et devient gris foncé et lisse ; laissant apparaitre les cicatrices des bases
pétiolaires. La biomasse du stipe a 1’age adulte atteint plus de 300 kg (Legros et al., 2006)
représentant environ 50% de la biomasse totale de 1'arbre, faisant de ce compartiment
végétatif et pérenne, un compartiment de stockage idéal et imposant.

-1% -
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La couronne foliaire
est constituée d’environ
40 feuilles. La surface
d'une feuille varie entre
10 et 12m?; la longueur
totale moyenne  est
comprise entre 6 et 7
metres et sa masse seche
varie entre 5 et 8kg. La
feuille se compose d'un
pétiole, d'un rachis et de
350 a 400 folioles
assimilateurs (Photo 7). La

PHOTO 7. Une feuille et ses différents compartiments.

densité de stomates est d’environ 146 mm=2; ils sont situés exclusivement sur la face

inférieure de la foliole. La biomasse de l'appareil foliaire représente 26% de la biomasse

totale de 1'arbre (Legros et al., 2006). Le poids de la feuille, la longueur et la largeur du pétiole

et du rachis et le nombre de folioles sont beaucoup plus élevés pour certaines variétés

indonésiennes et le nombre de feuilles dans la couronne est inférieur aux variétés africaines

(De Berchoux and Gascon, 1965). L'organisation des feuilles dans la couronne (phyllotaxie)

suit un agencement régulier et constant (Rees, 1964) ; 135,7 a 137,5° séparent deux feuilles

consécutives (Hirsch, 1978). Huit spires apparentes se déroulent ainsi sur la droite ou sur la

gauche du stipe ; le déterminisme du sens de rotation est encore inconnu (Henry, 1955a)

mais ne semble pas étre génétique (Rees, 1964).

7.

PHOTO 8. Stades de développement des inflorescences

femelles sans leur spathe pour des feuilles de rang 13 a

18 (droite a gauche).

w13 -
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Chaque inflorescence est composée d'un pédoncule de 30 a 45 cm de long sur lequel

sont positionnés environ 150 épillets. Le nombre de fleurs par épillet varie entre 10 et 30 pour

les inflorescences femelles d"un arbre adulte, le nombre de fleurs est d’environ 780 par épillet

pour les inflorescences males. Sur les inflorescences femelles, des fleurs dites infertiles sont

localisées a la base des régimes. A maturité, I'inflorescence est appelée régime (Photo 9).

*

Fruits parthénocarpiques
infertiles

PHOTO 9. Régime mature de palmier a huile adulte.

PHOTO 10. Epillet portant une drupe

mature et des fruits infertiles.

Le fruit du palmier est une drupe dont la taille et
la forme varie selon I'origine de 1'arbre. Il est composé
d'un péricarpe recouvert par un éxocarpe, d'un
mésocarpe (ou pulpe) et d'un endocarpe (ou coque)
entourant l’amande ('amande +la coque sont
communément appelés noix) (Photo 10). La longueur
d'un fruit varie entre 2 et 5 cm et son poids entre 3 et
30 grammes. Les principales distinctions entre variétés
se font sur la taille du fruit et principalement sur le
rapport pulpe sur noix. La couleur du fruit évolue avec
son stade de maturation. A maturité et selon l’origine
de l'arbre, 1'extrémité du fruit est foncée (violet a noir)
(Photo 9 et 10) alors que sa base est plutét orangée ;
mais ces parametres varient selon les variétés. Un fruit
mature stocke environ 65% de lipides dans son

meésocarpe et sa noix.

-14 -
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II1.2. Phénologie et croissance du palmier 4 huile en conditions optimales

Le systeme racinaire du palmier est en perpétuel renouvellement. La majeure partie de
ce systeme se développe en surface: 50 a 66% des racines totales et des racines fines se
trouvent dans le premier metre de sol (Nouy et al., 1999), puis peuvent descendre jusqu’a 6
metres de profondeur. La colonisation verticale des racines dépend principalement du type
de sol et de la présence ou non de nappe phréatique (Reyes ef al., 1988, Jourdan and Rey,
1996). La densité des racines tertiaires et quaternaires, qui représentent 1’essentiel de la partie
absorbante du systéme racinaire, évolue de 1 gus dm3 en surface a 0.3 gms dm & un metre de
profondeur. Les croissances racinaires sont estimées entre 1,5 et 3, 0,75 et 2 et 0,3 et
0,8 mm jour, respectivement, pour les racines primaires, secondaires et tertiaires (Jourdan

and Rey, 1997a, Corley and Tinker, 2003a).

Lors des deux premiéres années de croissance de la plante, le stipe croit en diameétre,
formant un empattement pouvant atteindre jusqu'a 80 cm de diametre. La croissance en
hauteur s’accélére ensuite alors que la croissance en diametre devient quasiment nulle. Un
arbre adulte croit de 35 a 75 cm par an (Corley and Gray, 1976a). La variation de croissance
en hauteur du stipe dépend principalement des conditions agro-environnementales, de 1'age
du palmier et du matériel végétal (Henson, 2006a). Ce caractere est tres héritable et
important pour la gestion de la culture ; la croissance en hauteur ne doit pas étre trop forte
afin de faciliter la récolte des arbres les plus agés. La longueur d'un entrenceud peut varier
de 14 & 23 mm pour différents génotypes en Afrique (De Berchoux and Gascon, 1965) alors
que les variations sont entre 15 mm et 25 mm pour des arbres de 4 et 10 ans en Malaisie

(Corley and Gray, 1976a).

Le méristéme apical initie en continu, selon un plastochrone supposé constant, les
nouvelles feuilles et inflorescences. Le rythme d’émission d'un phytomere
(feuille + inflorescence + entrenceud) est d’environ deux semaines pour un arbre adulte
(Rees, 1964) dans des conditions optimales de culture. Il varie avec 1'age de la plante ; 40
feuilles par an sont émises pour un jeune palmier a huile, 20 & 24 feuilles par an sont émises
pour les palmiers adultes (De Berchoux and Gascon, 1965). Le nombre de feuilles émises par
an est un caractére phénotypique héréditaire ; cependant, son observation montre qu'il est
relativement constant selon le lieu et le génotype considérés (Corley and Gray, 1976a,
Gerritsma and Soebagyo, 1999). Une feuille encore non épanouie et visible est, par
convention, appelée fleche ; la feuille suivante dont les folioles sont totalement épanouies est,

par convention, appelée feuille de rang un. Le rachis atteint sa longueur définitive lorsque la

-15-



Chapitre I

feuille est au stade de fleche, les folioles lorsqu’elle est au rang 1, en revanche le pétiole

s’allonge encore quelque temps aprés (jusqu’a une feuille de rang 8) (Henry, 1955b).

Au sein du méristéme (phase cachée du développement d'une feuille), il s'écoule deux
années entre l'initiation d'une feuille et son épanouissement (Henry, 1955b). Au cours de
cette période, la jeune feuille connait d’abord une période de croissance lente qui s’accélere
au cours des quatre mois précédant son épanouissement (Gerritsma and Soebagyo, 1999).
Elle est ensuite photosynthétiquement active jusqu’a son élagage 1ié aux récoltes (Corley and

Gray, 1976a).

