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1. Problème pratique 

Depuis deux cents ans, la culture du caféier ( Coffea arabica) participe largement au 
développement économique du Costa Rica. Les rendements obtenus sont élevés et la 
qualité est mondialement reconnue. 

Originaire du sous-bois des hauts plateaux de l'Ethiopie, "Coffea arabica" est connu 
pour sa susceptibilité aux rayonnements excessifs : ses feuilles sont fréquemment 
photoinhibées (André et al. 1989). Il a été cultivé sous ombrage d'espèces diverses. Au 
début de ce siècle, un arbre de couverture s'impose au Costa Rica : l'érythrine (Erythrina 
poeppigiana, (Walpers) O. F. Cook). Les raisons de la large adoption de cette légumineuse 
ne sont pas toutes connues, mais sont sans doute en rapport avec sa possibilité de fixation 
de l'azote de l'air et avec sa remarquable plasticité : il supporte deux, voire trois rabattages 
par an. Les branchages peuvent être laissés sur le sol, puisqu'ils se décomposent 
totalement en moins d'un an (Budowski et al. 1983). 

Avec l'augmentation du prix du café au cours des années 70, certains agriculteurs 
veulent intensifier la culture. Ainsi, des expérimentations en champ sont entreprises en vue 
de supprimer l'ombrage et d'augmenter la densité de plantation du caféier (Lambot, 1989). 
Dans la vallée centrale du Costa Rica, vers 1200 m d'altitude, cette pratique s'étend dans 
les années 80. En revanche, dans les zones de production plus marginales (vallée de 
Turrialba notamment, 500-800 m), l'association caféier-érythrine reste la règle. 

Au début des années 90, l'association est de nouveau utilisée dans certaines 
exploitations de la vallée centrale. Il semble que ce retour vers des systèmes plus extensifs 
soit en partie dû à la baisse internationale des prix du café (Bertrand B, CIRAD-CP, 
communication personnelle). Le caféier sous érythrine a en effet besoin de beaucoup 
moins d'apports azotés : selon Russo & Budowski (1986), la décomposition des feuilles de 
l'érythrine lors des coupes apporte entre 170 et 230 unités d'azote par hectare et par an. 

Les éléments de compréhension des effets du mode de conduite du caféier sur les 
rendements obtenus sont toujours partiels. Cette situation n'est pas le fait de la seule 
culture du café : dans toutes les cultures associées, la quantification des compétitions 
entre espèces, et donc, l'opportunité même de l'association, fait l'objet d'évaluations 
souvent contradictoires. Ces questions peuvent être résolues localement par la réalisation 
d'essais agronomiques en champ. Toutefois, lorsque au moins une des espèces de 
l'association est pérenne, comme c'est le cas de systèmes agroforestiers, l'expérimentation 
est longue et, donc, coûteuse. 

2. Problème théorique 

La modélisation des transferts (d'énergie, d'éléments nutritifs, d'eau, etc.) permet 
souvent de mieux comprendre les effets d'une technique sur l'état du milieu et sur le 
fonctionnement d'un peuplement végétal. Elle permet d'une part de mieux raisonner les 
expérimentations et, donc, d'en limiter le nombre et, d'autre part, d'extrapoler plus 
facilement les résultats obtenus à d'autres sites ou à d'autres espèces. 
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Toutefois, pour que les modèles de transfert puissent apporter des éléments à la 
compréhension d'une association, il est nécessaire qu'ils soient capables de considérer les 
différentes espèces de cette association pour inférer les compétitions qui existent. Si, par 
exemple, les espèces sont disposées en lignes monospécifiques, il faudra que les modèles 
puissent rendre compte de l'influence d'un ligne sur les lignes voisines en termes 
d'absorption du rayonnement, d'extraction des ressources du sol, de modification du 
microclimat, etc. 

En ce qui concerne la modélisation des transferts d'eau au sein des couverts, on 
distingue deux grandes directions de recherche : soit on s'intéresse à l'estimation de la 
consommation en eau d'une parcelle et on cherche à quantifier la "demande" exercée par 
l'atmosphère ainsi que la "réponse" du peuplement végétal à cette demande (modèles 
micrométéorologiques) ; soit on se soucie du fonctionnement hydrique des plantes et de 
ses répercussions sur la physiologie, et on cherche à reproduire les transferts d'eau en 
phase liquide depuis le sol vers les feuilles sous l'effet d'une "demande" qui est en général 
fixée (modèles hydrauliques). Ces approches sont complémentaires et leur couplage 
est souhaitable pour chacune d'elles. Ce couplage est cependant complexe car les 
échelles de travail sont différentes : la parcelle ou la région pour les premiers modèles, la 
plante ou l'organe pour les autres. 

Avant de présenter le cadre dans lequel s'est située cette thèse, puis ses objectifs, 
nous allons décrire très grossièrement les caractéristiques de chacun de ces deux types de 
modèles en insistant sur leur capacité à considérer séparément les différents éléments qui 
forment le couvert ainsi que sa géométrie. 

modèles micrométéorologiques 

La conceptualisation des échanges hydriques entre les végétaux et l'atmosphère a 
fait l'objet de nombreux débats à différents niveaux. De nombreuses synthèses 
bibliographiques ont été publiées (Jarvis et al. 1981 , Raupach & Finnigan 1988, Lhomme 
1991 par exemple). 

Deux apports théoriques se révèlent aujourd'hui fondamentaux : Penman en 1948 
associe les approches physiques du bilan d'énergie et de la diffusion dans une équation 
dite combinée. Etablir le bilan d'énergie consiste à identifier et quantifier les sources de 
l'énergie absorbée par un objet (bilan radiatif), puis à considérer les différentes formes de 
dissipation de cette énergie : pour un peuplement végétal, on distingue principalement la 
transpiration (flux de chaleur latente) et les pertes de chaleur (flux de chaleur sensible). Ces 
flux peuvent être quantifiés en faisant appel aux lois de la diffusion : un flux est 
proportionnel à un gradient (force qui crée le flux) et inversement proportionnel à une 
résistance, qui s'oppose à ce flux. On trouvera les équations produites dans le chapitre 1. 
L'équation écrite par Penman s'applique à une culture qui n'oppose aucun frein 
physiologique à la transpiration et qui se comporte comme une nappe d'eau. 

Le deuxième apport vient de Monteith (1965) : il reconcilie les physiologistes tenants 
du contrôle stomatique de la transpiration et les météorologistes qui optaient pour un 
traitement plus physique comme celui de Penman en proposant d'inclure dans la formule de 
Penman une "résistance stomatique du couvert". L'équation produite, dite formule de 
Penman-Monteith est la suivante : 

(1) 
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où: 
E est l'évapotranspiration du couvert (kg.s-1) 
A est la chaleur latente de vaporisation de l'eau (J.kg-1) 
CP est chaleur spécifique de l'air à pression constante (J.kg-1.K-1) 
p est la masse volumique de l'air (kg.m-3) 
'Y est la constante psychrométrique (mb.K-1) 
~est la pente de la courbe de saturation (mb.K-1) 
Rn est le rayonnement net du couvert (W.m-2) 
G est le flux de chaleur dans le sol (W.m-2) 
Da est le déficit de saturation de l'air à la hauteur de référence (mb) 
ra est la résistance aérodynamique entre le couvert et le niveau de référence (m.s-1) 
rel est la résistance de couche limite du couvert (m.s-1) 
r5c est la résistance stomatique moyenne du couvert (m.s-1). 
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Cette équation s'applique sans qu'il soit nécessaire de faire d'hypothèse particulière 
sur le cas d'une feuille isolée. En revanche, pour l'appliquer à un couvert, il est nécessaire 
d'expliciter les valeurs des résistances moyennes de couche limite rel et stomatique r5c. 
Pour cela, on suppose qu'il n'existe dans un couvert qu'une seule source de transpiration et 
de chaleur, localisée au niveau du couvert où le vent est théoriquement nul (Jarvis et al. 
1981 ). Le couvert doit lui-même avoir une surface foliaire suffisamment dense et homogène 
pour pouvoir négliger les transferts horizontaux et pour inclure l'évaporation à partir du sol 
dans cette formulation. Toutefois, la résistance stomatique, aisément définie pour une 
feuille, est de conception un peu floue lorsqu'on considère un couvert dans son ensemble 
(Lhomme 1991 ). Toutes ces simplifications sont implicites dans le nom du modèle, dit 
de la "grande feuille" (Big Leaf). 

Malgré ces limites, cette équation a prouvé son utilité dans de nombreux cas 
pratiques, lorsqu'on l'applique à des couverts denses. En revanche, il est relativement 
difficile de l'appliquer à des couverts épars, comme une savane, et, a fortiori, à des 
couverts hétérogènes. Les améliorations postérieures de ce modèle ont plutôt tenté de 
résoudre le problème de la définition de la résistance stomatique du couvert r5c et de la 
résistance aérodynamique ra en appliquant le modèle de Penman-Monteith à des strates 
superposées : on passe ainsi des modèles monocouches aux modèles multicouches, • dont l'utilité reste encore controversée (Choudhury & Monteith 1988, Raupach & Finnigan 
1988, Lhomme 1991). 

En 1985, Shuttleworth & Wallace proposent une extension de ce modèle à des 
couverts peu denses, dits épars. Le modèle développé est présenté précisément dans le 
chapitre IV et en annexe 1. Les auteurs reconnaissent le caractère incontournable de la 
prise en compte de la structure tridimensionnelle du couvert lorsque sa densité diminue, 
mais ont choisi d'ignorer cette structure dans le traitement de la transpiration du végétal et 
de l'évaporation du sol. En contre-partie, il est précisé que ce modèle n'est théoriquement 
pertinent que si on se situe à une échelle suffisamment grande pour pouvoir ignorer les 
variations de densité de feuillage dans le plan horizontal. Le couvert épars est donc traité 
comme un couvert homogène. 

On voit donc que ces modèles ne s'appliquent théoriquement pas au cas des 
cultures en rangs, ni aux systèmes agroforestiers. Ils ne sont pas du tout faits pour calculer 
la participation de plantes individuelles à la transpiration d'un couvert. 

En amont de ce problème de calcul de l'évapotranspiration, de nombreux travaux 
ont porté sur la modélisation de l'interception du rayonnement. Dans ce domaine, il est 
largement reconnu que la structure du feuillage doit être décrite de façon assez précise 
pour que la modélisation puisse s'approcher raisonnablement de la réalité. Les facteurs 
d'agrégation de feuilles notamment jouent un rôle qui ne peut pas toujours être négligé. 
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En conclusion de cette présentation des modèles météorologiques, il convient de 
signaler que, même si l'équation qui sous-tend la majorité de ces modèles ne s'applique 
correctement qu'au cas d'une feuille, il n'existe pas à notre connaissance de tentative de 
modélisation des transpirations foliaires individuelles pour calculer la transpiration 
d'une plante et d'un couvert. Seule l'interception du rayonnement direct fait l'objet de 
traitements qui prennent en compte la géométrie du couvert (Sinoquet 1989). La géométrie 
des éléments d'un couvert n'est jusqu'à maintenant pas prise en compte dans la 
modélisation des transferts hydriques. 

modèles hydrauliques 

La circulation de l'eau au niveau macroscopique est modélisée en faisant appel à 
des analogies électriques (Molz & Ferrier 1982). De même qu'une intensité de courant 
électrique dépend du rapport entre la différence de voltage qui est à son origine et la 
résistance qu'il doit traverser (loi d'Ohm, 1 = U / R), le flux de sève à travers un élément 
d'une plante est le rapport entre la différence de potentiel chimique de l'eau entre les deux 
extrémités de l'élément et la résistance à la circulation de l'eau qu'oppose cet élément : 

(2) 

où: 
- <l> est le flux (kg.s·1) 
- .'.l'l'est la différence de potentiel hydrique (MPa) 
- RAB est la résistance (kg.MPa-1.s-1 ). 

Dans le cas de la circulation dans les éléments du xylème, on suppose 
généralement que les variations de potentiel hydrique sont uniquement dues aux variations 
de potentiel de tension. 

D'autres analogies sont aussi établies, en particulier entre la partie de l'eau 
accumulée dans les tissus végétaux qui peut être mise en circulation et une capacitance 
électrique : 

où 

C=- dV 
d\f 

- dV est la variation de volume d'eau dans le tissu (dm3), 
- d'I' est la variation de potentiel hydrique qui crée cette variation de volume (MPa), 
- C est la capacitance du tissu (dm3.Mpa-1). 

(3) 

A l'aide d'une hypothèse de localisation discrète des caractéristiques des organes 
végétaux, on peut donc établir des circuits électriques analogues aux circuits hydriques 
dans la plante, et donc construire des modèles de circulation. 

Les modèles se différencient généralement selon trois grandes voies : 

- la façon de prendre en compte la participation des réserves hydriques des plantes 
à la circulation par l'utilisation de capacitances, intégrées aux éléments de circulation (Tyree 
1988, Edwards et al. 1986, Fernandez & McCree 1991) ou séparées de ceux-ci par une 
résistance particulière (Cruiziat et al. 1989, Améglio 1991 ), 

- le traitement des résistances hydrauliques, considérées comme fixes ou variables. 
La première source de variation des résistances xylémiques est la cavitation (rupture de la 
cohésion de la colonne d'eau contenue dans un vaisseau) (Tyree 1988, Fernandez & 
McCree 1991) qui rend le vaisseau affecté non fonctionnel. On considère généralement 
qu'elle n'est pas réversible à l'échelle de la journée et la variation se fait dans un seul sens. 
Toutefois, d'autres auteurs considèrent la possibilité de variations de la résistance des 
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vaisseaux réversibles à l'échelle journalière (Edwards et al. 1986). La résistance 
stomatique, qui contrôle les échanges entre la plante et l'atmosphère est éminemment 
variable, on le sait depuis longtemps (Darwin & Pertz 1911 ), mais ses variations sont 
rarement considérées par ces modèles. 

- leur degré de prise en compte de l'architecture des plantes. Une plante peut être 
représentée par un ensemble de résistances et de capacitances en série et éventuellement 
en parallèle. Une modification du potentiel à un point de ce circuit modifiera les flux et les 
potentiels, de proche en proche, dans tous les éléments de la plante dans des proportions 
variables (Richter 1973). Le circuit le plus simple (une seule résistance qui représente toute 
la plante, Fernandez & McCree 1991, Rambal 1993) peut être compliqué petit à petit : 

- identification d'une résistance par type d'organe (racines-tronc-tiges-feuilles) et disposition de 
ces résistances en série (Améglio 1991) 

- subdivision des organes les plus longs ou les plus importants en éléments disposés en série 
(Cruiziat et al. 1989, Edwards et al. 1986) 

- considération des différents circuits en parallèle qui mènent aux feuilles ou qui partent des 
racines (Tyree 1988). Cet ultime niveau de complication entraîne un saut qualitatif et quantitatif 
en ce qui concerne la modélisation : programme beaucoup plus compliqué et beaucoup plus 
lourd à mettre en oeuvre, mais, selon Tyree, beaucoup plus apte à simuler correctement les 
flux, leurs variations et les conséquences de ces variations. 

Dans tous ces modèles, ce dernier inclus, le flux de transpiration est mesuré ou 
calculé de façon globale (pour la plante entière, ou, au mieux, par quartiers ou couches de 
plante). 

On le voit, les modèles hydrauliques de circulation de l'eau dans les végétaux sont 
allés plus loin que les précédents dans la prise en compte de l'architecture des plantes ou, 
du moins, de leur topologie (relations de structure entre les entités qui les forment). Ils ne 
considèrent toutefois pas la variabilité spatiale de la transpiration au sein de la plante. 

3. Antécédents du projet de recherche 

Si l'on veut élaborer des outils qui aient un caractère un tant soit peu général pour 
étudier les compétitions existant entre individus au sein d'une communauté végétale, il est 
nécessaire de prendre en compte l'utilisation qu'il font de l'espace. Si d'autre part on veut 
comprendre quelle est l'importance des phénomènes de compensation au sein d'un même 
individu, il est admis que la description, sous une forme ou sous une autre, de l'architecture 
de cet individu est incontournable. 

Le CIRAD, à partir des travaux pionniers de de Reffye (1981 ), a développé au sein 
de son Laboratoire de Modélisation, un ensemble de logiciels (AMAP) qui permettent de 
restituer l'architecture des plantes sous forme de maquettes informatiques. Les modèles 
ainsi créés en trois dimensions reproduisent fidèlement la topologie et la géométrie des 
couverts analysés. Ils peuvent constituer un bon support pour une modélisation des 
transferts d'eau et d'énergie qui prendrait en compte précisément la structure 
tridimensionnelle des couverts. De fait, des modèles d'interception du rayonnement par les 
couverts ont déjà été développés avec succès à partir de ces maquettes (Dauzat & 
Hautecoeur 1991, Dauzat 1994). 

De ces différentes considérations est née au CIRAD l'idée d'étudier les transferts 
d'eau dans le système agroforestier constitué par l'association entre le caféier et l'érythrine, 
dans la perspective de leur modélisation. Le CNRS a été associé à cette démarche. Un 
premier projet, financé par la France, a été accueilli par le CATIE (Centra Agron6mico 
Tropical de lnvestigaci6n y Enseiianza), centre de recherche et d'enseignement situé au 
Costa Rica dont la mission est l'appui aux structures nationales de recherche agronomique 
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des pays d'Amérique Centrale. Le CATIE avait déjà mené des recherches dans ce domaine 
(lmbach et al. 1986). 

Le projet déclarait deux objectifs : 
- le premier, d'ordre pratique, était la création d'un outil permettant de raisonner la compétition 

vis-à-vis de l'eau et de la lumière entre les espèces associées d'un système agroforestier ; 
- le second, d'ordre théorique, était l'étude de la possibilité et de l'intérêt de réaliser ce modèle 

en couplant des maquettes architecturales numériques, qui représentent avec précision 
l'organisation des arbres dans l'espace, avec des formulations physiques classiques qui 
régissent les phénomènes d'échange d'eau et d'énergie. 

Les recherches à mener étaient séparées en trois volets : les échanges entre le 
couvert et l'atmosphère, la circulation dans les plantes et les compétitions pour l'extraction 
d'eau du sol. La réalisation des modèles correspondants supposait un effort théorique, 
mais aussi un grand nombre de mesures (physiques et architecturales). La dernière étape 
du projet consistait en l'étude de la possibilité de simplification de l'outil ainsi créé, en 
évaluant pour chaque niveau de simplification la quantité de mesures nécessaires à son 
établissement, ainsi que l'intérêt résiduel de cette démarche par rapport à des approches 
moins détaillées. 

La recherche de financements à moyen terme pour mener à bien l'ensemble de ces 
travaux n'a pas abouti et le projet a été interrompu prématurément. Les recherches sur la 
modélisation des compétitions pour l'extraction racinaire et des échanges entre le couvert et 
l'atmosphère n'ont pas pu être menées à leur terme. Les résultats partiels de ce projet sont 
exposés dans un rapport technique (Maraux 1994b). 

Toutefois, les maquettes architecturales des deux espèces présentes ont pu être 
réalisées. D'autre part, un programme informatique de simulation des transferts a été 
développé par Jean Dauzat, du Laboratoire de Modélisation du CIRAD. Il a été aidé en cela 
par Luc Bide!, qui a réalisé son stage de DAA au sein de ce Laboratoire sur ce thème (Bide! 
1994). 

4. Le modèle de circulation de l'eau de Dauzat 

Ce modèle a pour objectif la modélisation de la circulation de l'eau dans des plantes 
individuelles. Il fonctionne sur des maquettes informatiques créées par le progiciel AMAP, à 
un pas de temps optionnel, à partir de données météorologiques classiques, de valeurs de 
résistances et de capacitances des tiges, et d'informations grossières sur le système sol
racines. 

La première étape est le calcul de l'interception du rayonnement incident (direct et 
diffus) par chacune des feuilles. Une partie de ce rayonnement est absorbée et une autre 
partie est rediffusée. Cette partie rediffusée peut être absorbée par d'autres feuilles. 

La connaissance du rayonnement solaire absorbé permet d'établir le bilan radiatif de 
chaque feuille et donc d'en déterminer le rayonnement net. A partir de la formule de 
Penman-Monteith et d'un modèle de fonctionnement stomatique que nous avons établi 
pour le caféier, il calcule la transpiration de la feuille et sa température. 

Les transpirations foliaires sont sommées. Les flux dans les tiges sont ainsi 
déterminés, jusqu'à la base du tronc. L'eau nécessaire à cette transpiration totale est 
extraite du sol. La connaissance de la résistance du système sol-racine, du potentiel de 
l'eau dans le sol et du flux permet de déterminer le potentiel au collet selon l'équation (2), 
page 4. Comme on connaît les résistances des tiges, il est possible de calculer, de proche 
en proche, la répartition des potentiels dans l'ensemble de la plante de la même façon. Ces 
potentiels permettent à leur tour de déterminer les participations des réserves de la plante à 
la circulation, et donc de corriger les flux. 

En fin de simulation, on obtient, pour chaque période, les transpirations foliaires et 
la transpiration totale, la répartition des potentiels hydriques dans la plante et l'état de ses 
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réserves, les ouvertures stomatiques et les températures foliaires. Ce modèle, les 
hypothèses sur lesquelles il repose et ses paramètres sont exposés dans le chapitre 1. 

5. Objectifs de la thèse 

Il nous paraît que l'application du modèle de Dauzat sur le cas du caféier peut nous 
aider à intégrer des éléments de connaissance que nous avons à notre disposition ou que 
nous pouvons mesurer. En particulier, ceci peut nous faire progresser dans notre 
compréhension de l'effet de l'ombrage sur le fonctionnement hydrique du caféier. 

Pour appliquer le modèle de Dauzat à un peuplement végétal, il est nécessaire d'en 
connaître l'architecture, les caractéristiques du système hydraulique xylémien et le 
fonctionnement des stomates. Pour évaluer l'effet de l'ombrage sur la circulation de l'eau 
dans le système, il faut pouvoir reproduire l'ombre et comparer le fonctionnement du caféier 
avec et sans cette ombre. 

Les objectifs de la thèse sont : 

- l'adaptation du modèle de circulation de Dauzat dans le cas du caféier cultivé sous 
ombrage d'érythrine au Costa Rica et son calage, 

l'évaluation de l'apport de ce modèle vis-à-vis de modèles plus simples et moins 
lourds à mettre en oeuvre, 

- la réalisation de simulations qui permettent d'apporter des éléments à la 
compréhension de l'effet de l'ombrage sur le fonctionnement hydrique du caféier au 
Costa Rica. 

6. Contenu de la thèse 

Le corps de ce document présentera ces différentes étapes : 

Dans le chapitre 1, Présentation du Modèle de Dauzat, nous décrivons le modèle 
utilisé et ses bases théoriques. Nous insistons notamment sur les relations entre les 
différents modules. Nous nous attachons particulièrement à la description des parties qui ne 
font pas encore l'objet de publications. 

Dans le chapitre Il, Matériels et Méthodes, nous présentons en premier lieu 
quelques données sur l'architecture du caféier et sur son mode de conduite dans la parcelle 
d'étude. La seconde partie de ce chapitre est consacrée à l'exposé et à la discussion de 
concepts et de méthodes de mesure qui sont utilisés à plusieurs reprises dans la suite de la 
thèse. 

Le chapitre Ill, Analyse et Modélisation des Conductances, contient les résultats 
des mesures de conductance stomatique qui donnent lieu à l'élaboration d'un modèle de 
fonctionnement des stomates. La deuxième partie de ce chapitre est consacrée aux 
caractéristiques hydrauliques du système vasculaire du caféier. 

7 



Introduction 

Le chapitre IV, Application du modèle à une plantation de café au Costa Rica, 
présente les mesures architecturales effectuées, ainsi que les mesures de diverses 
caractéristiques du fonctionnement hydrique qui servent à contrôler et à caler les sorties du 
modèle de circulation. Ses lacunes et ses qualités sont discutées. 

Le chapitre V est consacré aux analyses de sensibilité des sorties du modèle à des 
variations imposées à ses paramètres d'entrée. 

Le chapitre VI, Simulations, tente d'évaluer les apports théoriques et pratiques du 
modèle de circulation, en considérant deux questions essentielles : 

- aurait-il été possible, à moindre coût, d'obtenir les mêmes résultats? 

- que peut apporter l'utilisation de ce modèle à la compréhension de l'effet du mode 
de conduite du caféier sur les rendements obtenus? 

Le chapitre VII , Discussion générale et Conclusion, est consacré à une évaluation 
de la démarche. Ses particularités sont rappelées. Les interrogations soulevées par ce 
travail sont discutées et des propositions sont faites au sujet de la poursuite de ce type de 
recherche. 
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Le modèle de calcul des transferts hydriques qui est utilisé dans la suite de ce 
travail a été élaboré par Jean Dauzat (CIRAD, Unité de Modélisation du Gerdat). Luc Bide!, 
au cours de son stage de DAA a participé à l'élaboration de quelques-uns des sous
modèles. L'originalité fondamentale du modèle consiste dans l'utilisation qu'il fait de 
maquettes architecturales générées par le logiciel AMAP (Atelier de Modélisation de 
l'architecture des plantes, © Cirad), ce qui permet une prise en compte de la géométrie du 
couvert. Le modèle complet est constitué de 5 sous-modèles interconnectés qui calculent : 

- le bilan radiatif des feuilles, 
- la conductance stomatique des feuilles, 
- le bilan d'énergie des feuilles (avec un sous-modèle de calcul de la résistance de couche 

limite), 
- la circulation de la sève brute dans les vaisseaux. 

Ce modèle est d'élaboration très récente. Seuls les sous-modèles d'interception du 
rayonnement solaire incident et de calcul des rediffusions multiples ont fait l'objet de 
publications, auxquelles il est fait référence. Les différents sous-modèles sont présentés 
dans ce chapitre avec suffisamment de détails pour que la logique de leur fonctionnement 
puisse être comprise, et que leurs limites soient connues, à l'exception du sous-modèle de 
calcul de la conductance stomatique : celui-ci a été élaboré dans le cadre de cette thèse et 
fait l'objet d'une présentation détaillée dans le chapitre Ill. La présentation des autres sous
modèles ne préjuge pas de leur future publication par leur auteur. 

Le fonctionnement général du modèle est schématisé sur la figure 1-1 . Il fonctionne 
à partir des données suivantes : 

- la description architecturale du couvert (éléments de topologie et de géométrie), 
les données météorologiques mesurées à un niveau de référence à proximité de la plantation à 
un pas de temps t (rayonnement global incident, température de l'air, humidité relative de l'air, 
vitesse du vent), 
l'architecture hydraulique (description des résistances et des capacitances pour chaque entité 
de la plante), 
le potentiel de base et les valeurs de résistance et de capacitance du système sol-racine. 

Le modèle calcule alors la transpiration par feuille d'une plante ainsi que la 
répartition des potentiels de tension de sève dans le réseau vasculaire. 

La prise en compte de l'architecture permet de calculer les éclairements des feuilles 
et d'en établir le bilan radiatif. A partir du bilan radiatif des feuilles et de la conductance 
stomatique, on peut, moyennant quelques hypothèses (détaillées dans le texte) établir le 
bilan énergétique des feuilles et ainsi obtenir leur température de surface et leur 
transpiration. Le calcul de l'ensemble des transpirations des feuilles permet de reconstituer 
les flux dans les différentes parties de la plante, et donc de déterminer les potentiels 
hydriques : il est alors possible de prendre en compte les contributions des réserves de la 
plante à la circulation générale. 

Le programme est écrit en langage C et fonctionne sur des stations graphiques 
Silicon Graphies. 
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Figure 1-1 : schéma de fonctionnement du modèle de circulation de l'eau dans les plantes. 
Les grandeurs qui interviennent dans les relations entre les modules sont précisées sur 
les flèches. La partie médiane du modèle, qui aboutit au bilan d'énergie de la feuille, est 
répétée pour chacune des feuilles avant que les transpirations soient intégrées au 
modèle de circulation. 

1.1. Absorption du rayonnement solaire 

Ce sous-modèle procède en deux étapes. Dans une étape préliminaire, on calcule 
l'interception du rayonnement incident (direct et rediffusé par l'atmosphère) par les 
différents organes de la plante. On calcule ensuite les rediffusions de ce rayonnement 
intercepté. 

i) interception du rayonnement incident 

La méthode développée repose sur la connaissance géométrique tridimensionnelle 
de l'architecture du couvert. Elle est assez différente de celles qui sont utilisées dans les 
modèles d'interception disponibles dans la littérature (Thorpe et al. 1978, Sinoquet 1989, 
Sinoquet & Bonhomme 1991 par exemple). Elle a déjà été appliquée avec succès pour 
modéliser les échanges radiatifs dans une plantation de palmier à huile (Dauzat, 1994). 

Dans un premier temps la voûte céleste est divisée en 46 secteurs de même angle 
solide selon le modèle de den Dulk (1989 cité par Dauzat 1994, figure 1-2). On calcule une 
image de la scène pour chacune des 46 directions. Les éléments de la scène visibles sur 
une image (feuilles ou portions de feuilles par exemple} sont les éléments qui interceptent 
le rayonnement incident dans la direction correspondante. Pour calculer l'interception du 
rayonnement incident par une feuille, on comptabilise le nombre de pixels (n5} de cette 
feuille visibles sur l'image. Si l'on connaît par ailleurs la surface d'un pixel de la scène sp, on 
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déduit que le rayonnement reçu par la feuille (en W) est la fraction n5 .sp de la valeur du 
rayonnement incident. 

En pratique, on associe donc à chaque feuille le nombre de pixels éclairés depuis 
chacune des 46 directions. Pour calculer l'éclairement de la feuille à un moment donné, il 
suffit d'effectuer la sommation 

(1-1) 

où: 
- Ri est le rayonnement intercepté par la feuille (en W.m-2), 
- s est le numéro du secteur considéré, 
- n5 est le nombre de pixels éclairés depuis le secteurs, 
- s est la surface d'un pixel de la feuille (m2), 

Ff5 est le rayonnement du secteur s reçu sur une surface perpendiculaire à la direction du 
secteur (W.m-2) 

- S est la surface de la feuille (m2). 

L'avantage de cette démarche est que, à l'issue des calculs des 46 images de la 
scène (relativement longs), le calcul des éclairements foliaires devient très rapide. 

Figure 1-2 : discrétisation de la voûte céleste en 46 secteurs suivant le modèle de den Dulk 
(1989). 

calcul du rayonnement incident 

Dans la mesure où seul le rayonnement incident est connu (R9 ou PFD), il est 
nécessaire de déterminer d'une part la distribution entre rayonnement direct (Rd) et 
rayonnement diffus (Rf), et d'autre part la fonction de répartition du rayonnement diffus 
entre les 46 secteurs. 
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La proportion entre rayonnement diffus et global (Rt!R9) est estimée à partir d'une 
formule proposée par de Jong (1980) cité par Spitters et al. (1986) qui fait intervenir le 
rapport entre le rayonnement global mesuré et le rayonnement extraterrestre. Les auteurs 
précisent que cette relation, établie pour des latitudes correspondant à des régions 
tempérées, reste valable dans des conditions différentes, mais que l'erreur standard sur le 
rapport Rt!R9 est élevée (de l'ordre de 0, 10). Des ajustements différents sont proposés 
selon que l'on travaille à un pas de temps horaire ou journalier. 

La répartition du rayonnement diffus sur la voûte céleste est calculée de la façon 
suivante : deux fonctions de répartition sont déterminées, dans deux cas extrêmes de 
couverture nuageuse : 

- pour un jour complètement couvert, on utilise la fonction de distribution SOC (Standard 
OverCast sky) proposée par Moon & Spencer (1942) 

- pour un jour sans nuage, on utilise une fonction proposée par Anderson (1966) qui ne fait 
intervenir que la hauteur du soleil, la hauteur du secteur et la différence azimutale entre le 
secteur et le soleil. 

On calcule ensuite un pourcentage de couverture nuageuse, qui est à nouveau 
fonction du rapport R9/Rayonnement extraterrestre. La luminance de chaque secteur est 
alors une combinaison linéaire des valeurs calculées dans les deux cas extrêmes pondérés 
par le pourcentage de nébulosité. 

hypothèses : 
- l'éclairement absorbé par la feuille est réparti de façon homogène sur toute sa surface 
- la discrétisation de la voûte céleste n'entraîne pas de biais majeur. 

ii) rediffusions dans le couvert 

Le rayonnement incident de courtes longueurs d'onde intercepté par une feuille 
n'est pas absorbé dans sa totalité : il est en partie réfléchi et en partie transmis. Les 
coefficients de réflexion et de transmission (et donc d'absorption) dépendent de l'orientation 
de la feuille relativement à la direction du rayonnement incident, ainsi que des domaines 
spectraux considérés (Gates et al. 1965). Les rayonnements réfléchis et transmis peuvent 
être à leur tour absorbés, réfléchis ou transmis par d'autres éléments de végétation ou par 
le sol, ou bien peuvent s'échapper vers l'atmosphère. 

Le modèle utilisé pour calculer les rediffusions multiples au sein du couvert est une 
version simplifiée du modèle TRANSRAD (Dauzat 1985). Ce modèle calcule les échanges 
radiatifs entre des strates de végétation et le sol suivant 92 directions prédéfinies (les 46 
directions du modèle de den Dulk et les 46 directions opposées). 

Pour chaque strate et chaque direction, on calcule d'abord le rayonnement incident 
intercepté par l'ensemble de la strate (L des rayonnements interceptés par les feuilles de la 
strate, information qui provient du module d'interception). On fait alors deux hypothèses : 

- les feuilles se comportent comme des surfaces lambertiennes : la densité de flux de 
rayonnement réfléchi dans une direction ne dépend que du cosinus entre cette direction et la 
verticale. Il en va de même pour le rayonnement transmis, 

- le coefficient de réflexion est égal au coefficient de transmission, quel que soit le domaine 
spectral. Cette hypothèse est assez classique (Bonhomme & Varlet-Grancher 1977, Sinoquet 
1989 entre autres). 

Un rayon rediffusé par une feuille peut émerger de la strate, mais aussi être 
réintercepté au sein de la strate avant d'en sortir. La probabilité d'émergence dépend du 
nombre de contact au sein de la strate pour la direction considérée. La répartition des 
sources sur la profondeur de la strate suit une loi de Beer-Lambert. 
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La probabilité pour qu'un rayon qui émerge d'une strate dans une direction donnée 
soit intercepté par une autre strate, par le sol, ou émerge du couvert sont calculées 
numériquement par le modèle d'interception. Ces probabilités sont utilisées pour recalculer, 
pour chaque ordre de rediffusion, le rayonnement intercepté aux différents niveaux du 
couvert. Elles s'apparentent aux fonctions de répartition des feuilles calculées dans des 
modèles d'interception classiques (Ross 1975, Sinoquet & Bonhomme 1991 ). 

Pour chaque direction du rayonnement incident, les étapes de calcul sont donc les 
suivantes: 

1- calcul des interceptions du rayonnement incident de chaque strate 
2- calcul des rediffusions de chaque strate dans chacune des 92 directions possibles 
3- calcul des interceptions par chaque strate du rayonnement rediffusé 
4- étapes 2 et 3 pour l'ordre suivant. 

Le calcul s'arrête lorsque les flux deviennent négligeables. Le sol est considéré 
comme une strate particulière (surface lambertienne, coefficient de réflexion particulier, 
rediffusion dans seulement 46 directions). On obtient donc, en sortie du modèle, des 
coefficients de rayonnement absorbé dans chacune des strates pour chacune des 46 
directions de rayonnement incident. 

Le rayonnement rediffusé absorbé par chaque feuille de la strate est calculé au 
prorata de la surface de la feuille. 

Au terme du fonctionnement de ces deux modèles, on calcule donc le 
rayonnement (pour le domaine spectral considéré) intercepté et absorbé par chaque 
feuille en fonction du temps. 

paramètres : 
- les fonctions de distribution entre rayonnement direct et rayonnement diffus, et de répartition de 

rayonnement diffus dans le ciel, 
- les propriétés optiques des feuilles dans chacun des deux domaines spectraux, 
- le coefficient de réflexion du sol dans chacun des deux domaines spectraux. 

hypothèses fondamentales : 
- les feuilles se comportent comme des surfaces lambertiennes 
- le coefficient de réflexion est égal au coefficient de transmission 
- La répartition des sources de rayonnement rediffusé sur la profondeur de la strate suit une loi 

de Beer-Lambert. 

1.2. Bilan radiatif de la feuille 

Le bilan radiatif de la feuille s'écrit (Monteith 1973) : 

Rn = Rayonnement solaire intercepté - Rayonnement solaire réfléchi et transmis 

+ Rayonnement de grandes longueurs d'ondes absorbé 

- Rayonnement de grandes longueurs d'ondes émis 

Si l'on applique le modèle précédent à la totalité du spectre visible, il calcule 
directement le rayonnement solaire absorbé par la feuille Rga• résultat du bilan radiatif de 
courtes longueurs d'onde de la feuille. 
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Le rayonnement de grandes longueurs d'onde émis par une feuille (Re) s'écrit 
classiquement (en W.m-2): 

(1-2) 
où : 
- i:: est l'émissivité de la feuille (0,97), 
- cr est la constante de Stéfan-Boltzmann (5,67 10-8 W.m-2.K-4) , 
- T s est la température de surface de la feuille (K). 

Le modèle de bilan d'énergie (§ 1.3.) permet de calculer la température de surface 
de la feuille et rétro-agit sur le bilan. 

Le rayonnement de grandes longueurs d'onde absorbé par une feuille peut provenir 
du ciel , du couvert ou du sol. Dans la mesure où les densités de rayonnement 
correspondant à ces différentes sources peuvent être très différentes, il est nécessaire de 
les calculer séparément, et de savoir quelle est la proportion de chacun de ces 
rayonnements qui arrive au niveau de la feuille. 

Le rayonnement du ciel (rayonnement atmosphérique de grandes longueurs d'onde 
Ra) est calculé pour un ciel dégagé en fonction de la température de l'air sous abri et de la 
tension de vapeur d'eau de l'air (Monteith 1973, Brutsaert 1982). La formule utilisée dans le 
modèle est celle de Brutsaert : 

où : 
- Ra est le rayonnement atmosphérique (w.m-2), 

cr est la constante de Stefan-Boltzmann (w.m-2.K-4), 
- Ta est la température de l'air (K), 
- ea est la tension de vapeur de l'air (hPa). 

(1-3) 

Monteith (1973) propose une forme de calcul différente (Ra = (0,53+0,06.v'ea).cr.T a 4) 

qui, par rapport à la formule précédente, sous-estime le rayonnement de 4 à 6 % selon les 
valeurs de température et de tension de vapeur. Monteith signale par ailleurs que la valeur 
de ce rayonnement est très sensible à la présence de nuages et propose plusieurs 
formes de corrections. Nous n'avons pas mesuré la couverture nuageuse, et n'avons donc 
pas pu introduire de facteur de correction. 