PHOTO 11. Succession d’inflorescences et de régimes dans une couronne foliaire de palmier a huile

adulte.

Parallelement a 1’émission des feuilles, en conditions favorables, le palmier a huile
émet en continu des inflorescences males et femelles & 1'aisselle de chaque feuille (Photo 11).
Des séries d'inflorescences males puis femelles et ainsi de suite se suivent consécutivement.
La maturité sexuelle de ces séries ne se recouvrant pas, il y a nécessairement allogamie. La
longueur des cycles males ou femelles dépend du génotype, de 1’dge du palmier, de son état
trophique, des conditions écologiques et des techniques culturales (Corley, 1976). L’émission
des inflorescences est totalement liée au rythme d’émission des feuilles (Corley and Tinker,
2003c). Pendant 2 ans % a 3 ans, I'inflorescence encore immature se développe au sein du
méristeme (Corley and Gray, 1976a) ; elle passe par une phase lente de croissance puis par

une phase rapide jusqu’a I’anthése (Corley and Tinker, 2003c). Elle traverse, alors, des étapes
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clés qui vont, a terme, déterminer le nombre et la biomasse des régimes récoltés. La
différenciation sexuelle (ou détermination du sexe male ou femelle de l’inflorescence)
intervient environ 26 a 30 mois avant la récolte (Nouy et al., 1999, Corley and Tinker, 2003c).
Le sex-ratio (ratio entre inflorescences femelles et nombre total d’inflorescences
(femelles+males+avortées)) (Corley, 1976) est un facteur important de la variation
saisonniére du nombre de régimes. Au début de la croissance rapide de l'inflorescence
sexuellement différenciée, celle-ci peut avorter (10 a 14 mois avant la récolte), cela se
traduira, a la floraison, par 1'absence d’inflorescence a l'aisselle de la feuille axillante
(Hemptinne and Ferwerda, 1961). Peu aprés l'ouverture de l'enveloppe ou spathe qui
entoure l'inflorescence, l'anthése se produit (sur les feuilles axillantes de rang 17 a 20,
Photo 8). Les inflorescences femelles aprés nouaison (qui intervient peu apres 1’anthése) ou
régimes, se développent pendant une phase de maturation qui dure 6 mois. L’oléosynthése,
trés consommatrice en énergie, débute 2 mois avant la maturité du régime (ou récolte)

(Corley and Tinker, 2003a).

II1.3. Impact de conditions contraignantes
De nombreuses études ont été menées pour étudier le comportement du palmier a
huile en conditions hydriques limitantes (Caliman 1992, Wormer 1959, Cornaire 1994) Les
périodes de sécheresses récurrentes (saisonniéres) ou inopinées (mais séveres) liées au
phénomene El Nifio ont des effets immédiats ou différés dans le temps, touchant aussi bien

'appareil végétatif que reproducteur.

Sur 'appareil végétatif. Tres rapidement, la croissance végétative est diminuée voire
stoppée (Bredas and Scuvie, 1960) lors de périodes de déficit hydrique. La croissance en
hauteur du stipe ralenti ou s’arréte selon l'intensité de la sécheresse. Le rythme d’apparition
des feuilles est modifié ; la durée du phyllochrone augmente, 1’épanouissement des feuilles
se produit avec un délai de 2 a 3 mois (Ochs and Daniel, 1976). Les feuilles non épanouies
(ou fleches) s’accumulent alors au centre de la couronne foliaire. Lors de périodes prolongées
de sécheresse, la teneur en eau des tissus diminue rapidement entrainant un desseéchement
visible des folioles, voire une casse des feuilles encore vertes et assimilatrices (Photo 12). A la
reprise de la saison des pluies, I’ensemble des feuilles a I'état de fleche s’épanouit dans un
intervalle de temps trés court. Les dégats que provoque une sécheresse peuvent étre limités
par un bon développement du systéme racinaire permettant une meilleure gestion de I'eau
dans le sol et donc une optimisation de I'alimentation hydrique de la plante. De plus, une
régulation osmotique efficace permet au palmier & huile de traverser ces périodes seches sans

chute du potentiel hydrique foliaire (Cornaire et al., 1994, Nouy et al., 1999). Des adaptations
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structurelles des cellules peuvent également s’observer : les concentrations en amidon et en
glucides solubles (Adjahossou, 1983) ainsi que les teneurs et le degré d’insaturation des
acides gras membranaires sont modifiés pour permettre aux cellules de garder une

hydratation suffisante et augmenter ainsi leur résistance (Cornaire et al., 1994).

PHOTO 12. Impact de la sécheresse sur 1’appareil

foliaire d’un palmier a huile adulte.

Sur l'appareil reproducteur. Les retards observés sur l'épanouissement des feuilles
entrainent des retards sur 1’émission des inflorescences. Une sexualisation male des
inflorescences (Bredas and Scuvie, 1960, Caliman and Southworth, 1998) s’observe alors,
entrainant une diminution du sex-ratio, et a terme une baisse significative du nombre de
régimes récoltés. Des avortements précoces d’inflorescences, dont la croissance se situe 7 a 13
mois avant la récolte (Frere, 1986, Nouy et al., 1999) se rajoutent a cela. La durée de
maturation des régimes est par ailleurs modifiée ; en Afrique, un décalage pouvant aller
jusqu’a 100 jours (Michaux, 1961) peut s’observer. Une maturation incompléte peut
également s’observer dans certains cas (Ochs and Daniel, 1976). Le ratio huile sur pulpe est
diminué et le taux d’extraction d’huile des régimes peut étre réduits de 30 a 40%. Compte
tenu des longs délais qui caractérisent le palmier a huile entre la phase de différenciation
sexuelle, d’avortement et la récolte proprement dite, les impacts de la sécheresse sur le

nombre de régimes récoltés seront encore visibles plusieurs mois apreés la fin de celle-ci.
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IV. PRODUCTIVITE DU PALMIER

IV.1. Composantes du rendement

Les principales composantes du rendement chez le palmier a huile sont le nombre, le
poids de régimes récoltés et le taux d’huile sur pulpe par régime. Nous rappellerons que le
nombre de régimes, parametre trés variable est corrélé au rythme d’émission des feuilles, au
sex-ratio et au taux d’avortement des régimes (Corley, 1977, Jones, 1997). Le poids des
régimes, déterminé environ 3 a 4 mois avant la récolte, est fortement corrélé au taux de
nouaison, lui-méme corrélé au taux de pollinisation (5 mois avant la récolte) (Corley, 1977).
Le rendement en huile des régimes dépend du nombre de fruits fertiles, du nombre de fruits
infertiles, du poids unitaire d"un fruit, du ratio pulpe sur noix et du ratio pulpe sur régime.
Ces caracteres sont généralement spécifiques d'un génotype considéré mais peuvent
également varier en fonction des contraintes rencontrées (Harun and Noor, 2002) et

notamment en fonction de 1’alimentation hydrique.