Le modèle assimile le sol au couvert. La température moyenne du couvert est 
calculée comme la température moyenne des feuilles qui composent le couvert (Tc sur la 
figure 1-1 ). Le rayonnement de grandes longueurs d'onde du couvert (Re) est calculé 
classiquement : 

(1-4) 
où : 
- E est dans ce cas l'émissivité du couvert (0,97) , 
- cr est la constante de Stefan-Boltzmann (w.m-2.K-4), 
- Tc est la température moyenne du couvert (K). 

Une fois les valeurs de ces deux rayonnements de grandes longueurs d'ondes 
déterminées (couvert et atmosphère), il reste à savoir quelle est la proportion de l'un et de 
l'autre que reçoit la feuille. C'est le sens de la fraction du ciel vue par la feuille a. Le 
rayonnement de grandes longueurs d'onde absorbé par la feuille s'écrit : 
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où: 
- Rgla est la densité de flux de rayonnement absorbé par la feuille (W.m-2), 

E est l'absorptivité de la feuille (usuellement notée ex, 0,97), 
- ex est la fraction de ciel vue par la feuille, 
- Ra est la densité de flux de rayonnement atmosphérique (W.m-2), 
- Re est la densité de flux de rayonnement du couvert (W.m-2). 

(1-5) 

Lorsque la feuille considérée voit la totalité de l'hémisphère céleste, c'est-à-dire 
lorsqu'elle est située au sommet du couvert, a. vaut 1. La feuille reçoit alors le rayonnement 
atmosphérique et le rayonnement du couvert depuis un angle solide égal, de 21t. Au 
contraire, lorsque la feuille est à l'intérieur du couvert et qu'elle n'est pas visible depuis le 
ciel, a. vaut O et le rayonnement de grandes longueur d'ondes qu'elle reçoit vient 
uniquement du couvert. 

Cette fraction peut être extraite du modèle d'interception du rayonnement décrit au 
début de ce chapitre. On démontre en annexe 2 qu'elle vaut : 

(1-6) 

où : 
- n1 est le nombre total de pixels de la feuille vus selon les 46 directions 

N1 est le nombre total de pixels de la feuille vus selon les 46 directions si aucun autre élément 
de la scène ne s'interposait entre cette feuille et le secteur de la voûte céleste considéré 
s est le numéro du secteur de la voûte céleste du modèle de den Dulk 
n5 est le nombre de pixels de la feuille vus depuis le secteurs 
N5 est le nombre de pixels de la feuille vus depuis le secteur s si aucun autre élément de la 
scène ne s'interposait entre cette feuille et le secteur. 

Le bilan radiatif final pour la feuille peut donc s'établir, en W.m-2 : 

= + a..E.Ra 

où les différents groupes de termes sont : 
- Rn : rayonnement net (W.m-2), 

+ (2-a.).t.Rc (1-7) 

- Rga : rayonnement de courtes longueurs d'onde absorbé (W.m-2), 
- ex.E. Ra : rayonnement de grandes longueurs d'onde en provenance de l'atmosphère absorbé 

(w.m-2) , 
- (2-ex).E.Rc : rayonnement de grandes longueurs d'onde en provenance du couvert et du sol 

absorbé (W.m-2), 
- 2.E.cr.T s 4: rayonnement de grandes longueurs d'onde émis (W.m-2). 

Les facteurs 2 qui apparaissent dans ce bilan viennent du fait que, pour les deux 
derniers termes, les deux faces de la feuilles doivent être prises en compte. Le facteur a. est 
calculé sur l'hémisphère concerné, et, même si chacune des deux faces peut recevoir le 
rayonnement atmosphérique, O<a.<1. 

paramètre: 
- R::i : rayonnement atmosphérique 

hypothèses fondamentales : 
- le sol est supposé être à la même température que le couvert 
- le ciel est exempt de nuages 
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1.3. Bilan d1énergie de la feuille 

Le sous-modèle qui calcule ce bilan a été en partie élaboré par Luc Bidel (1994). 

Le rayonnement net au niveau de la feuille peut être dissipé de diverses façons. 
Toutefois, on peut faire l'approximation que les seuls flux importants sont le flux de chaleur 
sensible et le flux de chaleur latente, symbolisés H et ÀE. 

Dans le cas du caféier, qui nous intéresse, les flux et les résistances qui leur sont 
opposées sont schématisés sur la figure 1-3. Le flux de chaleur sensible concerne les deux 
faces de la feuille. En revanche, comme seule la face inférieure des feuilles porte des 
stomates, et en supposant la résistance cuticulaire au flux de vapeur d'eau infinie, le flux de 
chaleur latente ne concerne que la face inférieure. 

Transferts de chaleur sensible Transferts de chaleur latente 

Ta 

Section de la feuille 
rCL 

rCL 
1'. E 

rCL 

ea 

Figure 1-3 : schéma des flux de chaleur et des résistances dans le cas d'une feuille de caféier 
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Le bilan d'énergie peut donc s'écrire : 

Rn= H + ÀE 

et, selon Thom (1975) : 

AE = p.CP. e*(Ts)-ea 

y rel+ rsto 

(1-8) 

(1-9) 
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(1-10) 

2 
où: 
- E est le flux de vapeur d'eau (kg.m-2.s-1), 
- H est le flux de chaleur sensible depuis les deux faces de la feuille (W.m-2), 
- A est la chaleur latente de vaporisation (J.kg-1 ), 
- p est la masse volumique de l'air (kg.m-3), 
- CP est la chaleur massique de l'air (J.kg-1.K-1 ), 
- 'Y est la constante psychrométrique (hPa.K-1 ), 
- e*(T 5 ) est la tension de vapeur saturante à la température T s (hPa), 
- ea est la tension de vapeur de l'air (hPa), 
- T s est la température de la feuille (QC), 
- Ta est la température de l'air (QC) , 

rel est la résistance de couche limite de la feuille (s.m-1, pour une face de la feuille), 
- r sto est la résistance stomatique (s.m-1 ). 

"La température de l'air Ta et son déficit de saturation e3 pertinents dans cette 
formulation sont ceux du flux au voisinage de la feuille (Thom 1975). Cependant, les 
valeurs que le modèle prend en compte sont celles de l'air à la hauteur de référence, 
ce qui représente une approximation importante : implicitement, on considère que la 
résistance aérodynamique aux transferts de chaleur sensible et de chaleur latente est nulle 
(en revanche, comme on le verra dans le paragraphe suivant, on considère une résistance 
aérodynamique aux transferts de quantité de mouvement). Il eût été difficile de procéder de 
façon rigoureuse dans ce traitement, car on ne sait pas modéliser les variations des 
caractéristiques de ce flux moyen dans un couvert hétérogène sur plan horizontal. Il est 
probable que la définition même d'un flux moyen est dans ce cas abusive. 

résistance de couche limite de la feuille 

La résistance de couche limite rel est calculée au moyen d'un sous-modèle qui 
considère une atténuation classique de la vitesse du vent {logarithmique au dessus du 
couvert, puis exponentielle à l'intérieur), posant l'équation (Thom 1975) : 

où 
- u(z) est la vitesse du vent dans le couvert à la hauteur z (m.s-1 ), 

u(hm) est la vitesse du vent à la hauteur de mesure (m.s-1 ), 
hcv est la hauteur du couvert (m), 
d est la hauteur de déplacement du plan O (m), 
z0 est la hauteur de rugosité (m), 
hm est la hauteur de mesure de la vitesse du vent (m), 
n est un coefficient d'atténuation qui prend en compte la répartition des feuilles. 

(1-11) 

Cette formulation ne prend pas en compte les possibles effets de stabilité de 
l'atmosphère, et n'est donc valable que si l 'on considère l'atmosphère en équilibre 
neutre. La seule convection qui est considérée est la convection forcée. 
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Suivant Monteith (1973), le modèle admet que d=0,63h et z0=0, 13h. Thom (1975) 
signale que n, coefficient d'atténuation, varie entre 2 et 4 selon le couvert. Il est fixé dans le 
modèle à 2,5, comme le propose Monteith (1973). 

Une fois connue la vitesse du vent au voisinage de la feuille, la résistance de 
couche limite est calculée de la façon suivante (Saugier 1974): 

où: 

rCL = 130~ 1 
u(z) 

- rel est la résistance de couche limite pour une face de la feuille (s.m-1 ), 
- 1 est la dimension caractéristique de la feuille (racine carrée de la surface, m), 
- u(z) est la vitesse du vent à la hauteur z de la feuille (m.s-1 ). 

(1-12) 

Toutefois, Nobel (1983) propose la même formule avec un coefficient de 167 (au 
lieu de 130). Ce type de calcul est sans doute entaché d'une incertitude importante. 

La résistance stomatique rsto est calculée par un modèle qui sera présenté par la 
suite(§ 111.1.). Ce modèle utilise la température de surface de la feuille. Un aller et retour est 
donc nécessaire entre ces deux modèles (symbolisé par des pointillés sur la figure 1-1 ). 

La température de surface est alors calculée en linéarisant la courbe de pression de 
vapeur saturante en fonction de la température : 
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(1-13) 
où: 
- !J. est la pente de la courbe pour T =(T 5+ T a)/2 (hPa.K-1 ), 
- T s est la température de surface de la feuille (K), 
- Ta est la température de l'air (K) 
- e*(T) est la tension de vapeur saturante de l'air à la température T (hPa). 

On peut alors, en combinant les équations 1-8, 1-9, 1-1 O et 1-13 calculer T s : 

y.Rn - Da 
p. CP rel+ rsto 

T5 =Ta+ 2 ~ (1-14) 
_y__+---
rCl rCl + rsto 

où le seul paramètre non encore défini est Da, le déficit de saturation de l'air (Da = e*(T a)-ea, en 
hPa). 

On en déduit immédiatement E à partir de l'équation (1-10). 

Pratiquement, e*(T) est calculée à partir de l'approximation de Chassériaux : 

e * (T) = p .e(1a.7a-s~o) 
atm 

(T en K, e*(t) dans la même unité que la pression atmosphérique P atm) . 

.ô. est calculée à partir de la dérivation de cette formule : 

paramètres : 

~(T)= s1;0.e*(T) 
T 

- n : coefficient d'atténuation de la vitesse du vent dans le couvert 
- 1 : largeur de la feuille dans le sens du vent 
- d : hauteur de déplacement du plan 0 
- Zn : hauteur de rugosité. 

(1-15) 

(1-16) 



Présentation du modèle de Dauzat 

hypothèses fondamentales : 
- dans l'écriture du bilan d'énergie, on néglige un certain nombre de termes : l'énergie utilisée 

pour la photosynthèse, la chaleur stockée par la feuille, les transferts horizontaux d'énergie 
- la résistance cuticulaire à la circulation de la vapeur d'eau est infinie 
- la température et la tension de vapeur à l'extérieur de la couche limite de la feuille sont 

identiques à celles qui sont mesurées au-dessus du couvert 
- on calcule la profil de vitesse du vent en supposant le couvert homogène 

1.4. Modèle de circulation de la sève dans le réseau 
vasculaire 

La source de cette circulation est la transpiration foliaire, calculée par le modèle 
présenté ci-dessus. La sève circule sous tension dans les vaisseaux, vers des potentiels de 
plus en plus négatifs. Dans son trajet au travers d'un élément de conduction, la sève 
rencontre une résistance. Chaque élément traversé est d'autre part susceptible de 
participer à la circulation par la mise en jeu de ses réserves propres. Cette participation 
peut être simulée par une capacitance (on trouvera une présentation plus détaillée de ces 
concepts dans le chapitre 11). 

où: 

Pour chaque élément traversé, on a donc 

ti'I' = -RAs·<l> 

ti V = -C.ti '!' 

(1-17) 

(1-18) 

- ~\JI est la variation de potentiel de la sève entre les deux extrémités de l'élément (MPa), 
- RAB est la résistance de l'élément (MPa.s.kg-1), 

<l> est le flux qui traverse l'élément (kg.s-1 ), 
- ~V est la participation des réserves hydriques de l'élément à la circulation (kg), 
- C est la capacitance de l'élément (kg.MPa-1 ). 

Les mesures des résistances, objet partiel de ce travail, sont présentées dans la 
section 111.2. Les capacitances, non mesurées, feront l'objet de simulations. 

Un modèle sommaire d'absorption racinaire de l'eau permet de calculer le potentiel 
au collet. Il est constitué d'une résistance et d'une capacitance qui caractérisent l'ensemble 
du système sol-racine. Le potentiel de l'eau dans le sol est supposé constant, égal au 
potentiel de base. 

Les analogies électriques sur lesquelles repose le modèle de circulation de la sève 
sont présentées sur la figure 1-4. Les capacitances ne sont pas séparées du flux de 
circulation par une résistance particulière. 
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Chapitre I 

analogie _____.. 

circulation dans les tiges 

capacitance de 
l'entre-noeud 

résistance de 
l'entre-noeud 

analogie _____. 
.· .· 
.· 

. . potentiel au 
./ collet 

. . capacitance 
des racines 

Hi, 
············ résistance 

sol-racines 

· · · · · · · · · · · · · · potentiel de 
base 

module d'extraction racinaire 

Figure 1-4 : schéma des analogies électriques sur lesquelles reposent les modèles de 
circulation de l'eau dans les tiges et d'extraction de l'eau du sol 

Le modèle de circulation intègre les flux générés par la transpiration de chacune des 
feuilles. Son fonctionnement est schématisé sur la figure 1-5. Dans une première itération 
descendante, les transpirations des feuilles sont sommés pour calculer les flux dans les 
tiges jusqu'au collet (sans prise en compte des participations des réserves). Le volume 
d'eau correspondant est extrait du sol , et est disponible au collet à un certain potentiel 
hydrique (fonction du potentiel de base et de la résistance du système sol-racine). Les 
potentiels nécessaires à la circulation sont alors générés à partir du potentiel au collet en 
remontant vers les feuilles el't 1 ). Dans une seconde itération descendante, les flux dans la 
plante sont de nouveau calculés, cette fois en prenant en compte les participations des 
réserves (incluant, en fin de parcours, la capacitance du compartiment racinaire) : pour 
chaque élément, on calcule la différence entre le potentiel calculé ('!'1 1) et le potentiel du 

' 
temps antérieur ('!'1_1 ), on en déduit la participation de l'élément : 

(1-19) 

Cette participation est retranchée au flux qui traverse l'élément. 

Les flux ainsi calculés permettent de recalculer des potentiels à partir du collet, et 
ainsi de suite jusqu'à ce qu'un critère de convergence des séries produites soit atteint. 
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paramètres : 
- C : les capacitances 
- RAR : les résistances. 

hypothèses : 
- la circulation dans les différents vaisseaux d'un élément peut être caractérisée par un seul 

potentiel et un seul flux 
- il est correct de discrétiser des caractéristiques (R,C) qui sont continues. 



Présentation du modèle de Dauzat 

Etape 1: Calcul des débits 

<l>l =El +E2 
<1>2= E3 + E4 

<1>3 = <1>2 + ES + E6 
<1>4=<1>1 +<1>3 

Etape 2: Calcul des potentiels 
'l'S :potentiel au collet: connu ou 
calculé par un module racinaire 

'1'4 = 'l'S + <1>4. R4 

'1'3 = '1'4 + <1>3. R3 

'1'2 = '1'3 + <1>2. R2 

'1'1='1'4+<1>!.R1 

Etape 3: calcul des différences 
de mobilisations internes (depuis 
le temps antérieur) 

M1 = C1 .6'1'1 
M2 = C2 .6'1'2 
M3 = C3 .6'!'3 
M4= C4 .6'1'4 

Etape 4: Nouveau calcul des 
débits 

<l>l =El + E2 - Ml 

<1>2 = E3 + E4 - M2 
<1>3 = ES + E6 + <1>2 - M3 
<1>4 = <l>l + <1>3 - M4 

Etapes 2 à 4 jusqu'à ce qu'un 
critère de convergence soit 
atteint 

E2 T 

E1 Tl 
;::.:::~ 

<1>3 

'1'4 

'1'5 

T E4 

\Il 
E6 

Ei: transpiration de la feuille 
<1>i: Débit dans le segment i 
(Résistance hydraulique Ri, 
Capacitance Ci) 

Figure 1-5 : schéma de fonctionnement du modèle de circulation de la sève dans le réseau 
vasculaire. Une fois que le critère de convergence sur /es flux est atteint, /es potentiels 
hydriques foliaires sont réinjectés dans le module de calcul de la conductance stomatique 
(pointillés sur la figure 1-1) et un nouveau cycle de calcul commence. 

1.5. Conclusion du chapitre 

On le voit, ce modèle est complexe. Il intègre de nombreux phénomènes, considère 
leurs interactions et trouve les solutions numériquement. Son temps de calcul est 
acceptable, puisqu'en une dizaine de minutes sur une station Silicon graphies de bas de 
gamme, il calcule la transpiration d'un caféier constitué de plus de 1000 feuilles pendant 
une journée à un pas de temps de 30 minutes. 

Toutefois, dans son état actuel, ce modèle présente un certain déséquilibre au 
niveau de la précision avec laquelle sont traités d'une part l'interception du rayonnement 
direct, les rediffusions dans le couvert et le réseau vasculaire aérien et, d'autre part, le bilan 
d'énergie, le bilan radiatif de grandes longueurs d'ondes et la circulation de l'eau dans le sol 
et dans les racines. 

Nous connaissons maintenant le modèle que nous allons utiliser. Les chapitres qui 
suivent présentent le détail de son application dans le cas d'une plantation de café au 
Costa Rica. 
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11.1. LE CAFEIER 

Le caféier est une Rubiacée. Au sein du genre Coffea coexistent des espèces allant 
du sous-arbrisseau de quelques décimètres jusqu'à des arbres de 12 à 15 mètres de 
hauteur. L'espèce Coffea arabica est originaire des hauts plateaux éthiopiens, à des 
altitudes comprises entre 1300 et 1900 m (Coste, 1989). 

11.1.1. Modèle architectural de croissance 

Le caféier est classé dans le modèle architectural de Roux (de Reffye, 1981) : le 
tronc est un monopode orthotrope. A chaque noeud se branchent deux feuilles et deux 
ramifications plagiotropes opposées sans dormance. Les azimuts des ramifications 
successives sont décalés d'approximativement 902 (ramification opposée décussée). 
Chaque plagiotrope primaire produit à chaque noeud deux feuilles opposées. Les étages 
successifs de feuilles ont des plans de symétrie originellement décalés de 902 , comme sur 
les orthotropes. Cependant, les pétioles des feuilles subissent une torsion au cours de leur 
développement, et toutes les feuilles produites par un plagiotrope se retrouvent en fin de 
compte approximativement dans un même plan (ramification opposée pseudo-dystique). 
Chaque noeud des plagiotropes produit, éventuellement, des ramifications plagiotropes 
secondaires. La fréquence de production de ramifications est bien moindre que sur le rejet 
orthotrope. Celles-ci peuvent êtres des ramifications plagiotropes "vraies" sans dormance, 
dites sylleptiques, ou des ramifications proleptiques (avec dormance du méristème). Ces 
dernières sont, dans notre cas, beaucoup plus fréquentes. Elles ont généralement une 
durée de vie et une croissance limitées par rapport aux plagiotropes vrais. 

11.1.2. Culture 

La variété la plus cultivée au Costa Rica est la variété Caturra, dont on considère 
qu'elle provient d'une mutation de la variété Bourbon observée au Brésil (Coste, 1989). 
Cette variété a un port assez bas (2 mètres, figure 2-1 ). 

Les densités de plantation sous ombrage oscillent autour de 6000 plants par 
hectare, avec des rangs espacés d'approximativement deux mètres. 

Les rameaux orthotropes se développent durant 3 ans, rarement plus. Les fruits 
sont portés par les plagiotropes, à partir de la deuxième année de croissance, et surtout 
pendant la troisième année. Au terme de cette troisième année, les orthotropes sont 
coupés et le cycle recommence. 

L'époque de récolte est variable, selon l'époque de la floraison qui est en partie 
déterminée par l'occurrence de pluies. Son pic se situe en décembre-janvier, mais, dans les 
régions à forte pluviométrie, cette récolte peut être très étalée, d'août à février. Elle est 
manuelle et très exigeante en main d'oeuvre. 

Au bout d'un vingtaine à une trentaine d'années de production, les plants vieillissent 
et doivent être remplacés. 



Chapitre Il 

Figure 2-1 : photographie d'un plant de caféier étudié (var. caturra) 

11.1 .3. Mode de conduite 

Dans la parcelle de travail, le système de coupe était un peu différent du cycle 
traditionnel décrit dans la section antérieure. Il est schématisé sur la figure 2-2 : le cycle de 
coupe, baptisé Rock'n Roll , dure 5 ans; le cycle commence avec un recépage qui consiste 
à couper tous les rejets à leur base . Reste alors seulement la souche, de 50 cm de hauteur. 
La première année (CB1) correspond à l'année qui suit le recépage. A la fin de la troisième 
année (CB3), un recépage "haut" est effectué : les orthotropes sont coupés 
approximativement au tiers de le.ur hauteur. CH1 en est issu, qui donne lors de sa seconde 
et dernière année de croissanc~ CH2. Au terme de cette cinquième année, les rejets sont 
coupés à leur base et le cycie 'recommence. 

Les successions sont imbriquées dans l'espace (cf. figure 2-2) mais les rangées 
sont toujours traitées de manière homogène. Ce système de coupe permet d'avoir chaque 
année 3 rangs sur 5 en production, dont 2 (CH2 et CB3) sont assez chargés. La coupe a 
lieu en général à la fin du mo,is de février. Les études architecturales que nous avons 
menées nous ont montré que la croissance des deux coupes hautes (CH1 et CH2) étaient 
très semblables à leurs homologues en coupe basse (CB1 et CB2). 

Pour des raisons de quantité de travail , les études que nous présentons dans ce 
document se sont limitées à une seule étape du cycle de coupe : CB3. En effet, nous avons 
précisé que CH1 et CH2 pou'1aient être comparés à CB1 et CB2. D'autre part, l'étude de 
CB3 nous permet de reconstituer l'histoire de deux à trois ans de pousse du caféier (selon 
le moment de l'année où est réalisée l'étude). Ce type de plant est représenté de manière 
simplifiée sur la figure 2-3. Seule une petite partie des plagiotropes a été représentée : les 
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orthotropes ont formé à cette étape entre 35 et 45 noeuds, qui portent encore de 40 à 60 
plagiotropes. Les plagiotropes les plus grands forment jusqu'à 30 noeuds, généralement 
entre 20 et 25. 

Station météorologique 

î ' 
. ~ 

î ' 
.< 

T '1 1 
t t -t -t ,,. 

1.9 m ~ 
Caféiers CB1 CH1 CB2 CH2 CB3 Erythrine 

5.7m 

Figure 2-2 : vue de profil des rangs de caféier et d'érythrine de la parcelle d'étude, Finca la 
Isabel, Turrialba, Costa Rica 

Les diamètres approximatifs sont les suivants : 30 à 40 mm pour la souche, 20 à 25 
mm pour la base du rejet, et 8 à 9 mm pour la base des plus gros plagiotropes. 

La terminologie concernant l'architecture de la plante que nous emploierons dans la 
suite de ce document est en partie signalée sur la figure 2-3 : 

cr ia souche est la partie du plant qui n'est pas ou peu modifiée à chaque coupe. Elle a 11 ans en 
1993 (depuis 82, date de semis des caféiers). 

cr le rejet orthotrope est coupé tous les deux à trois ans. On l'appellera aussi A 1, ou tronc. 

rr la ramification plagiotrope sera souvent notée A2. 

rr la ramification proleptique sera aussi appelée ramification secondaire, et portera le numéro 
d'ordre A3. 

L'érythrine est coupée deux fois par an. Toutes les branches sont coupées au 
niveau de leur insertion sur le tronc. On laisse seulement un ou deux "tire-sève", 
ramifications de petites dimensions qui, semble-t-il, permettent à l'arbre d'assurer plus 
facilement son redémarrage. · 
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Plagiol rope .•. 

Rejet onhotrope . . 

Ramillcation sylleptique 

Ramification proteptique 

Réilérations or1hotropes 

Souche . 

Figure 2-3: schéma simplifié d'un plant de caféier et terminologie employée 

11.2. SITE EXPERIMENTAL 

11.2.1. Disposition 

La parcelle de mesure était située dans la vallée de Turrialba, au Costa Rica, à 
proximité du Centro Agronémico Tropical de lnvestigacién y Enseiianza (CATIE), au sein 
duquel a été effectué ce travail (latitude: 9,38 QN, longitude: 83,38 QW). 

Figure 2-4 : photographie de la parcelle d'étude depuis le sommet de la tour de mesure 
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Une grande plantation commerciale, la Isabel, appartenant à la corporation Peters, 
du Costa Rica, a été choisie pour sa situation particulièrement favorable : homogène, de 
grandes dimensions, voisinage immédiat sans obstacle. La parcelle choisie, "La Julia" 
mesurait 12 hectares (figure 2-4). Elle a été établie en 1983, avec des plants qui venaient 
de pépinière âgés d'un an. La première taille a été effectuée en 1987. La jeunesse de cette 
plantation est sans doute en partie à l'origine de son homogénéité. 

La vue en plan est schématisée sur la figure 2-5. L'intérieur d'un rang de caféier, 
représenté par une ligne sur la figure est formé de poquets distants de 0,85m. Chaque 
poquet a en moyenne deux souches (2,07 exactement, issues d'une ou de deux graines). A 
son tour, chaque souche porte en moyenne 2 orthotropes (2,05 exactement). 

7m 

• • 
5.7 m 

• • 

Caféier 

/ • 
Erythrine 

Figure 2-5: vue schématique d'en haut de la parcelle d'étude, Finca la Isabel, Turrialba, Costa 
Rica 

Au sein de la parcelle a été installé un mât de 15 m de haut, dans le but de mesurer 
les profils caractéristiques des variables atmosphériques (figure 2-2). Nous avons utilisé ce 
mât pour y installer, à 5 mètres de hauteur, des capteurs de rayonnement global (Ll-200, 
LI-Cor, Nebraska), de densité de flux de photons (Ll-190, LI-Cor, Nebraska), de vitesse du 
vent (Anémomètre à coupelle Campbell Scientific lnc., ), d'humidité relative de l'air (Vaisala) 
et de température de l'air (capteur à ventilation forcée fabriqué localement). Ces capteurs 
étaient reliés à une centrale d'acquisition de données (21 X, Campbell Scientific lnc.) qui 
scrutait toutes les 5 secondes et stockait les moyennes toutes les 30 minutes. 
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11.2.2. Sols et climat 

Les sols de la parcelle sont de type andique issus d'un volcanisme récent; la 
parcelle est en effet située au pied du volcan Turrialba, actif. Ces sols sont semblables à 
ceux qui ont été étudiés par Maraux (1994a) : sol à allophanes, horizon unique qui ne 
présente pas a priori d'obstacle au développement de cultures annuelles ou pérennes, de 
densité faible (généralement moins de 1) et à bon drainage. Les rythmes d'infiltration en 
début de pluie sont jugés exceptionnels. 

Le climat de Turrialba (ait. 600m} est chaud et humide. Il tombe annuellement 2600 
mm en moyenne en deux saisons : une saison humide, de mai à novembre, et une saison 
relativement sèche, de décembre à avril. De nombreuses pluies durant la saison sèche 
provoquent des floraisons précoces du caféier, et tendent à échelonner la récolte au-delà 
de ce qui est souhaitable . Les valeurs mensuelles moyennes de précipitation , d'ETP 
Penman (fournies par la station) et de température moyenne de l'air et celles de l'année 
92-93 (septembre 92 à août 93) sont présentées sur le graphique 2-1 pour la station du 
CATIE (Turrialba) . L'amplitude thermique journalière moyenne est de 9, 1 QC, avec des 
valeurs mensuelles extrêmes de 9,9 et 8,4 QC . 
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Graphique 2-1 : données climatiques de la station du CATIE, Turrialba (Francisco Jiménez, 
Programa de manejo integrado de recursos naturales, CATIE) 
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11.3. METHODES ET CONCEPTS 

Un certain nombre de concepts et de méthodes sont utilisés dans plusieurs 
chapitres de cette thèse. Pour éviter les répétitions, nous avons choisi de rassembler dans 
cette partie les présentations de ces méthodes et les discussions au sujet de leur domaine 
de validité. Les méthodes qui sont plus spécifiques à un domaine d'étude sont présentées 
dans le corps du texte. 

11.3.1. Potentiels 

i) principe de la mesure 

L'état énergétique de l'eau dans la plante est mesuré au moyen du potentiel 
chimique. Le potentiel chimique µ d'un élément est la quantité d'énergie libre par mole de 
cet élément qui est disponible pour effectuer un travail (Nobel, 1983). La variation de 
potentiel chimique entre deux états de l'eau µ1-µ2 est l'énergie maximale associée à ce 
changement d'état que fournit une mole d'eau. Hors de tout apport extérieur d'énergie, un 
système ne peut évoluer que vers des potentiels de plus en plus faibles. 

Le potentiel chimique de l'eau pure à la pression atmosphérique et à la même 
température que la plante est souvent pris comme référence (µ*). On définit alors le 
potentiel hydrique '!'comme la différence entre le potentiel chimique de l'eau dans la plante 
(µ)et le potentiel de référence, rapportée au volume molaire de l'eau Vw (18 cm3.mole-1) 

(Berger 1981) : 

µ-µ* \f' = .;_______:__ 
Vw 

(2-1) 

Les composantes du potentiel hydrique susceptibles d'agir sur la circulation de l'eau 
dans la plante sont : le potentiel osmotique, le potentiel de gravité, le potentiel électrique et 
le potentiel de pression. 

Dans le cas des transports de la sève brute au sein du réseau xylémien on néglige 
généralement le potentiel osmotique (pas de membrane semi-perméable sur le trajet), le 
potentiel électrique (sève neutre), ainsi que, dans le cas d'arbres de taille modérée, le 
potentiel de gravité. La sève circule donc en première approximation sous l'effet du seul 
potentiel de pression. Dans la mesure où ces pressions sont négatives dans le xylème, on 
parle de potentiel de tension de sève. L'eau circule depuis des zones à potentiel faiblement 
négatif vers des zones à potentiel plus négatif. 

Le potentiel de tension de sève des feuilles se mesure de façon maintenant 
classique au moyen de la chambre à pression, appareil mis au point par Scholander 
(Scholander et al. 1965). La pression qu'il est nécessaire d'appliquer à une feuille placée 
dans la chambre pour que la sève exsude par son pétiole placé en dehors de la chambre 
est théoriquement l'opposé du potentiel de tension de sève moyen dans la feuille. 

Pour mesurer le potentiel de tension de sève dans les éléments de xylème des 
tiges, le plus classique est de mesurer le potentiel d'une feuille couverte, attachée au point 
où on veut mesurer le potentiel (Turner 1981 ). Si on suppose que la feuille couverte ne 
transpire pas, la différence de potentiel entre la feuille et son point d'attache est nulle. Cette 
méthode est utilisée avec succès pour mesurer le potentiel dans les racines (Hellkvist et al. 
1978, Simonneau & Habib 1991) : lorsque des rejets aériens se développent à partir des 
racines, on peut couvrir l'ensemble de ces rejets pour les empêcher de transpirer. Leur 
potentiel s'équilibre alors avec celui de leur point d'insertion dans la racine. 
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ii) sources d'erreurs 

Les erreurs commises dans la mesure des potentiels peuvent être rangées dans 
deux catégories : d'une part les erreurs d'expérimentation proprement dites, dues au 
non-respect d'un certain nombre de précautions lors de la mesure, et d'autre part les 
erreurs dues à la nature même de la méthode. 

Pour réduire les erreurs de la première catégorie, on a essayé de respecter les 
consignes trouvées dans la littérature sur ce sujet (Kaufmann 1968, Millar & Hansen 1975, 
Hellkvist et al. 1978). Les feuilles étaient recouvertes d'un sachet plastique au moment de 
leur prélèvement, les temps de transport étaient réduits au minimum (quelques secondes), 
une éponge humide était laissée dans la chambre de mesure, des mesures préalables 
étaient effectuées pour connaître l'ordre de grandeur des potentiels et pour minimiser les 
temps de mesure (30 secondes à une minute par feuille). 

En ce qui concerne la seconde catégorie, trois sources d'erreurs sont identifiées 
dans la littérature : 

- le potentiel foliaire est créé en partie par la transpiration de la feuille, et est donc le résultat d'un 
processus dynamique. Il existe des gradients de potentiel à l'intérieur d'une feuille qui transpire, 
même si cette transpiration est stable (Yang & Tyree 1994). Or, pour effectuer la mesure du 
potentiel foliaire, on tente de stopper la transpiration, pour éviter que la feuille ne se dessèche 
pendant la mesure. Ceci suppose un rééquilibrage des potentiels au sein de la feuille, à un 
niveau intermédiaire entre les potentiels des sites de la transpiration, les plus négatifs, et ceux 
de parties qui ne transpiraient pas. Le potentiel mesuré est ce potentiel moyen. Il ne représente 
pas forcément bien le potentiel qui existe au niveau des sites de transpiration, 

- lorsque l'on veut mesurer le potentiel de tension de sève dans une tige, on mesure celui de 
feuilles couvertes attachées sur la tige. Si la feuille possède des réserves hydriques 
importantes et que celles-ci peuvent être mobilisées en fonction des variations de potentiel 
dans la tige, un flux peut exister au travers du pétiole de la feuille même si celle-ci ne transpire 
pas. Tyree (1988) a montré par la voie de la simulation que les erreurs commises ne sont pas 
toujours négligeables, 

- en assimilant le potentiel d'une tige à celui d'une feuille couverte qui lui est attachée, on 
suppose implicitement que le potentiel est homogène sur la section de la tige. Or, si il est 
prouvé qu'il existe des communications transversales entre vaisseaux juxtaposés, elles sont 
beaucoup moins fréquentes que les communications entre vaisseaux consécutifs 
(Zimmermann 1983). Les résistances aux transports transversaux au sein du réseau xylémien 
peuvent donc être élevées, et des potentiels différents peuvent théoriquement exister sur une 
section. Pour que cette hétérogénéité apparaisse pratiquement, il faut en outre que le flux soit 
hétérogène sur cette section. Ceci peut être le cas entre génératrices de feuilles ou de 
ramifications. Sur une problématique similaire, Fiscus (1973) a montré que les mesures de 
potentiel au point d'insertion des feuilles de tabac faites par Begg & Turner (1970) qui ne 
prenaient pas en compte la phyllotaxie, étaient susceptibles d'être erronées : la résistance 
entre les génératrices concernées est significativement plus élevée que celle qui existe entre 
deux feuilles successives d'une génératrice (d'un facteur 570). 

Il conviendra de garder à l'esprit ces limites de la méthode de la mesure du potentiel 
et de ses applications. 
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11.3.2. Caractéristiques des éléments de transport 

Identification et caractérisation des structures 

Les éléments du transport de la sève brute sont : 
- les trachéides : ce sont des cellules allongées spécialisées de quelques millimètres de longueur 

dont les parois sont couvertes de ponctuations qui permettent le passage de la sève entre 
trachéides successives. On trouve des trachéides dans les gymnospermes et les 
angiospermes. 

- les vaisseaux, caractéristiques des angiospermes. Ce sont des empilements de cellules mortes 
dont les parois supérieure et inférieure ont disparu, créant ainsi une structure cylindrique de 
grande dimension (Zimmermann, 1983). 

Les vaisseaux conduisent la sève sous l'effet d'une dépression, selon la théorie de 
la tension-cohésion proposée par Dixon et Joly (1895) et généralement adoptée. La 
transpiration par les feuilles est la cause de cette dépression qui est transmise de proche 
en proche vers le bas. En cas d'accident, ou lors de tensions trop fortes, la colonne d'eau 
dans un vaisseau peut se rompre, souvent par introduction d'air à travers les pores des 
ponctuations. La cavitation rend la totalité du vaisseau non fonctionnel jusqu'à son 
éventuelle restauration. 

On caractérise l'aptitude d'un élément à conduire la sève par : 
- sa résistance RAB• (MPa.s.kg-1), obtenue en faisant le rapport de la différence de potentiel 

entre les deux extrémités de l'élément sur le flux résultant qui traverse cet élément (loi de 
Darcy) : 

R = Li'l' 
AB <I> 

- ou son inverse, la conductance KAB (kg.s-1.MPa-1) : 

- ou enfin la conductivité Kh 
l'élément 

K = _1_ <I> 
AB R Li 'l' 

AB 

(kg.s -1 .MPa-1.m) , conductance 

Kh = l.KAB = d'l' / 
/ dx 

(2-2) 

(2-3) 

d'une unité de longueur de 

(2-4) 

La conductivité s'utilise classiquement et offre l'avantage de ne pas faire référence à 
une longueur variable de l'élément. Elle permet d'établir facilement des comparaisons avec 
d'autres mesures de la littérature. L'utilisation de conductances peut toutefois se justifier 
dans le cas où il est important de respecter une certaine entité morphologique. Nous serons 
amené à considérer ces deux grandeurs. Pour éviter les confusions, nous respecterons la 
notation Kh quand il s'agira d'une conductivité et KAB ou KN pour une conductance. 

La conductivité d'un capillaire cylindrique est donnée par la loi de Hagen-Poiseuille; 
elle est fonction de la puissance 4 du diamètre du capillaire (Zimmermann, 1983). Les 
vaisseaux sont plus larges que les trachéides, et donc, chez les angiospermes, la quasi
totalité de la conduction se fait au travers des vaisseaux. Toutefois, des comparaisons 
entre les calculs de conductivité du bois par la loi de Hagen-Poiseuille avec les mesures de 
cette conductivité montrent en général une surestimation de la prévision (Tyree & 
Zimmermann 1971 ). On invoque plusieurs raisons possibles : la forme non circulaire de la 
section des vaisseaux, le fait que les cloisons originelles des cellules n'ont pas 
complètement disparu, le fait que les vaisseaux ont un trajet compliqué et souvent tortueux, 
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et enfin le fait que les vaisseaux ont une dimension finie : ils se terminent par des zones 
densément pourvues de ponctuations, qui permettent à la sève de passer dans le vaisseau 
suivant ; cette zone constitue sans doute un goulot d'étranglement de la circulation (Tyree & 
Ewers 1991 ). La détermination de la longueur des vaisseaux pour connaître la fréquence 
des fins de vaisseaux est donc souvent nécessaire. 

Méthodes de mesure des conductivités 

Pour calculer la conductivité d'un élément ligneux à partir de l'équation (2-4), il est 
nécessaire de connaître à la fois le flux qui le traverse, sa longueur et la différence de 
potentiel entre ses extrémités. Plusieurs méthodes existent. Elles peuvent être séparées 
entre méthodes de laboratoire et méthodes de terrain. 

Les méthodes de terrain (Begg & Turner 1970, Hellkvist et al. 1978) reposent en 
général sur la mesure de potentiels au moyen de la chambre à pression (cf. § 11.3.1.) et de 
flux par une méthode indirecte, comme celle qui est présentée section 11.3.4. 