IV.2. Rendements moyens et variabilité

Dés la troisieme année apres plantation, les premiers régimes matures sont récoltés.
Les rendements du palmier & huile augmentent alors et atteignent un maximum vers 1’age de
10 ans, se stabilisent puis déclinent progressivement (Corley and Gray, 1976b). Les
rendements du palmier peuvent atteindre plus de 10 tonnes d’huile par hectare et par an
pour les meilleurs matériels végétaux ; le rendement moyen du palmier a huile est de 4
tonnes d’huile par hectare et par an, trés supérieur a la majorité des cultures oléagineuses et,
en particulier, au soja dont les rendements en huile se situent autour de 0,4 tonnes par
hectare et par an (Basiron, 2007). Le rendement en poids frais de fruit est généralement situé
autour de 13 t hal. Ce rendement enregistre d’importantes fluctuations (Fig. 2) intra et inter
annuelles. Sur des sites subissant de séveres saisons séches, la distribution mensuelle de la
production peut varier entre 1 et 25% de la production annuelle (Nouy et al., 1996). Un El
Nifio peut entrainer une diminution de plus de 13% des rendements par rapport a une année

normale (FAOSTATS, 2008).
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FIG. 2. Surface cultivée, production et rendement du palmier a huile en Indonésie, Malaisie et dans le

monde entre 1997 et 2007. Source : http://faostat.fao.org

IV.3. Evolution de la productivité : moyens mis en ceuvre
Les rendements du palmier a huile ont trés nettement augmenté au cours des
cinquante derniéres années grace a la sélection de matériels plus performants (Basiron, 2007),
a une meilleure protection des cultures, a des techniques d’extraction d’huile plus
performantes (Caliman et al., 2005) ou encore a des pratiques culturales raisonnées et

durables (Cochard et al., 2005).

Une meilleure gestion de la disponibilité en eau du sol peut passer par la mise en place
de systemes d’irrigation, par une étude préalable du terrain de plantation (présence ou non
de nappe phréatique peu profonde), par une adaptation du schéma de plantation en fonction
de la pente pour limiter le ruissellement, par une amélioration de la structure du sol (sous-
solage) (Caliman, 1992) mais aussi par la mise en place de plantes de couverture en estimant
avec soin leur densité (Ochs and Daniel, 1976, Caliman, 1992, Cornaire et al., 1994). Ochs
(1976) identifie des variétés de plantes de couverture qui ont pour spécificité de réduire leur
métabolisme en période seéche afin d’éviter une trop grande compétition avec les palmiers
mais tout en gardant un sol protégé. D’autres auteurs (Ochs and Daniel, 1976, Caliman, 1992,
Henson and Mohd Tayeb, 2003, 2004) préconisent une diminution de la densité de
plantation, afin de réduire la compétition entre arbres et permettre ainsi une augmentation
de la production de biomasse. La densité de plantation se réfléchit, notamment en fonction

du type de sol et de l'architecture du matériel végétal utilisé (Henson and Mohd Tayeb,
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2003). Par ailleurs, 1'ablation systématique de toutes les inflorescences au jeune age des
palmiers permet aux plantes de développer un systéme racinaire important (Nouy et al.,
1999) et de favoriser le développement de I'appareil végétatif. Cependant cette pratique est a
manier avec précaution méme si elle est toujours utilisée au Benin, elle peut induire une plus
grande vulnérabilité des arbres les années suivant 1’arrét de 1’ablation (Nouy et al., 1999). Sur
les arbres adultes, une diminution de la charge en fruits permettrait de les aider a affronter

les périodes de sécheresse intense (Daniel and De Taffin, 1976) en limitant la demande

interne de la plante.

L’adaptation des techniques culturales peut s’avérer difficile a mettre en place a grande
échelle (Cornaire et al., 1994). Un choix raisonné du matériel végétal est donc également
nécessaire, notamment avec la recherche de génotypes tolérants a la sécheresse. Ce choix
doit, au préalable, s’appuyer sur la caractérisation des caractéres phénologiques et

physiologiques d’adaptation a la sécheresse des variétés (Cochard et al., 2005).

V. GESTION DU CARBONE DANS LA PLANTE

V.1. Assimilation du carbone
Le palmier a huile présente une photosynthese de type C3. Des taux élevés
d’assimilation maximale de 23 pumolesco, m?2 s ont été mesurés sur des palmiers a huile
encore jeunes, agés de 5 et 9 ans (Dufréne and Saugier, 1993). Sur des palmiers plus agés, un
taux moyen de 17 umoles CO, m?2s?1 a été mentionné par différents auteurs (Bolle-Jones,

1968, Corley, 1983, Dufréne,. 1989, Lamade, 1993).

Il est établi que la photosynthése du palmier a huile est sensible a certains paramétres
environnementaux. L'intensité du rayonnement photosynthétiquement utilisable (RPU) est
saturant a partir de 1100 pmolesphotons m2s1 (Dufréne, 1989). Un déficit de pression de
vapeur de l'air supérieur a 1,7 kPa, provoque une fermeture des stomates (Michaux, 1961,
Dufréne, 1989, Cornaire et al., 1994, Henson, 2006b) ce qui s’accompagne d'une diminution
progressive de la photosynthése. Comparé a d’autres espéces, le palmier & huile est donc une
espéce tres sensible au VPD. L'impact de températures élevées est sujet a controverse.
Dufréne et Saugier (1993) et Smith (1989) ne relevent pas d’effet dépressif de températures
élevées (jusqu’a 38°C) sur 'assimilation carbonée. Hong et Corley (1976) et Lamade et Setiyo
(1996) observent, de leurs cotés, une réduction importante de celle-ci a partir de 34°C. Une
fermeture précoce des stomates (et donc une diminution de l’assimilation carbonée) est
observée lorsque le profil du sol s’asséche, cela bien avant qu’il n’atteigne le point de

flétrissement (Dufréne, 1989).
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Afin d’équilibrer son bilan carboné, une plante peut ajuster son taux d’assimilation
carbonée a sa demande globale a un instant f. Sur caféier, Frank (2006) montre, par la
mesure, un ajustement de 1’assimilation carbonée sur la demande reproductive (i.e. la charge
en fruits). Une augmentation des teneurs en glucides dans les folioles pouvant entrainer la
répression de certains genes spécifiques (Paul and Pellny, 2003) ou encore une modification
des concentrations en azote et en phosphate inorganique (Harmens et al., 2000) pourraient
étre des signaux pergus par la plante, déclenchant un ajustement de 'offre sur la demande.
Ce mécanisme de régulation s’observe également sur d’autre espéces telles que le manguier
(Urban et al., 2004), le cerisier (Roper et al., 1988) ou encore le pécher (Jordan and Habib,
1996, Quilot et al., 2002). Sur cocotier, I'hypothése d'une rétroaction de la demande
reproductive sur les organes source a également été formulée par Mialet-Serra et al. (2008). A

ce jour, aucun travail sur ce sujet n’a été recensé sur palmier a huile.