Le principe des méthodes de laboratoire consiste à appliquer une colonne d'eau de 
hauteur connue au-dessus de l'échantillon, et à mesurer directement le débit d'eau qui le 
traverse. La hauteur de la colonne d'eau permet de calculer la différence de pression entre 
les deux extrémités de l'échantillon et de déterminer sa conductivité (Zimmermann 1978, 
Sperry et al 1988). Les difficultés pratiques de la mise en oeuvre de cette méthode, utilisée 
dans notre travail sont présentées dans la section 111-2. 

Dans le choix de la taille de l'échantillon, deux voies existent: 
- soit on veut respecter l'unité des vaisseaux, et on mesure des structures de grande taille (allant 

jusqu'à la totalité de l'arbre). Il est alors impossible de déterminer la conductivité des éléments 
qui constituent ces structures, un noeud, un entre-noeud, ou une feuille. Yang & Tyree (1994) 
ont utilisé cette méthode en commençant les mesures sur les structures les plus grandes puis 
en ôtant successivement des catégories d'éléments ; plante entière avec les feuilles, puis 
plante entière en coupant les feuilles, puis plante entière en ôtant les rameaux les plus fins, 
etc. Cela leur permet de calculer la contribution de chacune des catégories à la résistance 
totale de la plante, 

- soit on veut connaître les caractéristiques des éléments qui conforment la structure et on 
choisit alors des échantillons homogènes, c'est-à-dire ne comportant qu'un seul type d'élément. 
On prend le risque d'ouvrir un grand nombre de vaisseaux aux deux extrémités et donc de 
surestimer la conductivité . Dans la mesure où nous voulions reconstituer les chemins de l'eau 
élément par élément, nous avons choisi cette voie. La conductivité peut alors être mise en 
relation avec le diamètre moyen de l'échantillon. 

Certains points particuliers amènent des commentaires : 

C:7:F Lorsque l'on mesure une conductance d'un échantillon, que l'on en déduit la 
conductivité moyenne et que l'on met cette conductivité en relation avec le diamètre moyen 
de l'échantillon, on suppose implicitement que la relation entre conductivité et diamètre est 
linéaire. Ce n'est généralement pas le cas. Pour que les erreurs effectives dues à cette 
non-linéarité soient négligeables, il est nécessaire que les diamètres proximal et distal de 
l'échantillon ne soient pas très différents. 

r:IF On ne peut pas mesurer seulement la conductance d'une jonction, de 
dimensions trop réduites (3 à 4 cm). Il faut donc y adjoindre un certain nombre d'éléments 
rectilignes de part et d'autre qui modifient probablement les valeurs trouvées. 

r:lF Dans le cas d'un échantillon ramifié, les débits de sève dans l'axe porteur et 
dans les ramifications sont interdépendants : les gradients de potentiels dans l'ensemble de 
l'échantillon sont en effet fonction des débits dans chaque voie de passage. Les mesures 
de conductances peuvent être faites en fermant les autres voies possibles, ou en les 
laissant ouvertes. Il est probable que les mesures de conductance ainsi effectuées seront 
différentes. Tyree & Alexander (1993) soulèvent ce problème et jugent qu'il est préférable 
de se rapprocher le plus possible des conditions qui existent au sein de la plante, et donc 
de laisser les autres voies ouvertes lorsque l'on réalise la mesure. Les expériences 
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d'ouverture/fermeture alternatives que nous avons réalisées en cours de la mesure de la 
conductance d'un échantillon tendaient à montrer que ces conditions n'avaient aucune 
influence sur la mesure. Ceci laisse à penser que chaque voie possède un système 
vasculaire relativement indépendant de ceux des autres voies. Nous avons cependant 
respecté la règle proposée par Tyree et Alexander, et effectué les mesures de conductance 
des jonctions en laissant le flux s'écouler librement par les autres voies de circulation. 

qp La mesure de la conductance de l'ensemble feuille-pétiole est difficile à réaliser 
selon cette méthode. Nous avons choisi une méthode indirecte, détaillée lors de la 
présentation de ces mesures(§ 111.2.3.). 

Conductivité foliaire spécifique (LSC) 

La répartition des résistances dans les plantes a fait l'objet de nombreuses 
recherches. En particulier, l'interprétation fonctionnelle des valeurs de conductivité a été à 
l'origine de la notion d'architecture hydraulique, concept développé principalement par 
Huber (1928), puis par Zimmermann (1978). On rapporte les conductivités mesurées aux 
flux qui peuvent traverser les éléments : c'est le sens de la LSC (Leaf Specific Conductivity) 
proposée par Zimmermann (1978) : 

LSC = Kh 
A 

où A est la surface foliaire alimentée par cet élément. 

(2-5) 

Si on suppose que la transpiration par unité de surface foliaire est uniforme au sein 
de la plante, alors la LSC est proportionnelle à l'inverse du gradient de potentiel dans 
l'élément. La détermination de la LSC pour différentes parties d'une plante a conduit à 
l'hypothèse de la segmentation : on remarque que la LSC est plus élevée dans les 
éléments de conduction qui sont les plus importants, en particulier dans le tronc. La LSC 
diminue dans les éléments d'ordres plus élevés et de plus fins diamètres (Tyree & Ewers 
1991 ). Les jonctions entre éléments d'ordres différents ont aussi une LSC plus faible que 
l'élément d'ordre le plus élevé qui les suit (Zimmermann 1978, bien que Tyree & Alexander 
1993 ne retrouvent pas cette caractéristique). Enfin, les pétioles des feuilles ont des LSC 
particulièrement faibles. 

Les constrictions qui pourraient être à l'origine des faibles LSC des jonctions entre 
éléments d'ordre différent n'ont été observées que dans le cas des pétioles : Larson & 
lsebrands (1978) ont observé sur Populus deltoïdes une zone de constriction au point 
d'insertion des pétioles sur la branche. Cette constriction est le fait à la fois d'un moindre 
nombre de vaisseaux et de diamètres inférieurs, comparés à ceux des zones 
immédiatement supérieure (pétiole) ou inférieure (trace de la feuille dans la tige). 

L'interprétation qui est faite de cette évolution de la LSC est que la plante protège 
les éléments qui sont indispensables à sa survie. Elle consacre une plus grande partie de 
son effort de conduction à garantir une bonne alimentation de ces parties (qui sont 
soumises à un faible d\J'/dx ou simplement à un potentiel peu négatif) tandis que les parties 
plus accessoires sont plus exposées au stress. 

Cette hypothèse a ensuite été complétée par des études de vulnérabilité des 
éléments vis-à-vis des dépressions auxquelles ils sont soumis, par la mesure de la 
cavitation provoquée par ces dépressions (Cochard et al. 1992, Tyree et al. 1992). 

Participation des réserves de la plante au flux transpiratoire 

L'absorption par les racines n'est pas toujours égale à la transpiration (E) : lors de 
changements de conditions de transpiration (dE/dt:;t:O, c'est-à-dire d\J'/dt:;t:O), les réserves en 
eau de la plante sont plus ou moins mises à contribution (Berger 1970). Les quantités d'eau 
ainsi fournies sont faibles comparées au flux transpiratoire journalier. Cependant, Waring & 
Running (1978) avancent des participations des réserves allant jusqu'à 1,7 mm par jour. 
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Tous les types d'organes sont mis à contribution : les feuilles, qui, selon Tyree & Yang 
(1990), participent pour plus de 70 % à la mobilisation de l'eau interne à des potentiels 
modérés, l'écorce, les racines, le bois de coeur, et même, pour des potentiels plus négatifs, 
les vaisseaux fonctionnels. 

On caractérise l'aptitude d'un élément à participer au flux par une capacitance : 
C =-dV / d\f où dV est la variation du volume d'eau contenu dans l'élément. Cette 
caractéristique joue aussi un rôle dans la protection vis-à-vis d'épisodes de sécheresse en 
permettant à la plante de faire face à des pointes de demande évaporatoire. Toutefois 
l'importance adaptative de cette caractéristique est encore douteuse (Tyree & Yang 1990). 

11.3.3. Conductance stomatique 

Le caféier est une plante hypostomatique : des comptages de stomates par étude 
microscopique d'empreintes de la surface foliaire faites avec du vernis à ongle nous ont en 
effet permis de vérifier que la surface supérieure est à peu près complètement dépourvue 
de stomates : sur 10 champs optiques successifs (soit 5 mm2 en tout), nous avons aperçu 2 
stomates. 

68±6 

position de la pince 

70±6 

Figure 2-6 : densité de stomates selon la position sur la surface inférieure de la feuille 

Des comptages similaires réalisés sur la surface inférieure de la feuille nous ont 
donné une densité stomatique moyenne de 72 stomates par mm2 avec des extrêmes de 66 
près du bord, et 80 au centre. En fonction de cette relative variabilité, nous avons décidé de 
réaliser les mesures de conductances toujours à la même place : le disque mesuré (2 cm2) 
était centré au milieu d'une demi-feuille, au premier tiers en partant de l'extrémité 
(figure 2-6). 

i) principe de la mesure 

La conductance stomatique est le rapport entre une densité de flux de vapeur d'eau 
(la transpiration) et une force, créée par la différence de concentration de vapeur d'eau 
entre les sites d'évaporation (dans la chambre sous-stomatique) et l'air près de la surface 
de la feuille. 

Deux formulations sont utilisées : soit on exprime la différence de concentration en 
termes de densité de vapeur d'eau (g.m-3) et la densité de flux en termes de masse 
(g.s-1.m-2); la conductance a alors la dimension d'une vitesse (m.s-1 ); soit la différence de 
concentration s'exprime en fraction molaire (équivalente au rapport entre la pression 
partielle et la pression totale, sans dimension) , le débit spécifique en densité de flux molaire 
(mole.m-2 .s-1) et alors la conductance a cette dernière dimension. Ces expressions ne sont 
pas tout à fait équivalentes. La deuxième forme, plus rigoureuse, est actuellement 
préférée : à densité de vapeur d'eau égale, une différence de température entre les deux 
compartiments crée une force qui n'est pas considérée dans la première formulation. Le 
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poromètre que nous avons utilisé (Ll-1600, steady state porometer, LI-COR) proposait le 
premier type d'unité. Dans la partie qui concerne la modélisation de la conductance 
stomatique (§ 111.1.), nous utiliserons l'unité la plus rigoureuse (mole.m-2.s-1) et nous avons 
donc effectué les transformations nécessaires. En revanche, l'unité qui est utilisée dans le 
modèle de circulation est m.s-1, que nous adopterons donc dans les chapitres IV, V et VI. 

La densité de flux est déterminée par mesure du volume d'air sec qu'il est 
nécessaire d'introduire dans la chambre de mesure pour maintenir l'humidité constante 
{LI-COR 1983). La différence de concentration de vapeur dépend de la température de la 
feuille (on suppose que la chambre sous-stomatique est saturée en eau), de la température 
et de l'humidité de l'air dans la chambre : 

9.= 
d(T.)- d * (T.) 

(2-6) 

où: 
- g5 est la conductance stomatique (ici en m.s-1 ), 

- <Ji est la densité de flux de vapeur d'eau (g.m-2.s-1), 

- d*(T 5 ) est la densité de vapeur saturante à la température de la feuille (g.m-3), 

- d{T a) est la densité de vapeur d'eau dans l'air (g.m-3) . 

En toute rigueur, la résistance stomatique (inverse de la conductance) n'est pas le 
seul frein à la transpiration : la densité de vapeur d'eau dans l'air est mesurée dans la 
chambre du poromètre et non au niveau de la surface extérieure de la feuille. Il faut donc 
prendre en compte dans les calculs une résistance supplémentaire, qui est la résistance 
aérodynamique au transfert de la vapeur entre la surface de la feuille et la chambre du 
poromètre, essentiellement constituée par la résistance de couche limite de la feuille. Cette 
résistance est constante car la circulation de l'air au voisinage de la feuille lors de la mesure 
est réalisée au moyen d'un ventilateur alimenté de façon constante. Elle est évaluée par les 
constructeurs à 0, 15 s.cm-1 et est prise en compte dans les calculs. 

ii) sources d'erreurs 

La mesure de la conductance dépend de la qualité de l'estimation du flux d'air sec 
dans la chambre du poromètre, de la densité de vapeur d'eau dans l'air de la chambre et de 
la température de la feuille (Mc Dermitt 1990, Tyree & Wilmot 1990). 

Le fluxmètre, la sonde d'humidité et la sonde de température ont été vérifiés par la 
firme LI-COR en juillet 1992. On peut considérer qu'ils fournissaient des valeurs correctes 
pendant toute la période de mesure. Toutefois, il est recommandé de ne pas effectuer de 
mesures avec une humidité relative de l'air de plus de 85 % (LI-COR, 1983) car la précision 
du capteur d'humidité du poromètre est sujette à caution au-delà de cette valeur. D'autre 
part, le poromètre ne fonctionne pas correctement s'il est soumis à de brusques 
changements d'humidité de référence dans la chambre de mesure : les parois de plastique 
du ventilateur peuvent adsorber une quantité notable de vapeur d'eau, ce qui peut perturber 
les mesures. Dans ce cas là, les temps nécessaires pour atteindre une valeur d'équilibre 
peuvent représenter plusieurs minutes, voire des dizaines de minutes (Mc Dermitt 1990 et 
observations personnelles). 

La valeur de la température foliaire intervient dans le calcul de la différence de 
densité de vapeur d'eau entre la feuille et l'air. Lors de journées ensoleillées, la température 
des feuilles du caféier peut s'élever de plusieurs degrés au-dessus de la température de 
l'air. Comme la pince du poromètre est en principe à la température de l'air, il est possible 
que son application sur la feuille fasse varier la température de celle-ci. D'autre part, Tyree 
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& Wilmot (1990) constatent que les paramètres sous-estiment généralement la température 
des feuilles lorsque celle-ci est élevée. Il est possible que la conduction de la chaleur dans 
le fil du thermocouple ainsi que sa faible surface de contact avec la feuille soient 
responsables de ce phénomène. Par ailleurs, nous avons constaté que la température 
mesurée par l'appareil varie au cours de la mesure (qui peut durer jusqu'à une minute). Les 
différences entre la température initialement mesurée et la température finale sur la base 
de laquelle le paramètre calcule la conductance (équation 2-6) peuvent s'élever jusqu'à 3 
degrés. Le problème de la validité des mesures réalisées dans ces conditions peut se 
raisonner de la façon suivante : 

- soit la température des feuilles est correctement mesurée, mais baisse en cours de mesure. 
Alors la transpiration est modifiée car le gradient de tension de vapeur est modifié, mais la 
conductance est correctement estimée, 

- soit la température de la feuille n'est pas correctement estimée. Il est toutefois probable que la 
baisse de température constatée lors de la mesure de conductance existe, même si elle n'est 
pas correctement évaluée. Alors la mesure de la transpiration est incorrecte, le gradient de 
tension de vapeur est sous-estimé et la conductance est surestimée. Un rapide calcul des 
erreurs dans cette hypothèse évalue, sur nos données, des surestimations allant jusqu'à 40%, 
et ceci en supposant que la température foliaire mesurée initialement est correcte. 

Il n'est pas question pour nous de faire le bilan thermique de l'ensemble feuille
thermocouple, qui permettrait de trancher entre ces deux possibilités. Il est probable que la 
réalité se situe quelque part entre les deux. 

La température foliaire utilisée pour la modélisation de la conductance est la 
température mesurée dès les premières secondes de la pose de la pince sur la feuille. C'est 
en effet la température foliaire avant la mesure qui conditionne l'ouverture stomatique. 

Enfin, une autre source d'erreur vient de la faible représentativité de la surface 
foliaire sur laquelle est effectuée la mesure (2 cm2) par rapport à la feuille entière, dont la 
surface atteint couramment 30 à 40 cm2. Cette source d'erreur n'a pas été explorée 
systématiquement. 

iii) sélection des mesures de conductance 

En fonction de ces considérations et suivant des exemples trouvés dans la littérature 
(Massman & Kaufmann 1991) nous avons construit des critères d'épuration des points que 
nous avons appliqués systématiquement à tous les ensembles de mesures dont nous 
disposions : 

<:o- toutes les mesures réalisées avec plus de 85 % d'humidité étaient éliminées, 

<:o- lorsque, d'une mesure k à la précédente k-1 , une des conditions suivantes était remplie, la 
mesure i était éliminée : 

0 PFDk-PFD~1>1000 

0 (HRk-HRk_1) / (tk-tk-1) > 0,4 
où: 

- PFD est la densité de flux de photons mesuré au niveau de la feuille en (µE.m-2.s-1), 

- HR est l'humidité de référence de la chambre de mesure (%), 

- t est le temps (minutes). 

@" toutes les mesures réalisées avant 8h00 du matin ont été éliminées. 

Le critère concernant le PFD est fondé sur la probable variation de la température 
du bloc du paramètre lorsque de telles conditions existent. Les mesures effectuées tôt le 
matin ont été écartées car les conditions d'éclairement sont alors très variables, ce qui peut 
perturber la relation entre conductance et facteurs de milieu (cf. § 111.1.3). Il eût été 
souhaitable d'éliminer aussi les mesures correspondant à des températures foliaires très 
supérieures à celle de l'air. Cependant, il s'agit de toutes les mesures de conductance sur 
des feuilles exposées au soleil de midi. Ce type de critère n'a donc pas été appliqué dans 
tous les cas et sera précisé dans la suite du texte. 
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11.3.4. Flux de sève 

La connaissance des flux transpiratoires des plantes prises individuellement est 
essentielle. Elle permet de caler et de valider le modèle de circulation de l'eau dans les 
plantes. 

i) principe de la mesure 

Les densités de flux ont été mesurées par la méthode présentée par Granier 
(1985) : la mesure repose sur la relation entre la densité de flux et le refroidissement d'une 
sonde chauffée par effet joule. Le capteur consiste en deux sondes insérées radialement 
dans le tronc, l'une dix à quinze centimètres au-dessus de l'autre. La sonde supérieure est 
chauffée à puissance constante. Chaque sonde contient un thermocouple, et les deux 
thermocouples sont montés en série, en opposition. On mesure donc directement la 
différence de température entre la sonde de référence (basse) et la sonde chaude. 

Lorsque le flux est nul, ce qui est le cas en fin de nuit, la différence mesurée est 
maximale (~TM)· Pendant la journée, la circulation de la sève au voisinage de la sonde 
chaude contribue à la dissipation de l'énergie électrique qui lui est apportée, et l'écart 
diminue (~ T(u)). 

Les étalonnages de la relation entre la densité de flux de sève et le rapport K [(~TM
~ T(u))/~ T(u)] sur différentes espèces et différents diamètres montrent qu'il est possible 
d'établir une relation stable entre ces deux grandeurs (Granier 1985, Valancogne & Granier 
1991) : 

U =119.10-6(~TM-~T(uJJ1.23 1 
• ~T(uJ 

(2-7) 

où Us, la densité de flux, est exprimée en m.s-1. 

Le flux de sève dans le tronc (<I>, m3.s-1) est alors déterminé en mesurant la section 
transversale de conduction de sève au niveau du point d'insertion de la sonde chaude (SA, 
en m2): 

(2-8) 

Pour éviter l'accumulation de décimales, on peut exprimer la densité de flux en 
dm.h-1, la section transversale de bois d'aubier en dm2 et le flux de sève en dm3.h-1. Alors 
la densité de flux de sève us s'écrit : 

u = 4 2a(~TM- ~T(uJJ1,23 1 
• ' ~T(uJ 

(2-9) 

ii) disposition des capteurs dans les caféiers 

Les mesures ont été réalisées en avril-mai 93. Elles concernent les plants choisis 
pour valider le modèle de circulation de l'eau dans les plantes (5 caféiers). 

Les rejets orthotropes ont un diamètre qui ne dépasse pas 2 cm, ce qui est trop 
faible pour insérer les capteurs (figure 2-7). Ceux-ci ont donc été placés sur la souche à la 
base du caféier, d'un diamètre approximatif de 2,5-3,5 cm. 
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Cette disposition à la base pose quelques problèmes. D'abord, selon les caféiers, la 
souche peut porter un, deux ou trois rejets orthotropes. Les mesures ne sont donc pas 
toujours équivalentes d'un capteur à l'autre. Ensuite, les capteurs se trouvaient proches du 
sol (entre 20 et 30 cm pour la sonde de référence). La mesure repose sur l'hypothèse qu'il 
n'existe pas de gradient de température dans le tronc en absence de chauffage. Un 
dispositif d'isolation protège le capteur du rayonnement direct (figure 2-7). Ce dispositif 
permet de limiter les gradients radiaux dans la souche. En revanche, il ne protège pas des 
gradients verticaux. Ceux-ci peuvent exister, par exemple en début de journée : si la sève 
qui vient du sol est plus froide que le bois de la souche, elle peut créer un gradient vertical 
de température en se réchauffant petit à petit au cours de sa montée. Enfin, la section de 
conduction de la sève dans les souches a la forme d'une couronne d'épaisseur inférieure à 
la longueur de la sonde (figure 2-8), ce qui peut modifier les relations entre densité de flux 
et flux de sève. Ces deux derniers points sont développés dans la suite du texte. 

fils d'alimentation de la 
sonde chaude et de 

souche 

sonde chauffée par effet Joule 
dont on mesure la température 

sol 

Figure 2-7 : disposition du système de mesure de flux de sève dans la souche du caféier 

iii) détermination des densités de flux 

Différences verticales de température en l'absence d'alimentation des capteurs 

Pour évaluer l'importance des gradients "parasites" de température, les dispositions 
suivantes ont été prises : les capteurs n'ont pas été alimentés de façon permanente durant 
la campagne de mesure. A des séquences de 3 ou 4 jours de mesures succédaient des 
séquences de durées équivalentes sans alimentation électrique des capteurs. Ceci a 
permis d'évaluer les différences de température entre les deux sondes en l'absence de 
chauffage. Elles sont reportées sur le graphique 2-2 pour un capteur (capteur nQ5) choisi 
parce qu'il présente des différences de températures intermédiaires parmi toutes celles qui 
ont été mesurées. Toutes les journées complètes disponibles ont été portées. 
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On observe que : 

- d'une part, les différences de températures sont élevées : juste après le lever du 
soleil, par exemple, la température de la sonde inférieure peut excéder de plus de 0,5 QC 
celle de la sonde supérieure. Or, lors des journées de mesure où les capteurs étaient 
alimentés, les différences maximales ~TM-~ T{u5 ) varient entre 0,5 QC et 2QC selon les 
capteurs et selon les jours. Les erreurs commises ne sont donc pas négligeables, 

- d'autre part, ces différences sont très variables selon les jours. On observe en 
général le comportement suivant : le haut de la souche commence par se réchauffer un peu 
au lever du soleil. Approximativement deux heures après, le phénomène inverse intervient, 
la sonde basse est plus chaude que l'autre. Ensuite, cette tendance s'inverse de nouveau. 
Cependant, les intensités de ces changements et les heures auxquelles ils interviennent 
sont assez variables. On observe même quelques journées de mesures qui ne 
correspondent pas du tout à ce schéma général. 

0.5 

0 1.5 3 4.5 6 7.5 9 10.5 12 13.5 15 
heure de la journée 

18 19.5 21 22.5 

Graphique 2-2 : différences de température entre les deux sondes du capteur 5 sans 
alimentation électrique (température supérieure - température inférieure).On a porté 
aussi sur ce graphique l'évolution de la densité de flux de photons mesurée sur le mât, à 
proximité du caféier, pour une journée présentant un ensoleillement élevé, de façon à 
situer les évolutions des différences par rapport à la course du soleil. 

On en conclut d'une part que le système de mesure de flux n'était pas bien 
adapté aux conditions de la parcelle de café et d'autre part qu'il est nécessaire de 
réaliser des corrections de ces mesures pour qu'elles puissent être utilisées. 
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Corrections apportées aux données de différences de température 

La formule 2-9 fait intervenir des différences de température (~TM et~ T(u5 ) dues au 
chauffage de la sonde supérieure. On suppose que les gradients "naturels" de température 
observés le long du tronc en l'absence de chauffage subsistent avec la même amplitude en 
présence de chauffage. Le principe de la correction repose sur la caractérisation des 
différences de température mesurées les jours sans chauffage pour réévaluer les 
différences mesurées les jours où les capteurs étaient alimentés 

Le système que nous avons adopté repose sur l'identification de trois types de 
journée, selon leur ensoleillement total (:L(PFD) sur la journée)). On répartit toutes les 
journées de mesure (avec et sans alimentation électrique de chauffage) dans ces trois 
types (les limites entre les types ont été fixées de manière arbitraire, pour obtenir une 
répartition équilibrée dans les trois classes). 

A l'intérieur de chaque classe et pour chaque capteur, on a un certain nombre de 
jours de mesure chauffage qui décrivent l'évolution et la variabilité de l'erreur introduite par 
les gradients de température dans la souche. On peut donc calculer une journée moyenne, 
qui représente l'évolution moyenne au long de la journée des différences de températures 
"naturelles". Cette journée type représentait le vecteur de correction à appliquer aux 
différences de température mesurées lorsque les capteurs étaient alimentés, c'est-à-dire 
lors des journées de mesure de la densité de flux. 

Pour évaluer l'effet des corrections de température, nous avons choisi de calculer 
l'indicateur suivant : si x est la moyenne des différences de température mesurées au 
cours de la journée en l'absence de chauffage, l'indicateur est l'écart-type des différences 
mesurées autour de x : 

S= 
IJxi -x)2 

n-1 
On fait alors la comparaison entre l'indicateur calculé sur les données brutes et 

l'indicateur calculé sur les mêmes données après correction, pour les journées sans 
alimentation des capteurs. Ces résultats sont présentés dans la table 2-1. 

Table 2-1 : évaluation de l'effet des corrections appliquées aux données de différence de 
température. 

capteur 1 capteur 2 capteur 3 capteur 4 capteur 5 

s s s s s s s s s s 
initial corrigé initial corrigé initial corrigé initial corrigé initial corrigé 

PFD élevé 0,21 0,13 0,32 0,24 0,24 0,13 0,16 0,10 0,18 0, 11 

PFD moyen 0,14 0,04 0,27 0,10 0,17 0,05 0,16 0,07 0,17 0,05 

PFD faible 0,10 0,03 0,20 0,08 0,15 0,07 0,13 0,05 0,12 0,04 

On observe que les erreurs ont été nettement réduites par la correction, notamment 
lorsque celles-ci étaient les plus fortes (PFD élevé). Toutefois, nous n'avons aucune 
indication certaine de la pertinence de la correction pour les journées où les capteurs 
étaient alimentés. Deux éléments peuvent biaiser ces estimations de l'effet de la 
correction : 
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concerne les conditions météorologiques, de toutes les journées pendant lesquelles nous avons 
mesuré les différences "naturelles" de température, alors il est probable que nous ne sommes 
pas capable d'estimer la correction qu'il faudrait appliquer pour cette journée. 

- nous ne sommes pas sûr que les gradients de température dans le tronc dûs à des 
perturbations externes sont les mêmes en présence et en l'absence de chauffage de la sonde 
supérieure. 

iv) calcul des flux de sève 

Pour passer de la densité de flux de sève au débit de sève, il est nécessaire de 
connaître, selon la théorie exposée auparavant, la section de conduction. Les relations 
proposées par Granier (et vérifiées expérimentalement dans de nombreuses conditions) ont 
été établies à partir de formulations classiques d'échanges de chaleur. Toutefois, les 
coefficients de proportionnalité entre le rapport K et la densité de flux de sève ont été 
déterminés expérimentalement. Ces expériences ont été menées sur des espèces et des 
diamètres variables, et les coefficients calculés sont restés stables. Cette stabilité est une 
conséquence de la stabilité des coefficients des relations de transfert de chaleur entre la 
sonde, le bois et la sève, qui dépend en dernière instance de la forme de la sonde. 
Toutefois, une condition implicite des expérimentations d'étalonnage est que la totalité de la 
longueur de la sonde soit insérée dans le bois d'aubier, conducteur. 

insertion normale des sondes insertion des sondes dans les caféiers 

Bois d'aubier (conducteur de sève brute 

10mm 

Figure 2-8 : /'insertion des sondes de mesure de flux de sève dans le bois d'aubier: cas normal 
et cas des caféiers 

Nous nous écartons de ces conditions sur plusieurs points : 

- d'une part, nos sondes mesuraient 1 cm de longueur. A. Granier (communication personnelle) a 
indiqué que des expériences menées avec des sondes de cette longueur ont donné les mêmes 
relations d'étalonnage, 

- d'autre part , les épaisseurrs de bois d'aubier de la souche de caféier sont bien inférieures à la 
longueur des sondes. La figure 2-8 est une représentation moyenne de la situation observée. 
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Ceci peut être rectifié en supposant que la sonde mesure une densité de flux moyenne sur 
toute sa longueur, qui est donc inférieure d'un facteur 2,5 dans le cas de la figure 2-8 à la 
densité de flux réelle dans l'aubier. Toutefois, dans ce cas, les effets de bord (et donc le facteur 
de forme de la sonde) sont probablement modifiés: tout le flux est localisé à la périphérie du 
tronc, dans la partie extérieure de la sonde, zone susceptible d'échanges intenses avec le 
milieu externe (Granier, communication personnelle). 

La conclusion de ces considérations est qu'il est probable que la relation établie par 
Granier entre densité de flux et surface de conduction ne s'applique pas à notre cas. Nous 
avons donc décidé de déterminer les coefficients d'étalonnage de chacun des capteurs de 
façon expérimentale : 

sol pied coupé, 
extrémité inférieure 
dans l'eau 

becher pour la 
mesure des 
prélèvements 

Capteur de 
flux 

caféiers 

Figure 2-9 : étalonnage au champ des capteurs de flux de sève 

A la fin de chaque campagne de mesure des flux de sève, le pied de caféier était 
coupé au petit matin (5h :30-6h00). Son extrémité inférieure était immédiatement plongée 
dans un bécher rempli d'eau distillée et filtrée (0,45µm), la coupe était rajeunie sous l'eau et 
le pied était replacé dans le rang, approximativement à sa position d'origine (figure 2-9). 
Chaque demi-heure, pendant la matinée, le prélèvement d'eau était déterminé en mesurant 
le volume d'eau qu'il était nécessaire de rajouter pour revenir à un niveau de référence. 
Pendant toute la matinée, les capteurs étaient alimentés. 

Les dernières mesures se faisaient en rajoutant une solution colorée. Nous avions 
auparavant vérifié que le colorant, un produit alimentaire du marché local ne bouchait pas 
les vaisseaux, puisqu'il colorait les nervures des feuilles. Nous avons ensuite mesuré au 
planimètre les sections colorées pour déterminer la surface de conduction de sève dans la 
souche. 
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Graphique 2-3: courbe d'étalonnage du cinquième capteur, mai 1993. Les densités de flux de 
sève sont calculées à partir des différences de température corrigées et de /'équation 2-9 

Le graphique 2-3 montre un exemple des courbes d'étalonnage obtenues. Les 
heures de mesure sont notées. On remarque une proportionnalité correcte entre les 
prélèvements mesurés directement et les densités de flux mesurées avec les capteurs. La 
diminution du flux en fin de matinée a été observée sur tous les étalonnages et correspond 
sans doute à un phénomène de bouchage des vaisseaux par des impuretés introduites 
accidentellement dans l'eau. Ces mesures permettent de déduire un coefficient de 
proportionnalité entre les deux grandeurs, qui a la dimension d'un surface (dm2). La théorie 
présentée par Granier (1985) prévoit une égalité entre ce coefficient et la surface de 
conduction de la sève (équation 2-8). On présente dans la table 2-2 les sections mesurées 
par coloration et les coefficients de proportionnalité déjà cités. 

Table 2-2: section de conduction de la sève brute mesurée et déterminée lors de 
l'étalonnage des capteurs 

Plante Section mesurée Coefficient d'étalonnage 
(dm2) (dm2) 

1 0,028 0,21 

2 0,027 0,25 

3 0,032 0,28 

4 0,049 0,20 

5 0,032 0,19 
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On constate que les sections de conduction sont largement inférieures aux 
coefficients d'étalonnage. Le rapport entre ces deux grandeurs n'est pas constant. Ces 
valeurs et leur variabilité sont sans doute à mettre en relation avec les conditions non 
standard dans lesquelles nous avons effectué les mesures. En particulier, il existe une 
assez bonne relation entre ce rapport et la largeur de la couronne de conduction. 

Le fait de réaliser les mesures de flux de sève sur une souche a probablement aussi 
des conséquences importantes. Il est possible que les débits de sève ne soient pas 
identiques sur toute la section de conduction. En particulier, on peut supposer que le débit 
est plus important le long d'une génératrice située sous un rejet orthotrope. 

Eu égard aux incertitudes accumulées sur ces mesures de flux de sève, nous avons 
décidé de n'utiliser pour les validations que les capteurs sur lesquels les erreurs sont les 
plus faibles (table 2-1) et surtout pour lesquels les étalonnages sont les plus sûrs (moindre 
incertitude sur le coefficient). Il s'agit du capteur 5, dont les données ont été présentées, et 
du capteur 4 (dont l'étalonnage présente une qualité comparable). Les données obtenues 
sur les autres capteurs n'ont finalement pas été utilisées. 

Il est clair que nous avons utilisé ces capteurs hors du domaine pour lequel ils ont 
été conçus. Les incertitudes liées à ces conditions limites sont élevées. Des capteurs 
fonctionnant sur le principe du bilan de chaleur (type Valancogne, par exemple) auraient 
été plus adaptés à cette situation. 
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Nous avons présenté dans le chapitre 1 le modèle que nous voulons utiliser pour 
caractériser la circulation de l'eau dans le caféier. Pour le faire fonctionner, il est nécessaire 
de déterminer un certain nombre de paramètres de cette circulation, dans la partie 
aérienne : la conductance stomatique et les conductivités du xylème dans le rejet, les 
plagiotropes et les pétioles. C'est l'objet de ce chapitre de présenter les mesures de ces 
paramètres, puis de les modéliser, pour pouvoir les introduire dans le modèle. 

111.1. LA RÉGULATION STOMATIQUE 

Les stomates sont la dernière étape du transport de l'eau dans la plante. Ils 
contrôlent le passage de l'eau sous forme de vapeur de la plante (zone saturée) vers l'air 
(zone généralement désaturée). La force qui génère ce transport est proportionnelle à la 
différence de pression partielle de vapeur d'eau entre ces deux zones, et elle peut atteindre 
des valeurs très élevées. Les stomates doivent donc représenter un frein important au 
transfert. On sait depuis longtemps que la conductance stomatique est variable au cours de 
la journée (Darwin & Pertz 1911 ). Comme les stomates représentent aussi la porte d'entrée 
du C02 nécessaire à la photosynthèse, la régulation stomatique doit réaliser un compromis 
entre l'alimentation carbonée de la plante et ses pertes d'eau par transpiration. 

A l'heure actuelle, les mécanismes du fonctionnement stomatique sont 
incomplètement connus. On sait que la forme des cellules de garde est largement associée 
à la régulation de l'ouverture du pore, par le biais de la variation de leur turgescence. Cette 
turgescence est régulée au moins partiellement de façon active au moyen de pompes à 
potassium (Jones 1983). Toutefois, les modes d'action des facteurs internes et externes sur 
cette ouverture, c'est-à-dire le mécanisme de la régulation, restent mal compris. L'approche 
suivie par de nombreux auteurs consiste à établir des relations empiriques entre la 
conductance stomatique et différents paramètres internes ou externes à la plante : la 
température de la feuille (Neilson & Jarvis 1975), le déficit de saturation de l'air (Mitchell 
1936, Lange et al. 1971, Farquhar & Wong 1984 ), la densité de flux de photons (Nutman 
1937b), la pression partielle de C02 dans les espaces intercellulaires de la feuille (Jarvis 
1976, Nederhoff et al. 1992) et le potentiel hydrique foliaire (Loftfield 1921, Stâlfeld 1955). 
Depuis quelques années s'accumulent aussi des observations qui montrent que la plante 
régule par voie hormonale l'ouverture des stomates et, par là, son état hydrique. L'hormone 
la plus souvent mise en cause est l'acide abscissique (ABA) {Tréjo & Davies 1991, Ferreira 
& Katerji 1992, Tardieu & Davies 1992). 
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La modélisation de la régulation stomatique se fait constamment en ayant recours à 
une "boîte noire" . Dans la mesure où les paramètres qui agissent sont multiples et où 
l'approche est empirique, des modèles très divers ont été développés (Jarvis 1976, Losch & 
Tenhunen 1981, Farquhar & Wong 1984, Chambers et al. 1985). Les plus simples reposent 
sur l'hypothèse de l'additivité des actions des différents facteurs considérés. D'autres, 
largement utilisés actuellement, font l'hypothèse que les influences des différents 
paramètres se multiplient, mais ne considèrent pas leurs éventuelles interactions (Jarvis 
1976, Chambers et al. 1985). Enfin, quelques tentatives de prendre partiellement en 
compte ces interactions existent (Losch & Tenhunen 1981). 

Nous nous inspirerons du modèle proposé par Jarvis (1976) qui utilise la 
méthode des courbes-enveloppes. Le modèle est établi de la façon suivante : on mesure la 
conductance dans des conditions quelconques, avec plusieurs facteurs (n) variant en 
même temps, mais de façon à couvrir correctement l'espace à n dimensions dans lequel 
peut évoluer l'ensemble des conditions. On met ensuite en relation la conductance avec un 
des facteurs. Si l'on a correctement couvert l'espace possible, on a, pour toutes les valeurs 
possibles de ce facteur, des conditions telles que tous les autres facteurs sont à l'optimum. 
Les points correspondant à ces conditions sont situés dans la partie supérieure du nuage 
formé par l'ensemble des points. La courbe qui passe par ces points est l'enveloppe du 
nuage. L'équation de cette courbe représente l'influence du facteur sur la conductance, 
toutes autres conditions optimales, et peut s'écrire sous la forme suivante : 

g(F1) = 9max · f(F1) (3-1) 

où g(F1) est l'équation de la courbe, gmax est la conductance maximale observée et 
f(F1) est une fonction du facteur F1. 

On peut réaliser la même opération pour chacun des facteurs . Le modèle sera 
obtenu par multiplication des différentes fonctions f(Fi) : 

n 

9s = 9max ·Il f (Fi) (3-2) 
i=1 

La validité de ce genre de modèle repose sur un certain nombre d'hypothèses : 
- la première est que l'espace de toutes les combinaisons possibles de valeurs des 

facteurs étudiés ait été correctement couvert. Dans la nature, cette condition est très 
difficile à réaliser, il existe toujours une certaine corrélation entre différents facteurs. Il 
est alors possible que le modèle attribue à un facteur des influences qui sont le fait 
d'un deuxième facteur qui est corrélé au premier, 

- ensuite, on suppose implicitement que les influences des facteurs sont indépendantes 
les unes des autres. C'est souvent faux : par exemple, l'action relative de la pression 
partielle de C02 dans l'air dépend de la température des feuilles (Heath & Orchard 
1957), 

- enfin, on suppose que les mesures sont réalisées en conditions stables, c'est à dire 
que la vitesse de variation des facteurs lors des mesures est bien inférieure à la 
vitesse de réaction de la conductance stomatique à ces changements. 