Certaines espéces montrent d’importantes variations intra-spécifiques de leur taux
d’assimilation (Galmes et al., 2007, Ullah et al., 2008). Sur palmier a huile, Lamade (1996) a
comparé la réponse photosynthétique de plusieurs clones en Indonésie. Les résultats obtenus
indiquent des variations sensibles entre matériels utilisés. Ces observations confirment celles
faites par Smith (1993) qui souligne une assimilation et une conductance stomatique
différentes pour des génotypes ayant des productions contrastées. Cependant, les résultats
de ces études sont a confirmer afin de s’assurer que les différences d’assimilation observées

sont bien génotypiques et non liées a I'environnement.

Lors de sécheresses, les variations importantes de l’assimilation carbonée peuvent
s’expliquer par une régulation stomatique trés efficace chez le palmier a huile qui permet,
par ailleurs, une économie d’eau par la plante. La transpiration d"une plantation adulte peut-
étre ainsi réduite de 10 a 20% de sa transpiration potentielle (Wormer and Ochs, 1959). Les
stomates sont sensibles aux contraintes extérieures (VPD élevé, rayonnement intense...) mais
également a l'état hydrique de la plante (état des réserves hydriques dans la plante,
adaptation possible ou non des structures cellulaires a la déshydratation) (Cornaire et al.,

1994, Nouy et al., 1999).
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V.2. Allocation du carbone

L’accumulation de biomasse dans la plante dépend de la quantité de carbone
photosynthétisée et de la fraction de carbone convertie en matiére séche (Lindquist et al.,
2005). L’estimation de la demande en carbone des différents organes d'une plante nécessite
de quantifier leur croissance, de mesurer leur contenu en carbone mais également d’estimer
leur demande en terme de respiration (Lescourret ef al., 1998). Classiquement, la respiration
se décompose en deux composantes : la respiration de maintenance et la respiration de
croissance (Johnson, 1990). La respiration de maintenance traduit les besoins métaboliques
des organes (Penning de Vries, 1975). Quant a la respiration de croissance, elle consideére le
contenu en énergie des composés biochimiques (i.e. des carbohydrates, des lipides, de la
lignine, des acides organiques, des minéraux et, enfin, des protéines) et le cotit nécessaire a

leur construction (Penning de Vries et al., 1989).

La production de matiére seche du palmier adulte, en Indonésie, est estimé a environ
40 tms halan! (I Mialet-Serra, CIRAD, ‘pers.comm’), production tres élevée comparée a
d’autres espéces tropicales ou tempérées. Un cocotier a 1'dge adulte produit seulement
25 tus hal an! environ (Mialet-Serra et al., 2005). La croissance végétative d'un palmier a
huile adulte, en pleine production, est supposée constante (Van Kraalingen, 1985, Corley and
Tinker, 2003c). Elle est, par ailleurs, supposée prioritaire sur la croissance reproductive ce qui
pourrait mettre en évidence un systéme limité par les sources (Van Kraalingen, 1985, Corley
and Tinker, 2003c, Henson, 2007). Les assimilats dans le palmier se répartiront entre le stipe
(48%), les feuilles (25%), les racines (10%), les bases pétiolaires (13%) et les inflorescences
femelles principalement (3%) (les inflorescences males représentant un faible poids) (Corley

and Tinker, 2003c, Legros et al., 2006).

Afin de prendre en compte l'effet de l'environnement et, en particulier, du
rayonnement solaire sur la croissance d'une plante, le calcul du ratio quantité de biomasse
aérienne produite sur quantité de rayonnement absorbé par la plante (communément appelé
« RUE » dans la littérature) a un pas de temps donné s’avére utile et pratique (Baille et al.,
2006). Ce parametre est une variable intégrant les processus impliqués dans le
développement, la morphologie, la physiologie et la biochimie de la plante (Tesfaye et al.,
2006). Il sera ainsi affecté par plusieurs facteurs abiotiques tels que la température,
I'humidité relative, 'humidité du sol ou encore la nutrition de la plante .(Lecoeur and Ney,
2003). Par ailleurs, le calcul de la RUE permet d’estimer la croissance et le rendement d’une
méme plante dans des environnements contrastés (Lindquist et al., 2005) et de mettre en

évidence des comportements distincts entre génotypes. La valeur maximale de RUE estimée
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pour le palmier a huile est d’environ 1,3 gom MJ! (Henson, 1991, Corley and Tinker, 2003c)
ou de 1,6 gom MJ, en tenant compte du contenu en huile des régimes. Ces valeurs sont
inférieures a celles relevées chez les cultures tempérées (par exemple, la RUE du mais est
autour de 2 gpm MJ! (Earl and Davis, 2003)) mais restent similaires a d’autres Arecaceae tel

que le cocotier (Mialet-Serra et al., 2008).

Un déséquilibre du bilan de carbone chez une plante entraine inévitablement une
limitation de la croissance avec, a terme, un arrét de production de biomasse (Frank, 2005,
Luquet et al., 2006) ou/et une modification de la morphologie de différents organes
(Balaguer et al., 2001). Cependant, chaque espéce s’adapte différemment a son
environnement et a ses variations. Cette plasticité phénotypique reflete la variabilité du
phénotype que peut présenter un génotype placé dans des environnements différents
(Barthod, 2006). Elle peut étre de nature compensatrice en induisant un changement dans le
nombre ou la taille des organes émis (Dingkuhn et al., 2007) suite a une augmentation de la
production de matiére seche ou de la vitesse de croissance végétative mais également en
augmentant la mise en réserves des assimilats. Chez le palmier a huile, les variations
phénotypiques dues a I'environnement dans lequel évolue la plante peuvent passer par des
modifications biométriques et morphologiques de l'appareil végétatif (variation de la
hauteur et du diametre du stipe, augmentation ou diminution du nombre de feuilles
produites et changement de rythme de croissance) et/ou de l'appareil reproducteur
(variation du nombre et du poids moyen des régimes) (Ziller et al., 1955). Chez le palmier a
huile, les impacts de déséquilibres internes ou de conditions externes sur les changements de
rythmes et sur les délais d’ajustement des croissances végétatives et reproductives ont
rarement été quantifiés, seules des observations morphologiques et phénologiques ont été

couramment réalisées.

V.3. Mise en réserves

Le stockage est une fonction majeure de chaque plante (Chapin et al., 1990). Les
réserves sont définies comme des ressources accumulées qui restent mobilisables afin de
subvenir a la croissance et permettre un bon fonctionnement de la plante dans des conditions
ou la demande est supérieure a l'offre (Mialet-Serra, 2005). La nature des glucides non
structuraux stockés varie en fonction des espeéces et des génotypes (Kozlowski, 1992). Le
saccharose, produit important de la photosynthése, constitue des réserves durables pour
beaucoup d’espeéces telles que Saccharum officinarum (Komor, 2000), Sorghum saccharatum

(Heller, 1969) ou encore Cocos nucifera (Mialet-Serra et al., 2005). Cependant, I’amidon reste la
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forme de réserve la plus courante dans le monde végétal (Kozlowski, 1992). Il peut étre

stocké sous différentes forme selon la saison et ’espéce considérée.