Dans la suite de cette section, nous présentons une synthèse de l'état des 
connaissances sur ce sujet qui ont été accumulées pour le caféier. Dans une deuxième 
partie nous exposons les mesures que nous avons effectuées. Nous nous intéressons dans 
une troisième partie à la dynamique de réponse des stomates de caféier à un changement 
brutal des facteurs du milieu, pour vérifier que la troisième condition nécessaire à la validité 
de l'établissement du modèle est bien remplie. Ensuite, nous présentons une analyse des 
influences des facteurs que nous avons mesurés conjointement avec la conductance 
stomatique pour finalement présenter le modèle élaboré et discuter de ses caractéristiques. 
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Analyse et modélisation des conductances 

111.1.1. Etat des connaissances pour le caféier 

Plusieurs auteurs ont publié des études sur la conductance stomatique du caféier. 
Les facteurs considérés comme prépondérants sont le déficit de saturation de l'air (Wormer 
1965, Fanjul et al. 1985), la température des feuilles (Wormer 1965, Kumar & Tieszen 
1980), la densité de flux de photons (Wormer 1965, Fanjul et al. 1985), la pression partielle 
interne de C02 (Heath & Orchard 1957) et le potentiel de tension de sève (Kumar & 
Tieszen 1980, Renard & Karamaga 1984). Le café apparaît tout à fait classique en cela. 

Les auteurs discutent des difficultés de séparer les influences des facteurs : par 
exemple Nutman (1937b) invoque un effet négatif des fortes densités de flux de photons, 
interprété en fait comme un effet des fortes températures par Kumar & Tieszen (1980) ; cet 
effet des hautes températures est attribué par Heath & Orchard à un effet sur la pression 
partielle de C02 ; de même, Meinzer et al. (1990) soutiennent que l'effet du potentiel de 
tension de sève est indirect puisqu'ils mesurent des conductances normales dans des 
feuilles non turgescentes. 

Un consensus semble exister pour affirmer que les feuilles ombragées ont une 
photosynthèse plus active que les feuilles situées en plein soleil, lorsque le 
rayonnement est élevé (Maestri & Barros 1977). En effet, les rayonnements trop intenses 
provoquent une diminution de la photosynthèse (Nutman 1937a, Alvim 1968). La 
conductance des feuilles situées au soleil tend à chuter vers midi et reste relativement 
basse ensuite. L'origine de la chute du milieu de journée est discutée (hautes températures 
qui provoquent une augmentation de la pression interne de C02 selon Heath & Orchard 
(1957), ou une diminution de la conductance du mésophylle selon Kumar & Tieszen 
(1980)). Nutman (1937b) puis Franco (1938) et Wormer (1965) ont remarqué que les 
stomates qui se ferment vers midi restent généralement fermés pendant le reste de la 
journée, même si les conditions externes redeviennent favorables à leur ouverture. Enfin, et 
sans que ceci soit discuté par les auteurs, les ordres de grandeur des conductances sont 
très différents. Pour les auteurs présentant des données comparables, on obtient, en 
mmole.m-2.s-1, des conductances maximales de 60 pour Kumar & Tieszen (1980), 200 à 
250 pour Renard & Karamaga (1984), jusqu'à 900 pour Fanjul et al. (1980), et 140 pour 
Meinzer, Saliendra & Crisosto (1992). Nous avons réalisé des observations dans une serre 
du Cirad-CP à Montpellier sur différentes variétés de Coffea arabica : nous avons 
effectivement constaté une très grande variabilité de ces valeurs, de presque un facteur 10 
entre les deux variétés extrêmes. 

111.1.2. Matériel et méthodes 

i) réalisation des mesures 

Une mesure de conductance du poromètre Ll-1600 fournit en même temps les 
valeurs de la température de l'air dans la chambre de mesure, de la température des 
feuilles, de l'humidité de l'air dans la chambre et de la densité de flux de photons au 
voisinage de la feuille. Ces données étaient toutes transférées sur un micro-ordinateur relié 
au poromètre. Simultanément, la station météorologique située sur le mât nous fournissait 
les données de vitesse du vent, d'humidité de l'air, de température de l'air, de rayonnement 
global et de densité de flux de photons (PFD), le tout mesuré à 5 mètres de hauteur et 
moyenné par demi-heure. 
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Les feuilles de caféier ne semblent pas affectées par la mesure : en effet, la mesure 
de conductance, une fois stabilisée, varie peu au cours du temps si la pince est laissée en 
place. 

mesures de la dynamique de réponse 

Des mesures particulières ont été réalisées pour déterminer le temps de réaction 
des stomates à une modification de leur environnement. L'hypothèse sous-jacente à cette 
expérimentation est que les stomates réagissent lentement à un changement d'intensité du 
rayonnement. 

Un premier protocole, assez sommaire, a été mis en place en mars 93 dans la 
parcelle de mesure. Vers le milieu de la matinée, une bâche était tendue au dessus de 
plusieurs plantes. Des séries de mesures de conductance étaient faites sur 7 feuilles, 
toujours les mêmes. Au bout d'une heure et demie, la bâche était ôtée brusquement tandis 
que les mesures sur les mêmes 7 feuilles continuaient. Au bout d'une heure, la bâche était 
replacée et les mesures se poursuivaient à l'ombre. Les densités de flux de photons 
variaient entre 80 sous la bâche et 1500 µE.m-2.s-1 en plein soleil. 

Un deuxième protocole de vérification a été mis en place en septembre 1994, à 
Montpellier, en conditions contrôlées. Des plants de caféier de la même variété que celle 
sur laquelle ont été effectués les travaux au Costa Rica, cultivés dans une serre du 
Cirad-CP, ont été transférés dans un phytotron du CNRS où les conditions étaient les 
suivantes: PFD = 800 µE.m-2.s-1 au sommet des caféiers, humidité relative = 70%, 
température de l'air = 27QC. Les lampes étaient allumées à 9h00 et éteintes à 21 h30. Une 
semaine après leur transfert, les mesures de temps de réponse ont été réalisées de la 
façon suivante : le premier jour, la conductance a été suivie sur des feuilles prises au 
hasard, pendant toute la journée. Le deuxième jour, au vu de l'évolution constatée le 
premier jour, les mesures ont commencé, sur 1 O feuilles fixes, à midi, 3 heures après 
l'allumage des lampes. A 13h50, les lampes étaient brusquement éteintes (PFD=O) et les 
mesures se poursuivaient dans l'obscurité presque complète. A 16h20, les lampes ont été 
rallumées. 

mesures pour l'élaboration du modèle de fonctionnement stomatique 

Les mesures nécessaires à l'élaboration du modèle ont été prises pendant 5 
campagnes, entre décembre 1992 et août 1993, sur un total de 16 journées. Plus de 2000 
mesures sur des feuilles matures ont ainsi été obtenues, dans des conditions contrastées 
de rayonnement, de température et de tension de vapeur d'eau. 

Les critères de sélection des points décrits dans la section 11.3.3 ont été appliqués. 
Au terme de ce travail ont été conservés 721 points de mesure. Le potentiel de tension de 
sève n'a pas été mesuré pour toutes ces feuilles : seulement 220 mesures restaient après 
le tri des données, correspondant à 7 journées représentant les 5 campagnes de mesure. 
Le potentiel était mesuré à la chambre à pression selon le protocole décrit dans la section 
11.3.1 . Ainsi, nous disposons pour l'établissement des courbes enveloppe de 721 points 
pour la température, l'humidité relative, le PFD, et seulement de 220 points (inclus dans les 
721) pour le potentiel hydrique. Ces mêmes 220 mesures serviront à vérifier la précision du 
modèle construit. 

mesures de conductance stomatique des feuilles immatures 

Des mesures séparées ont été réalisées pour caractériser la conductance des 
feuilles immatures (feuilles de couleur vert clair, de dimensions réduites situées en bout de 
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plagiotrope) : 9 journées de mesures ont fourni un total de 215 points (après application des 
critères de sélection décrits section 11.3.3). Les potentiels n'ont été mesurés que pour une 
journée. Nous ne disposons donc que de quelques points pour évaluer la précision du 
modèle. 

111.1.3. Dynamique de réponse 

A notre connaissance, il n'existe pas d'étude sur la dynamique de réponse des 
stomates à une modification du régime lumineux pour le caféier. Toutefois, les études 
menées sur d'autres plantes de sous-bois sont nombreuses (Barradas et al. 1994, Tinoco
Oyanguren & Pearcy 1992, Knapp & Smith 1990 par exemple). Les courbes obtenues 
ressemblent à celle qui est schématisée sur la figure 3-1 : les réponses ont des formes 
semblables à des exponentielles négatives, et l'ouverture provoquée par une augmentation 
du rayonnement est plus rapide que la fermeture provoquée par l'opération inverse. Tinoco
Oyanguren & Pearcy (1992) ont mené une étude sur la réponse stomatique à un éclair 
lumineux de Piper aequale, une liane caractéristique du sous-bois, cultivée à l'ombre et en 
plein soleil (ce qui est un cas comparable au caféier tel que nous avons pu l'étudier). 
L'acclimatation au soleil réduit l'amplitude de la réponse à un éclair et la provoque un peu 
plus rapidement. 

gs lumière ombre lumière 

temps 

Figure 3-1 : schématisation des résultats des études de la dynamique de 
/'ouverture stomatiques en conditions de rayonnement variable 

i) résultats 

Les résultats de mesure de la dynamique de réponse obtenus au champ sont 
présentés sur le graphique 3-1. La courbe obtenue est assez éloignée du modèle présenté 
sur la figure 3-1 : le passage au soleil provoque une baisse de la conductance, tandis que 
le passage à l'ombre provoque une montée transitoire puis une baisse. Ces résultats ne 
sont pas complets, parce que les temps de mesure n'ont pas été suffisants pour atteindre 
une stabilisation nette de la conductance, bien que l'expérience ait duré plus de 4 heures. 

Les résultats de l'expérimentation menée en chambre de culture sont présentés sur 
le graphique 3-2. Les mesures du premier jour sur ces plantes ont montré que la 
conductance évolue au cours de la journée, sans que les facteurs externes soient modifiés 
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(courbe en trait plein). Des évolutions comparables ont été obtenues sur caféier en 
mesurant la photosynthèse nette (Berry et al. 1987). Or, l'évolution que nous avons 
mesurée est rapide au regard des temps de réponse que nous avions déterminés sur le 
terrain . Il était donc nécessaire de comparer les résultats de changement de régime à cette 
évolution "témoin" . 
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Graphique 3-1 : dynamique d'ouverture stomatique en conditions variables 
de rayonnement solaire mesurée en champ 

On constate que les conductances mesurées sont très faibles, comparées à celles 
qui étaient obtenues au champ. Il est possible que la variété testée ne soit pas exactement 
la même, ou que cette variété subisse sous nos climats un stress important. Des mesures 
de vérification dans les serres d'origine des plants nous ont confirmé ces valeurs. 

L'évolution de la conductance stomatique le jour de la mesure est comparable à 
cette évolution témoin, avant que la lumière ne soit éteinte. On observe ensuite une baisse 
plus ou moins régulière de la conductance, significativement plus rapide que celle du 
témoin , puis une stabilisation. Dans la seconde phase de l'expérience, la restauration de la 
lumière, la conductance remonte jusqu'au niveau mesuré la veille à la même heure, puis se 
stabilise. 

Il semble que les feuilles qui recevaient moins de lumière répondent plus vite que 
celles qui en recevaient plus. Ceci, additionné aux différences naturelles de conductance 
selon les feuilles, explique les fortes valeurs de l'écart type que nous avons reportées sur le 
graphique 3-2. Le temps d'ouverture stomatique est approximativement 40 minutes, le 
temps de fermeture est plus long : de l'ordre de 120 minutes (plus précisément 120 minutes 
pour les feuilles à PFD élevé (>500 µE.m-2.s-1) et 60 minutes pour les feuilles soumises à 
un faible éclairement (<500 µE.m-2.s-1)). 
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Graphique 3-2 : dynamique d'ouverture stomatique en conditions variables de 
rayonnement solaire mesurée en chambre de culture 

ii) discussions 

L'étude réalisée en champ présente des différences notables avec les autres études 
de dynamique d'ouverture stomatique citées précédemment : hormis le travail décrit par 
Barradas et al. (1994), tous ces travaux ont été menés en conditions contrôlées. Cela 
signifie d'une part que le seul facteur qui variait dans toutes ces expérimentations était le 
rayonnement et d'autre part que les niveaux de rayonnement testés étaient faibles : les 
conditions éclairées correspondaient généralement à quelques centaines de µE.m-2 _s-1 
(300-400) . 

Or, les feuilles mesurées dans notre expérience de terrain correspondent à des 
feuilles qui, au soleil, reçoivent des rayonnements supérieurs à 1500 µE.m-2.s-1, et qui sont 
sans doute dans des conditions de stress (photo-inhibition ou stress provoqué par d'autres 
facteurs: T5 = 34 QC, déficit de saturation élevé) qui engendrent la fermeture stomatique, 
comme nous le verrons dans la suite de ce chapitre. Il est donc probable que la fermeture 
observée lors de la mise au soleil corresponde à un effet combiné de plusieurs facteurs. 

L'augmentation de la conductance lors de la mise à l'ombre pourrait alors 
correspondre à une dynamique de la levée de cette inhibition. L'effet reporté dans la 
littérature du manque de lumière n'interviendrait qu'ensuite, expliquant la baisse de la 
conductance en fin d'expérience. Ces interprétations sont tout à fait hasardeuses : nous 
n'avons suivi que quelques feu illes et l'expérience n'a pas été poursuivie suffisamment 
longtemps pour observer une stabilisation de la conductance stomatique. 

En revanche, il est notable que les temps de réponse que nous avons observés sont 
très supérieurs aux temps qui sont rapportés dans la bibliographie (supérieur à une heure 
dans notre cas, contre 10-15 minutes en général). Barradas et al. qui ont présenté des 
études sur Phaseolus vulgaris en conditions contrôlées et au champ ont observé des temps 
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de réponse au champ qui sont plus du double de ceux qu'ils ont obtenus en chambre de 
culture. D'autre part, il semble que plus les différences de rayonnement entre les régimes 
d'éclairement sont grandes, plus les temps de réponse sont importants (Barradas et al. 
1994). 

Les résultats de l'expérimentation menée au CEFE sont plus conformes à ce qui est 
publié sur d'autres plantes, mais on retrouve un temps de réponse élevé. En prenant en 
compte uniquement les feuilles qui étaient en conditions de PFD faible, on obtient des 
dynamiques assez semblables à ce qui est rapporté dans les études déjà citées. 

Il est impossible de transposer ces résultats aux caféiers mesurés au Costa Rica. 
Toutefois, cette expérience confirme que le temps de réponse des stomates du caféier est 
élevé. On en conclut qu'il est nécessaire de prendre en compte des situations au champ les 
plus stables possible lors des études de relations entre la conductance et les facteurs de 
milieu. D'autre part, il est probable que ce temps de réponse a des répercussions sur la 
circulation de l'eau dans le caféier. Il sera nécessaire de tester l'importance de ces 
répercussions par des simulations du modèle de fonctionnement stomatique, qui devra 
donc prendre en compte ces aspects dynamiques. 

111.1.4. Relations entre conductance stomatique et facteurs 
climatiques 

Jarvis (1976) suggère que la conductance stomatique peut être mise en relation 
avec 5 facteurs internes ou externes à la plante : le PFD reçu par la feuille, son potentiel 
hydrique, sa température, la pression partielle de C02 dans les espaces intercellulaires, et 
la différence de tension de vapeur d'eau entre la feuille et l'air. Nous n'avons pas mesuré la 
pression interne de C02 . Nous allons donc présenter les relations entre chacun des quatre 
autres facteurs avant de considérer le modèle de fonctionnement stomatique qui peut en 
être déduit. 

i) la densité de flux de photons (PFD) 

Le contrôle de l'ouverture stomatique est réalisé en faisant varier le potentiel de 
turgescence des cellules de garde. Cette variation est en grande partie due à des 
ajustements du potentiel osmotique de ces cellules. L'entrée d'ions potassium (qui 
engendre l'ouverture stomatique) est un phénomène endoénergétique. Il était donc naturel 
de penser que la photosynthèse était nécessaire à cette ouverture. En fait, il semble que la 
photosynthèse ait seulement un rôle indirect dans le fonctionnement des cellules de garde 
au travers de la pression interne de C02 : la consommation de C02 engendre la diminution 
de cette pression et donc une ouverture des stomates par ce biais (Mansfield et al. 1981 ). 
L'effet direct de la lumière serait par l'activation d'enzymes situés dans la membrane des 
cellules de garde, qui participent à l'ouverture des stomates (Kirschbaum et al. 1988). 

La courbe d'évolution de la conductance stomatique en fonction du PFD a une allure 
d'hyperbole assez semblable aux courbes de vitesse de réaction enzymatique en fonction 
de la concentration en substrat décrites par la loi de Michaelis-Menten, formulation qui est 
généralement adoptée (Jarvis 1976, Jones & Higgs 1989, Massman & Kaufmann 1991 ). 
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D'autres préfèrent cependant des formulations exponentielles (Jones 1983). Nous avons 
choisi la formulation de Michaelis-Menten, qui se présente sous la forme : 

PFD 
9s = 9max PFD ~ + PFD 

où PFD1;2 est un paramètre qui représente le PFD nécessaire 
stomat1que atteigne la moitié de sa valeur maximale. 

(3-3) 

pour que l'ouverture 

Dans le cas du caféier, cette valeur a été fixée par ajustement visuel de la courbe à 
1 OO µE.m-2.s-1. Les points et la courbe obtenue sont présentés sur le graphique 3-3. 
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Graphique 3-3 : évolution de la conductance stomatique en fonction du rayonnement 
photosynthétiquement actif reçu par la feuille 

On remarque que quelques points se situent au-dessus de la courbe. Nous avons 
considéré que ces points correspondaient à des mesures réalisées en conditions non 
stables. 

D'autre part, on note que pour des fortes valeurs de PFD, la conductance est faible. 
Ceci peut être un indice de photo-inhibition (ralentissement de la photosynthèse lentement 
réversible dû à un excès de lumière selon Long & Humphries, 1994). Cette photo-inhibition 
a été observée sur Coffea arabica (André et al. 1989). Toutefois, ces valeurs de PFD sont 
accompagnées de températures foliaires élevées dont on sait qu'elles provoquent la 
fermeture stomatique (Bierhuizen et al. 1969). Une des conditions de l'établissement du 
modèle, l'indépendance entre les facteurs, n'est donc pas correctement remplie. 

ii) la température 

L'effet de la température des feuilles est assez largement documenté. Il est toutefois 
difficile à dissocier de l'effet du déficit de pression de vapeur d'eau : une température 
foliaire plus élevée provoque une augmentation du gradient de déficit de pression de 
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vapeur entre la feuille et l'air. La température peut aussi agir au travers de la pression 
interne de C02, en activant ou en inhibant la photosynthèse (Heath & Orchard 1957). Les 
mécanismes d'action directe de la température ne sont pas connus, mais ils existent 
indubitablement (Neilson & Jarvis 1975 par exemple). 