Dans le cas du palmier a huile, le glucose est le glucide majoritaire dans la plupart des
compartiments végétatifs (Legros et al., 2006). Il représente plus de 50% des glucides totaux
suivi du saccharose et de I'amidon qui représentent a eux deux 40% des glucides totaux. Le
glucose est principalement localisé dans le stipe qui stocke a lui seul 65% des glucides totaux
de l'arbre. Chez le palmier a huile, ’amidon, contrairement au cocotier (Mialet-Serra et al.,
2005), ne représente plus un glucide mineur. Le saccharose et 'amidon, se répartissent selon
un gradient longitudinal ascendant, de la base vers le haut du stipe, contrairement au
glucose présent a des teneurs plus élevées a la base du stipe. Au total, les glucides

représentent 20% de la biomasse végétative totale de I'arbre (seulement 8% pour le cocotier,

(Mialet-Serra et al., 2005)).

Les variations saisonniéres des pools de réserves et leur déterminisme sont des
phénomeénes complexes; ils sont fonction de l’espéce mais également des conditions
environnementales telles que 1'alimentation hydrique, la température ou le rayonnement
(Kozlowski, 1992). Des variations dans 1’accumulation des réserves peuvent grandement
influencer le métabolisme et la croissance des plantes. L'utilisation des réserves peut servir a
la fois de tampon lors de déséquilibres saisonniers (Mialet-Serra, 2005) ou bien d’appoint
pour redémarrer la croissance aprés les périodes de dormance ou de défoliation (Lacointe ef
al., 1993). Les études qui se sont focalisées sur le réle des réserves carbonées dans la
régulation du métabolisme carboné (Hrubec et al., 1985, Jordan and Habib, 1996, Silpi et al.,
2007), montrent que les changements de concentration en glucides solubles peuvent
constituer un signal déclenchant des ajustements organogénétiques et morphogénétiques
dans la plante (Luquet et al., 2006, Dingkuhn et al., 2007). Les variations saisonniéres des
glucides de réserve observées sur palmier a huile (Legros et al., 2006, Mialet-Serra et al., 2006)
sont importantes. Leur réle chez cette espece reste a ce jour encore mal connu (Mialet-Serra et
al., 2006). Leur importance quantitative laisse penser qu'ils représentent potentiellement un
réservoir tampon, qui, en I'absence complete d'assimilation carbonée, pourrait subvenir a la
croissance de l'arbre pendant sept mois (Legros et al., 2006) et donc tamponner les
déséquilibres source-puits possibles en certaines périodes (Henson, 1999a). Des études sur
palmier a huile, en cours sur ce sujet, devraient prochainement infirmer ou valider ces
hypothéses notamment lors de déséquilibres saisonniers, en relation avec les variations de la

demande des puits et de 1'offre carbonée.
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VI. PROBLEMATIQUE ET OBJECTIFS DE LA THESE

Les especes fruitieres tempérées se caractérisent par un fonctionnement rythmique
marqué. Leur phénologie est ponctuée par trois événements périodiques majeurs qui sont (i)
le débourrement (ou feuillaison), ponctuant la reprise de la croissance végétative aprés une
période hivernale de quelques mois, (ii) la floraison, ponctuelle dans le temps, suivie par (iii)
la fructification, phase de croissance reproductive intense. D'une année a l’autre, en fonction
des aléas climatiques, ces événements phénologiques peuvent apparaitre de fagon
légérement décalée dans le temps. Néanmoins, sous nos latitudes, ce calendrier s’étale sur
une période courte, de quelques mois. Chez ces especes, les croissances des compartiments
végétatifs et fructiferes sont généralement découplées dans le temps limitant les compétitions
internes a un seul compartiment (i.e. le compartiment fructifére). Par ailleurs, en réponse a
des changements environnementaux, les adaptations architecturales et fonctionnelles au sein

d’une espece sont trés variées.

En conditions optimales de culture, le fonctionnement d'un palmier a huile a l'age
adulte apparait continu. Chez cette espéce, le calendrier phénologique ne peut étre
facilement raisonné a I'échelle de la plante entiere mais plutét a 'échelle du phytomere (une
feuille + un entre-nceud + une inflorescence male ou femelle). Rappelons que l'unique
méristeme apical produit continuellement et a intervalles supposés réguliers de nouveaux
phytomeres ; que chaque phytomére suit un calendrier phénologique long, quatre années
s’écoulant de l'initiation de la feuille a la maturité du régime de fruits qu’elle axille et, en
grande partie, caché au sein du méristeme ce qui rend son suivi difficile. Au cours de ces
quatre années, les principales composantes du rendement que sont le nombre et le poids des
régimes a la récolte, sont dépendants chronologiquement du sex-ratio (proportion
d’inflorescences femelles), d'un taux d’avortement dit précoce, d"un avortement possible du
régime aprés nouaison (en conditions extrémes), du ratio pulpe (ou mésocarpe) sur régime
et, enfin, du ratio huile sur pulpe. Au cours de chacune de ces phases clés du développement
d'un régime, un ajustement peut se produire, ajustement dont 'amplitude, l'intensité et le
déterminisme (exogene et/ou endogeéne) sont actuellement mal connus et dont les effets ne
seront visibles que plusieurs mois voire jusqu’a quatre années apres. Enfin, contrairement a
ce que l'on observe chez la plupart des especes fruitieres tempérées, la concomitance des
croissances végétatives et reproductives suggere l'existence de compétitions plus ou moins
fortes entre puits végétatifs et fructiferes, mais également entre puits fructiferes, qui, en
fonction de leurs différents stades de maturité manifesteront des demandes énergétiques

d’intensité variable. IIs semblent constituer autant de puits dont la présence et le niveau de
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développement a un instant donné rend ces compétitions difficiles a dissocier. Il est probable
que tous ces effets conjugués soient la cause principale de variations de production intra- et

interannuelles d’amplitudes fortes chez le palmier & huile.

En nous appuyant largement sur les travaux menés antérieurement sur une espece
proche du palmier a huile, le cocotier, nous poserons comme hypotheses de base (i) que,
contrairement aux compartiments végétatifs (aériens), le compartiment fructifere d'un
palmier & huile adulte est plastique et non prioritaire, probablement alimenté par un surplus
d’assimilats carbonés non utilisés par la croissance végétative; (ii) que la plasticité
morphologique des compartiments en présence est supposée limitée ; et par ailleurs, (iii) que
les déséquilibres que peut rencontrer un palmier adulte sont compensés, en grande partie,
par une efficience d’utilisation de la lumiére variable et, dans une moindre mesure, par les
réserves carbonées. Par conséquent, afin d’équilibrer quotidiennement son bilan carboné, un
palmier adulte mettrait en jeu trois mécanismes possibles d’ajustements (i) un ajustement de
la demande reproductive (sexualisation et avortement des inflorescences, jouant sur leur
nombre et leur dimension), ces ajustements sont connus, leurs déterminismes moins, (ii) un
ajustement du taux d’assimilation carbonée a l’échelle foliaire, et enfin, (iii) dans une

moindre mesure, le stockage et le déstockage de réserves carbonées.

Afin de suivre et décrire les demandes végétatives (aériennes) et reproductives au
cours du temps (variations intra- et interannuelles), les croissances du stipe, des feuilles et
des inflorescences en terme de production mensuelle de biomasse sont estimées sur 22 mois
(de juillet 2006 a mai 2008), sur deux matériels végétaux (six palmiers par génotype suivi) qui
different significativement par leurs performances, enregistrées sur plusieurs années depuis
leur plantation en champ, et sur deux sites expérimentaux, tous deux, proches de 1'équateur
mais présentant des conditions agro-environnementales contrastées; 1'un présentant des
conditions plutét favorables a la culture du palmier a huile (périodes de sécheresse peu
intenses), I’autre présentant des périodes de sécheresse intenses et aléatoires. La phénologie
(épanouissement des nouvelles feuilles, floraisons et récolte des inflorescences femelles) est
également suivie dans le temps. Parallélement a la croissance des compartiments végétatifs
et reproducteurs, des échantillons sur le principal compartiment de stockage (le stipe) sont
prélevés tous les deux mois afin de suivre la variation saisonniére des réserves.
Ponctuellement, sur ces mémes palmiers, les échanges gazeux a l'échelle foliaire sont

mesurés entre aott et novembre 2006 et entre mai et septembre 2007.

Enfin, afin de modifier 1'équilibre source-puits et, par la-méme, jouer artificiellement

sur les compétitions présumées fortes entre organes en croissance, une ablation systématique
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de toutes les inflorescences avant nouaison est réalisée en continu sur un génotype (six
palmiers suivis) sur le site expérimental favorable a la culture du palmier a huile. Les

parametres de mesures précédemment décrits sont suivis dans le temps sur ces palmiers.

Nous décrirons dans le chapitre II les mécanismes d’ajustements phénologiques et de
croissance des deux génotypes étudiés en relation avec les conditions environnementales
variables et parfois contraignantes rencontrées lors de notre période d’observations. Compte
tenu des phases longues de développement spécifiques au palmier, des séries antérieures de
données climatiques et de production sont utilisées afin de parfaire cette analyse. Nous
examinerons dans le chapitre III, pour une situation de rapport source : puits modifié, les
mécanismes d’ajustements phénologiques, de croissance mais également physiologiques
(ajustements de 1’assimilation carbonée et des niveaux de réserves). Dans le chapitre 1V,
I’ensemble de ces résultats est repris au regard de la gestion des réserves carbonées, pool en
quantité trés importante a I'échelle de la plante mais aussi treés variable en fonction du temps.
Enfin, un modeéle conceptuel cohérent décrit et explique les relations source-puits chez le
palmier a huile notamment en conditions de contraintes hydriques. Ces trois derniers
chapitres sont rédigés sous forme d’articles scientifiques; les deux premiers ont été soumis a
Annals of Botany, le troisiéme a été soumis a Tree Physiology. Enfin, a partir des principaux

résultats acquis, nous exposerons les perspectives ouvertes par ce travail.
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Chapitre IT

RESUME EN FRANCAIS

AJUSTEMENTS DE LA PHENOLOGIE ET DE LA CROISSANCE DU PALMIER A HUILE

(ELAEIS GUINEENSIS JACQ.) FACE A LA VARIABILITE DU CLIMAT

Introduction
La floraison et la production du palmier a huile montrent des variations saisonniéres
dont les causes sont mal connues. De plus, des périodes de sécheresse parfois intenses se
rajoutent, ce qui rend difficile I’analyse de la rythmicité observée et a terme une prévision du
rendement. Dans ce chapitre, phénologie, croissance, production du palmier a huile et

variations climatiques intra et interannuelles sont mises en relation.

Matériels et Méthodes

A T'age adulte, deux génotypes (63 et 83) qui different par leurs performances ont été
observés pendant 22 mois consécutifs (juillet 2006 — mai 2008) sur deux sites indonésiens
(Kandista (0°55'N) et Batu Mulia (3°12’S)), Batu Mulia se caractérisant par des périodes de
sécheresse dont la sévérité peut étre trés variable d’une année sur l'autre. Afin d'évaluer
I'intensité des périodes séches rencontrées au cours de notre période expérimentale, deux
variables intégratives sont simulées : (i) le « bilan hydrique climatique », différence entre la
pluviométrie et I'évapotranspiration potentielle (CWB), caractérisant l'intensité du déficit
hydrique sur une base climatique et (ii) la fraction d’eau du sol transpirable (FISW),
caractérisant la fraction d’eau du sol disponible pour la plante. Les productions de biomasses
aériennes végétative et reproductive, la morphologie de ces différents compartiments ainsi
que leur phénologie sont mesurées. Les teneurs en sucres solubles et en amidon dans les
stipes sont, par ailleurs, déterminées tous les deux mois. L’efficience d’utilisation de la
lumiere (RUE), rapport entre la production de biomasse seche totale aérienne et la lumiére
absorbée par le couvert est calculée chaque mois. Compte tenu des durées longues de
différenciation et de développement des feuilles et des inflorescences, cinq années de
données climatiques et de production, antérieures a 2006, sont, par ailleurs, utilisées afin de
compléter et parfaire notre analyse. Celle-ci repose principalement sur de possibles effets de
la photopériode (facteur pouvant imposer un rythme régulier de production) et d’autre part,

sur des effets des périodes séches (facteur pouvant perturber ce rythme).

Résultats majeurs
Pendant notre période expérimentale, les conditions climatiques sont, sur Kandista,

optimales, similaires en moyenne a celles observées au cours des 12 années précédentes ; sur
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Batu Mulia, 2006 et 2007 sont deux années exceptionnelles avec une saison séche trés intense
en 2006 (aott-octobre 2006) suivie d’une année 2007 trés arrosée et d'une saison séche peu

marquée.

A Kandista, la production (qui est fonction du nombre d’inflorescences femelles
différenciées) est négativement corrélée avec la photopériode. Les deux pics annuels de
production semblent confirmer la théorie récente d'un contréle circadien. Les phases

sensibles a la photopériode ont été estimées a 3 (ou 3+12xn) mois avant l’anthése pour un

phytomeére donné.

Une période seche intense affecte différemment la croissance végétative et la croissance
reproductive. La croissance végétative et la fréquence d’apparition des feuilles, en
particulier, sont trés sensibles a l'intensité des périodes seches qui ont alors un impact en
temps réel. En revanche, les impacts de périodes séches sur la production du palmier a huile
sont différés dans le temps ; ils surviendraient 29 mois avant la maturité du régime (ou
récolte) ou encore 23 mois avant I’anthese, phase pendant laquelle la différentiation sexuelle
de l'inflorescence se produirait. Le nombre de régimes récoltés est alors affecté, leurs masses

peu.

La grande variabilité de la RUE chez le palmier a huile, observée notamment a Batu
Mulia, traduit bien les ajustements a des déséquilibres source-puits parfois marqués. Elle est,
par ailleurs, corrélée négativement avec le PAR incident et positivement avec la demande
reproductive. En effet, les différents décalages induits par les effets de I'environnement sur le
développement des organes provoquent des déséquilibres source-puits qui sont alors
tamponnés par une RUE variables et un compartiment « réserves » important et dynamique

dans le stipe.

Conclusion
Les pics de floraison saisonniers du palmier a huile semblent contrdlés, méme a
proximité de I'équateur, par la réponse d'un phytomere a des variations méme faibles de la
photopériode. Ces fluctuations « naturelles » se confondent et sont parfois masquées par les
effets de périodes seches qui affectent la floraison (ou la production) avec un long décalage
dans le temps. Les dynamiques qui en découlent sont complexes mais, apres confirmation

des ces résultats, une prévision des rendements a I'aide d'un modéle devient envisageable.
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ABSTRACT
e Background and Aims: Oil palm flowering and fruit production show seasonal maxima
whose causes are unknown. Drought periods confound these rhythms, making it difficult to
analyze or predict dynamics of production. This study aimed at analyzing phenological and

growth responses of adult oil palms to seasonal and inter-annual climatic variability.

e Methods: Two oil palm hybrids planted in a replicated design at two sites in Indonesia
underwent monthly observations during 22 months in 2006-2008. Measurements included
growth of vegetative and reproductive organs, morphology and phenology. Drought was
estimated from climatic water balance (rainfall — potential evapotranspiration) and simulated
fraction of transpirable soil water (FTSW). Radiation use efficiency was also estimated.

Production history of same plants for 2001-2005 was used for inter-annual analyses.

e  Key Results: Drought was absent at the equatorial Kandista site (0°55'N) but the Batu
Mulia site (3°12’S) had a dry season with variable severity. Vegetative growth and leaf
appearance rate fluctuated with drought level. Yield, a function of number of female
inflorescences produced, was negatively correlated with photoperiod at Kandista. Dual
annual maxima were observed, supporting a recent theory of circadian control. Photoperiod
sensitive phases was estimated at 3 (or 3+12xn) months before anthesis for a given
phytomer. Main sensitive phase for drought effects was estimated at 29 months before bunch
maturity (23 months before anthesis), presumably associated with sex determination.
Different time lags for environmental effects on organ development caused sink-source
imbalances that were buffered by variable RUE and a large and dynamic carbohydrate

reserve pool in the stem.

o  Conclusion: It is assumed that seasonal peaks of flowering in oil palm are controlled,
even near the equator, by photoperiod response within a phytomer. These patterns are
confounded with drought effects that affect flowering (yield) with long lag. Resulting
dynamics are complex but if present results are confirmed it will be possible to predict them

with models.

Keywords: Photoperiodism, Elaeis guineensis Jacq., flowering, phyllochron, drought,

radiation use efficiency, source-sink relationships, phenotypic plasticity.
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INTRODUCTION

Among the major cultivated plants, oil palm (Elaeis guinecensis Jacq.) has a unique
organization that enables continuous flowering and fruiting through a linear succession of
phytomers, each of them contributing to both carbon assimilation and reproduction. Oil
palm is also one of the world’s major sources of vegetable oil. Industrial cultivation began
early in the 20t century and production has grown six-fold since 1981, expected to exceed
soybean oil production in 2008 (41 vs. 39 M tons; Esteulle and Perennes, 2007). Area under
oil palm is now over 13 M ha, with about 60% located in SE Asia (FAOSTATS, 2008).
Increasing demand driven by global population growth and increasing per capita

consumption, now at 19.8 kg vegetable oil year! capita’!, is expected to be boosted further by

demand for biodiesel.

Oil palm is by far the highest yielding oil crop, with fresh fruit yields exceeding 13 t ha-
lyear!, or until 10tha!year! oil under favourable conditions. However, oil palm is
sensitive to drought (Bredas and Scuvie, 1960, Maillard et al., 1974, Nouy et al., 1999). It is
thus strongly affected by the increasing frequency climates anomalies such as El Nifio,
causing drought in SE Asia. Intra- and inter-annual yield variations are reportedly increasing
(Henson, 1999a). This observation is difficult to analyze because even the physiological
causes of general seasonal variation in yield are largely unknown (Henson, 2006b). Annual
production is continuous but mostly (but not always) shows marked seasonal peaks which

can neither be explained by carbon assimilation nor by phenology alone (Henson, 2006b).

Oil palm is a perennial, arborescent, monocotyledonous crop. Plants have a single
woody stem without secondary growth. The stem has constant diameter and variable height.
A single apical shoot meristem continuously produces new phytomers in regular succession
consisting of a leaf, an intemode and a male or female inflorescence. The development
period of a phytomer, beginning with leaf initiation and ending with maturity of its axillary
inflorescence, is about four years (Corley, 1977). This period, however, varies by several
months (Henson, 2007) because flowering and maturity dates show a marked seasonal
rhythm, whereas the corresponding phytomers are initiated at intervals supposed regular.
The causes of this seasonal variation is poorly understood and does not seem to be directly

related to climatic variables (Henson, 2006b).

The main yield components of oil palm are the number and weight of fruit-bearing
(female) harvested bunches per month (Corley, 1977, Corley and Tinker, 2003c). They are, in

chronological order, determined by sex-ratio, fraction of aborted inflorescences, fraction of
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bunch failure and the rates of pulp into the bunch and of oil into the pulp (determining the
oil extraction rate) (Corley, 1977). These successive adjustment processes of yield

components are affected by various external and internal factors (Corley and Tinker, 2003c).

In contrast to reproductive growth, vegetative growth and development are
continuous and comparatively constant (Corley and Tinker, 2003c, Henson, 2007; for
coconut: Mialet-Serra et al., 2008). It was therefore suggested that vegetative growth and
development of oil palm constitute priority sinks for assimilates, whereas reproductive
growth is highly plastic and depends on excess assimilates not needed for vegetative growth

(Henson, 2007).

Given the long development period of inflorescences, the different adjustment
processes of yield components during this period, and the large number of inflorescences in
different developmental stage present on a plant at any given time, it is difficult to study the
effect of climatic variability on yield. For example, some effects of a drought period on yield
components occur with long lag periods because drought-sensitive processes such as
sexualization or early inflorescence abortion take place months or years before the maturity
of a given bunch (Dufour et al., 1988, Caliman and Southworth, 1998). The same stress period
may thus cause different responses on different phytomers (Jones, 1997). These phytomers,
in turn, are not independent from each other because they depend on shared resources

within the plant, probably causing complex feedbacks at the scale of the plant.

In plants having limited morphological plasticity and long lags between organ
initiation and expansion, such as oil palm and coconut (Mialet-Serra et al., 2008), large
fluctuations in whole-plant assimilate source-sink relationships can be expected due to
season (periods of fruit load) or drought periods. For coconut, biologically and structurally
similar to oil palm, it was observed that such transitory imbalances are in small part buffered
by carbohydrate reserves, and to a greater extent by fluctuations in radiation use efficiency
(RUE) (Legros et al., 2006, Mialet-Serra et al., 2008). Adjustments in phenology, organ growth
rate and final organ size, however, have too long a lag period to compensate for sink-source

discrepancies in the short term (Jones, 1997).

The recent findings on coconut may provide a model for the study of yield variability
in oil palm. However, the specificities of oil palm, such as yield components (e.g.
environment effects on bunch sexualisation), the seasonal rhythms of flowering and the
extraordinary yield potential distinguish this crop from coconut. The present study
attempted to relate seasonal and inter-annual variations in RUE, vegetative growth,

phenology and yield components to climatic variables and rainfall. Adult populations of two
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genotypes reputed to differ in productivity were observed during two years at two sites in
Indonesia, one of them prone do seasonal drought periods indeed severe drought periods.

The results will serve to build a crop model for oil palm.

MATERIALS AND METHODS

Experimental site

The study was conducted on two experimental plantations of the SMART Research
Institute (SMARTRI, SMART Tbk.) located in Kandista Estate (Riau province, Sumatra
island, Indonesia, 0°55’0"" N, 101°21°0” E, 100 m asl) and Batu Mulia Estate (South
Kalimantan province, Borneo island, Indonesia, 3°1215.4” S, 116°01'46.9” E, 15 m asl). Both
sites have tropical humid climate. In Kandista, the rainy season occurs between November to
January, in Batu Mulia between March to May with a monthly mean rainfall of
240 mm month-! (averages for 1993 — 2005 in Kandista and 2001 - 2005 in Batu Mulia). A drier
season usually occurs from June to August in Kandista and from August to October in Batu
Mulia. Importantly for this study, the dry season in Batu Mulia (67 mm month-) is more
pronounced than in Kandista. Mean daily global radiation (Rg) during the dry season (wet
season) in Kandista and Batu Mulia is 18.9 M] m2day! and 17.2 MJ m2day! (16.9 MJ] m-
2 day-! and 16.1 MJ] m2 day-!). Mean air temperature is 27.4°C and 27.6°C (27.0°C and 27.8°C),
mean relative humidity is 79.0% and 75.8% (81.1% and 81.5%), mean vapour pressure deficit
(VPD) is 0.98kPa and 1.25kPa (0.84 kPa and 0.93 kPa) and mean evapotranspiration
(Penman-Monteith) is 4.5 mm and 4.1 mm (3.9 mm and 3.6 mm). Kandista is considered
favourable (drought free) site for oil palm with regular water deficit periods being short and
climatic water balance not falling below 150 mm month! (see climatic water balance in

Fig. 1). Batu Mulia is characterized by longer and sometimes severe dry seasons.

Soil in Kandista is a sandy loam of homogeneous texture with more than 3 m depth
(78.0% sand, 11.1% silt and 10.8% clay). Soil water content at field capacity (pF 2.5) and
permanent wilting point (pF 4.2) is 0.17 and 0.06 m3 m?3 respectively. Soil in Batu Mulia is a
silty clay soil with 2 m depth (25.1% sand, 44.1% silt and 30.8% clay). Soil water content is
0.37 m3 m-3 at pF 2.5 and 0.24 m3 m?3 at pF 4.2.

Plant material
Two genotypes were studied (genotype 63 and 83). Both are tenera hybrids, commonly
high-yielding for palm oil and results of crosses between dura deli origin (fruits with thin
mesocarp and large kernel) and pisifera avros origin (fruits with thick mesocarp, no endocarp

and small kernel) varieties. Genotype 63 is reputed to have higher productivity and
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supposed to have greater drought resistance than 83. Genotypes were also chosen because of
different mean yields (higher for 63) at the two sites in 2000-2005 (Table 1) and, according to

visual assessment, different crown characteristics (more profuse for 83).

TABLE 1. Mean annual yield and yield component of oil palm genotypes 63 and 83 at Kandista and
Batu Mulia sites in Indonesia for 2000-2005. Values are means + s.e.m. of 64 plants. Significance
level of effects (ANOVA): ns = not significant, ** = very significant (0.01>P>0.001), *** = highly

significant (P>0.001). Different letters within a column indicate a significant difference at P<0.05
(Tukey’s test).

Site Effect Number of Total b}lnch dry  Mean bunch
mature bunches  mass yield dry mass
(plant‘l year") (kg plant'l year"') (l@unch")
Genotype
Kandista Genotype 63 1426+ 0.25a 1222+20a 8.6 +0.1
Genotype 83 1297+ 0.24 b 1144+£18b 89+0.1
P ok k ¥k ns
Batu Mulia  Genotype 63 12.65+0.44 a 98.5+35a 79+0.1b
Genotype 83 9.75+0.28 b 81.7+£19b 85+02a
P kkk *k*k Kk
Site
P (genotype 63)  ** EE ok sk
P (genotype 83)  ¥** ek ns
GenotypexSite
P ns ns ns

Experimental design
The experimental plots were part of two larger, long-term genetic trials covering 30 ha
in Kandista and 9 ha in Batu Mulia. Planting density was 136 plants hal in a 9.5m
equilateral, triangular pattern. Plants were 13 years old at the onset of the study (July 2006).
The present experiment took advantage of the replicated block design already in place. Our
study had six replicates at each site and for each genotype, based on one plant per replicate
selected randomly from within plots, and located sufficiently far from the plot border to

avoid border effects.

Calculation of photoperiod, climatic water balance and Fraction of
Transpirable Soil Water

Photoperiod (PP) or day length was defined as the duration between sunrise and
sunset including civil twilight. It was calculated according to Forsythe et al. (1995) and
Almorox et al. (2005).
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To evaluate drought extent, two integrative variables were calculated. Climatic water
balance (CWB), calculated as rainfall minus potential evapotranspiration (PET), is the core
indicator for the length of growing period in agro-ecological zoning for rainfed systems
(FAO, 1996). PET (mm month) was calculated according FAO guidelines (Allen et al., 1998).
The second indicator of drought used, the simulated fraction of transpirable soil water
(FTSW), estimated the soil water available to the plant on the basis of daily rainfall,
estimated runoff (considered zero in Kandista because of light-textured soil), soil surface
evaporation (function of topsoil humidity, PET and the fraction of radiation penetrating the
canopy), soil water extraction by the plant (function of PET, crop coefficient K. and FTSW
acting as brake on transpiration according to FAO guidelines (Allen et al., 1998)), water
holding capacity of the soil between wilting point (pF 2.5) and field capacity (pF 4.2), and

deep drainage of the fraction of precipitation not consumed by these processes.

The model used here, ‘EcoPalm 2008’ (http://ecotrop.cirad.fr) will not be presented

here in full because only its water balance routine was used. Only essentia