La courbe enveloppe a la forme d'une cloche plus ou moins dissymétrique. Elle est 
souvent représentée par une parabole (Jones, 1983) ou un arrangement de fonctions 
linéaires (Lloyd et al. 1991 ). Jarvis propose une expression assez compliquée mais qui 
permet de restituer la dissymétrie souvent observée. Elle est de la forme : 

9s = 9max·A(Ts - ÎmiJ(Tmax - TJ
6 

(3-4) 

où 
- T s est la température foliaire (QC), 
- A et B sont des coefficients qui dépendent des températures maximale (T max), 

minimale (T min) et optimale (T opt) pour l'ouverture stomatique : 
A est déterminé de façon que g5 = gmax lorsque T5 = T 0pt(1/A =(T opt -T min)(T max-T opt)8 ), 

B est le paramètre qui détermine la forme de la cloche. Jarvis propose 
B=(T max-Topt)/(T opcT rnin). Si T 0pt est à mi-chemin entre Tmin et T mçi.x• 8=1, la courbe 
est une parabole et 1a cloche est symétrique. Les osc1 ations ae B autour de 1 
donnent à la cloche une chute plus abrupte d'un côté que de l'autre. 

Nous avons choisi cette formulation, qui a l'avantage d'être assez plastique et de 
reposer sur des coefficients auxquels on peut trouver un sens biologique. 

La courbe de réponse à la température foliaire est correctement obtenue en fixant 
Topt = 24 QC, T max= 41 QC et T min= 15 QC (graphique 3-4). On peut déterminer à peu près 
correctement les valeurs de T opt et T max· En revanche, nous n'avons aucun indice sur la 
valeur de T min• qui est fixée simplement en fonction de la forme que l'on a voulu donner à la 
courbe. La forme de cette courbe est étonnante : dans la mesure où la majorité des 
courbes d'action de la température en biologie présentent une forme de cloche décentrée 
vers la droite (inhibition brutale par les fortes températures), on attend un peu cette forme 
de courbe. C'est le contraire que l'on observe. Toutefois cette forme est aussi avancée par 
Neilson et Jarvis (1975). 

54 

,.... 
r), 
<'i 

500 

è 400 
cii 
0 
E 
E 
'Q;'300 
:J 
.g 
<a 
E .s 200 

"' Q) 
0 
c: 
<a 
ti 100 
:J 
'C 
c: 
0 
0 

20 

+-+ + + ++....,_~ ... 

. . . . . . . .. 

25 30 35 
température foliaire {"C) 

40 

Graphique 3-4 : évolution de la conductance stomatique en fonction de la 
température des feuilles 



Analyse et modélisation des conductances 

iii) le potentiel hydrique foliaire 

L'effet sur la conductance stomatique du potentiel hydrique foliaire, ou, plus 
généralement, de la teneur en eau de la feuille, est mesuré depuis longtemps (Stâlfeld 
1955). L'ouverture stomatique dépend de la turgescence des cellules de garde. Plus 
précisément, il semble que ce soit la différence de turgescence relative entre les cellules de 
garde et les cellules de l'épiderme qui détermine le degré d'ouverture des stomates (von 
Mohl 1856 cité par Jones 1983). Ce potentiel hydrique est déterminé en partie par la 
transpiration. Il existe donc un effet de feed-back entre la transpiration et l'ouverture 
stomatique, qui tend à réguler la transpiration. 

Il est maintenant largement établi que l'effet de l'état hydrique de la plante est plus 
indirect, puisque ce sont les racines qui réagissent les premières : stressées, elles 
synthétisent de l'acide abscissique (ASA) qui est transporté dans la sève jusqu'aux feuilles 
et qui provoque la fermeture stomatique (Meinzer & Grantz 1991, Tréjo & Davies 1991, 
Tardieu et al. 1992). Le potentiel hydrique foliaire ne fait que moduler l'action de l'ABA 
(Tardieu & Davies 1992). Toutefois, on observe au champ des baisses de potentiel 
hydrique foliaire et de potentiel dans les racines de façon conjointe. Le potentiel hydrique 
des feuilles reste dans ces conditions un bon estimateur de cet effet indirect de l'état 
hydrique. 

La courbe enveloppe de la réponse au potentiel hydrique comporte généralement 
un seuil plus ou moins implicite. En deçà de ce seuil, la réaction de la conductance est 
nulle. Au delà de ce seuil existe une valeur de potentiel plafond, pour laquelle la 
conductance est nulle (Jarvis 1976, Jones 1983). Nous avons choisi des fonctions linéaires. 
Des expériences de mesures de \l' sur des rameaux coupés nous ont indiqué que la valeur 
la plus négative (plafond) que pouvait atteindre le potentiel est -2,3 MPa, valeur qui 
correspond bien aux données présentées sur le graphique 3-5. D'autre part, l'ajustement 
des droites nous suggère un potentiel de seuil de -1,3 MPa. 
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Graphique 3-5 : évolution de la conductance stomatique en fonction du potentiel 
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iv) l'humidité de l'air 

L'action directe de l'humidité de l'air n'a pas été mise en évidence sur toutes les 
espèces. GD Farquhar a publié une revue bibliographique sur ce sujet, précisant à l'époque 
les espèces pour lesquelles existaient ces preuves (1978). Il semble que une certaine 
perméabilité cuticulaire à la vapeur d'eau est nécessaire pour que cette action directe 
existe. Une autre caractéristique peut être mise en cause, le degré de pénétration de la 
cuticule à l'intérieur des pores stomatiques : plus les cellules de garde sont protégées de la 
dessiccation par la cuticule, moins l'action directe du déficit de saturation de l'air est nette 
(Berger, communication personnelle) . 

Cet effet de l'humidité de l'air est connu sous le nom de feed-forward. Il est ainsi 
opposé à l'effet du potentiel hydrique foliaire (feed-back). Au contraire de celui-ci , l'effet 
feed-forward peut conduire à une diminution de la transpiration (Farquhar 1978). 

L'humidité de l'air est habituellement caractérisée par le déficit de tension de vapeur 
d'eau dans l'air. Toutefois, la grandeur qui est la plus naturellement liée à la conductance 
stomatique est la différence de tension de vapeur entre l'intérieur de la feuille et l'air à la 
surface de la feuille . Or, il est impossible de mesurer la tension de vapeur de l'air à la 
surface de la feuille. La grandeur qui est utilisée est donc la différence de tension de vapeur 
entre l'air libre et la feuille. La relation entre cette grandeur et la conductance est donc sous 
l'influence de la conductance de couche limite de la feuille. Le vent et la structure du 
couvert ont donc une action sur cette relation (Aphalo & Jarvis 1993, Bunce 1985). 

Les courbes qui décrivent la réponse de la conductance stomatique à la différence 
de tension de vapeur ont généralement une forme linéaire décroissante (Massman & 
Kaufmann 1991, Dougherty et al. 1994, Jones 1983, Jarvis 1976), linéaire décroissante 
avec seuil (Chambers et al. 1985) ou curvilinéaire (Lloyd et al. 1991 en 1/.YD, Jones 1983 
en e(-KD)). Une seule formulation fait l'objet de justifications théoriques : Cowan & Farquhar, 
en 1977, ont proposé l'hypothèse que les plantes tendaient à maximiser leur efficience de 
l'eau (rapport entre le C02 assimilé et l'eau transpirée). A partir de cette hypothèse, 
Farquhar (1978) a déduit une forme de la courbe, hyperbolique, qui est : 

où: 

1-b'_Q_ 
patm 

9s = 9max D 
1+b"-

patm 

- D est la différence de tension de vapeur entre la feuille et l'air (hPa), 
- P atm est la pression atmosphérique (hPa), 

(3-5) 

- b' et b" sont deux paramètres à estimer (b' est l'inverse de la différence de pression 
partielle de vapeur d'eau pour laquelle la conductance est nulle, et b" est un facteur 
de courbure de l'hyperbole). 

Les résultats de l'ajustement de cette courbe aux données de conductance 
stomatique du caféier sont exposés sur le graphique 3-6. Les points sont assez bien 
répartis dans l'espace délimité par la courbe. La densité de points dans la partie supérieure 
du nuage indique que l'humidité est un facteur fréquemment limitant de la conductance 
stomatique. Les coefficients b' et b" de la courbe sont 17 et 15. 
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Graphique 3-6 : évolution de la conductance stomatique en fonction de la 
différence de tension de vapeur entre la feuille et l'air 

111.1.5. Modèle de fonctionnement stomatique 

Elaboration du modèle de calcul de la conductance à l'équilibre 

Le modèle que nous avons construit à partir de l'analyse des courbes frontières 
(Jarvis 1976) peut s'écrire de la façon suivante : 

9s = 9max · f(PFD). f(T5 ). f(D). f(\f) 
où: 
- gmax est la conductance stomatique maximale (mmole.m-2.s-1), 

PFD est la densité de flux de photons (µE.m-2.s-1), 
T8 est la température des feuilles (QC) , 
D est la différence de tension de vapeur entre la feuille et l'air (hPa), 
\f est le potentiel hydrique foliaire (MPa), 

(3-6) 

f(K) est l'équation de la courbe enveloppe de la réaction de la conductance 
stomatique au facteur K réduite (pour que la réponse varie entre O et 1 ). 

Le modèle a ensuite été testé sur les valeurs qui ont servi à son élaboration (220 
points). Ces valeurs sont les mêmes que celles qui ont servi à déterminer la courbe 
enveloppe de la réaction au potentiel hydrique, et ne représentent donc qu'une partie des 
points qui ont servi à l'établissement des réponses aux autres facteurs . Le r2 obtenu est de 
0,68. Le nuage de points est présenté sur le graphique 3-7. 
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Graphique 3-7: résultats du modèle de simulation de la conductance stomatique 

D'autres études similaires (Jarvis 1976, Chambers et al. 1985, Winkel & Rambal 
1990, Adams et al. 1991, Massman & Kaufmann 1991) montrent des coefficients 
d'ajustement similaires ou légèrement supérieurs. 

D'une façon générale, les auteurs qui proposent ce type de modèle réussissent à 
améliorer leurs performances en ajustant les paramètres des 4 courbes à la fois par la 
méthode des moindres carrés (Draper et Smith 1966). Les courbes individuelles de réponse 
ne sont alors plus forcément des courbes enveloppes. 

Les tentatives que nous avons menées dans ce sens sur le modèle nous ont permis 
d'améliorer ses performances (r2 = 0,73, en éliminant la variable Température foliaire). 
Toutefois les paramètres ajustés ont des valeurs telles que les courbes de réponse à 
chaque facteur ne sont plus du tout des courbes-enveloppe. Or, le principe de la 
multiplication des effets partiels de chacun des facteurs repose bien sur l'idée de courbes
enveloppe qui décrivent l'influence du facteur considéré toutes conditions optimales par 
ailleurs. On est alors dans une logique différente, et le fait de garder la même forme de 
courbe ne se justifie plus. On se rapproche d'un ajustement purement statistique. 

D'autre part, cette méthode est assez lourde car les algorithmes de calcul doivent 
pouvoir explorer l'ensemble d'un espace à n dimensions (n est le nombre de paramètres à 
ajuster) pour trouver la meilleure combinaison possible. On n'est jamais tout à fait sûr 
d'avoir trouvé la meilleure combinaison possible ni de retrouver la même combinaison de 
paramètres en faisant varier les conditions initiales de l'ajustement. 

Pour ces raisons, nous avons finalement préféré conserver le modèle non ajusté. 

L'aptitude de ce modèle à décrire les données à partir desquelles il a été élaboré est 
donc assez faible. Toutefois, c'est là une constatation assez fréquente dans les travaux 
menés sur la conductance stomatique (Jarvis 1976). Cette faiblesse est généralement 
attribuée à des différences ontogéniques de conductance selon les feuilles, et à des 
variations cycliques de conductance qui ne peuvent pas être attribuées aux facteurs de 
milieu (phénomènes liés à des dynamiques internes selon Ehrler et al. (1965) et Cowan 
(1972), ou à des horloges internes selon Hennessey et al. (1993)), ou aux différences entre 
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les facteurs mesurés et les facteurs qui agissent effectivement sur la conductance 
stomatique. De plus, certaines conditions nécessaires à l'établissement de tels modèles 
sont sans doute mal remplies, notamment l'indépendance entre les facteurs mesurés. 

Une autre façon de tester la robustesse du modèle est de présenter conjointement 
l'évolution de la conductance mesurée et simulée au cours de la journée. C'est ce qui est 
présenté sur le graphique 3-8 toujours sur les mêmes 220 points. Du fait de la grande 
variabilité des mesures, on présente les moyennes de 1 O mesures consécutives, tant pour 
les valeurs observées que pour les valeurs mesurées. Les mesures consécutives peuvent 
correspondre à des jours différents, le critère de regroupement considère uniquement 
l'heure de la journée. On remarque que les estimations moyennes sont correctes. Des 
différences importantes se manifestent toutefois en début et en fin de journée 
(surestimation du modèle dans les deux cas). 
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Graphique 3-8 : évolution en fonction de l'heure de la journée des moyennes 
des conductances mesurées et simulées 

Elaboration du modèle dynamique 

Nous avons montré dans une section antérieure (§ 111.1.3.) qu'il était important de 
prendre en compte la dynamique de réponse à un changement de régime lumineux pour 
modéliser la conductance stomatique. Le modèle antérieur a été élaboré à partir de 
mesures réalisées dans des conditions qui variaient peu, il est donc peu affecté par cette 
dynamique. Pour qu'il puisse simuler la conductance stomatique des feu illes en conditions 
de régime lumineux variable, tel qu'il existe au champ, il est nécessaire d'y introduire une 
fonction qui décrive cette dynamique. 

Nous avons présenté des résultats (§ 111.1.3.) selon lesquels le temps de réponse est 
élevé (90 minutes avant la stabilisation de la conductance). Toutefois, du fait de la 
combinaison des facteu rs qui interagissent, nous n'avons aucune assurance sur la forme 
de la réponse . Il est donc difficile de proposer une fonction fondée sur ces résultats et donc, 
un modèle qui soit susceptible de reproduire le fonctionnement des stomates du caféier. 
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En revanche, il nous paraît intéressant d'introduire dans le modèle de Dauzat un 
modèle de fonctionnement stomatique qui possède un caractère dynamique. Nous 
pourrons ainsi étudier le poids de ces dynamiques sur le comportement du modèle. 

Nous proposons d'utiliser la fonction la plus courante pour décrire ce type de 
phénomène en biologie, l'exponentielle négative. La fonction peut s'écrire : 

F(PFD, t) = g,i + (g~. F(PFD)- g,ii( 1- e -; ) (3-7) 

où : 
- F(PFD,t) est la nouvelle valeur (dynamique) à introduire dans l'équation (3-6) pour le 

calcul de la conductance stomatique au temps t 
- g8 i est la conductance stomatique initiale (t=O) 
- F(PFD) est la valeur de la courbe enveloppe réduite calculée à partir du nouveau PFD 

(=F(PFD,+oo)) 
- t est le temps à partir duquel on considère que le jeu de variables de calcul de la 

conductance stomatique (T8 , PFD, D, \f) change, exprimé dans la même unité que -r 
- -r est la constante de temps de la réponse stomatique au changement de régime 

lumineux (temps nécessaire pour parcourir 63% de la distance entre les deux paliers). 

-r est le seul paramètre de la fonction. Il a été fixé à 30 minutes par ajustement du 
graphique 3-9 de façon à ce que, au bout de 90 minutes, la réponse soit à peu près 
stabilisée au niveau de F(PFD,+oo). 
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Graphique 3-9 : forme de la fonction de réaction des stomates à un 
changement du régime lumineux. 

Un exemple de comparaisons entre les valeurs fournies par le modèle statique et 
par le modèle dynamique est proposé sur le graphique 3-1 O. On y a porté les valeurs 
calculées par le modèle statique sur un pas de temps de 30 minutes, les valeurs fournies 
toutes les minutes par le modèle dynamique (sur la base des mêmes données semi
horaires) et les moyennes de ces valeurs toutes les demi-heures. Cette dernière indication 
permet la comparaison directe entre les résultats du modèle statique et ceux du modèle 
dynamique. Dans cet exemple, seul le PFD variait. On remarque que, lorsque la 
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conductance a tendance à baisser avec le temps, le modèle statique, qui répercute 
immédiatement ces baisses, sous-estime la conductance. C'est le contraire qui se passe 
lorsque la conductance augmente. 
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Graphique 3-10 : comparaisons entre les valeurs fournies par le modèle statique de 
calcul de la conductance stomatique et celles que calcule le modèle dynamique. 

Nous n'avons déterminé qu'une seule constante de temps, celle de la réaction des 
stomates à un changement du régime lumineux. Il est probable qu'une variation dans les 
autres facteurs (D, Tf,'l') ne se répercute pas immédiatement non plus. Toutefois, les temps 
de réponse sont sans doute plus brefs et, surtout, les variations de ces autres facteurs sont 
bien moins rapides que celles du PFD. Nous ne les avons pas mesurés et nous n'avons 
donc pas étendu le caractère dynamique du modèle à ces facteurs. 

111.1.6. Ecarts au modèle 

Une des sources d'erreurs du modèle que nous avons présenté peut être 
approfondie, la variabilité entre feuilles. On sait que la conductance stomatique d'une feuille 
varie au cours de son développement (Davis et al. 1977) : elle augmente au début, puis, à 
partir du moment où elle a atteint son développement maximal, elle diminue régulièrement. 
Davis et al. ont travaillé en conditions contrôlées, en veillant à ce que l'âge de la feuille soit 
analysé de façon indépendante des autres facteurs qui lui sont généralement associés 
(ombre, âge de la plante). 

Après examen des données par feuille, nous avons décidé de séparer deux 
catégories de feuilles, dont on avait des raisons de penser qu'elles pouvaient avoir des 
caractéristiques physiologiques distinctes de l'ensemble : les feuilles âgées, et les feuilles 
immatures (de couleur plus claire). Dans notre cas, il est impossible de séparer l'effet du 
facteur ombre de celui de l'âge. 
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Feuilles âgées à l'ombre 

L'examen des mesures sur les feuilles situées à l'intérieur du couvert montre que 
certaines feuilles ont une conductance relativement élevée alors que l'éclairement qu'elles 
reçoivent est très faible. Or, on trouve dans la littérature des descriptions de phénomènes 
d'adaptation qui vont dans ce sens : les plantes qui ont été cultivées à l'ombre n'ont pas la 
même réponse à la lumière que les plantes cultivées en plein soleil (Fanjul et al. 1985 pour 
le caféier, Tinoco-Oyanguren & Pearcy 1992 sur Piper). La situation des feuilles du café est 
toutefois différente, dans la mesure où presque toutes les feuilles se développent en 
conditions ensoleillées. Ce n'est que plus tard qu'elles se retrouvent à l'ombre de feuilles 
plus jeunes. Comme ces situations d'ombrage presque permanent peuvent durer plusieurs 
mois, nous pouvons supposer que les feuilles qui y sont soumises s'adaptent. Nous avons 
donc séparé des feuilles dont nous savions qu'elles étaient à l'ombre depuis longtemps. La 
seule caractéristique du modèle qu'il nous paraît justifié de modifier est la courbe de 
réponse à la lumière. Sur le graphique (3-11) nous représentons la conductance stomatique 
en fonction de la densité de flux de photons pour ces feuilles, pour la période de juillet 93. 
On observe que la courbe enveloppe a un PFD112 (PFD nécessaire pour que la 
conductance stomatique atteigne la moitié de sa valeur maximale, toutes conditions 
optimales par ailleurs) beaucoup plus faible que dans le cas général (40 dans le cas de 
cette courbe portée, au lieu de 1 OO dans le cas général) . 
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Graphique 3-11 : évolution de la conductance stomatique en fonction du rayonnement 
reçu, feuilles non exposées au rayonnement direct 
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Feuilles jeunes 

Par feuille jeune, on entend une feuille non complètement développée, et qui est de 
couleur plus claire que les feuilles adultes. En termes de nombre d'éléments (et non de 
surface foliaire, ce sont des feuilles généralement petites) ; ces feuilles représentent 1 O à 
15 % du total. Il était donc justifié d'étudier particulièrement leur comportement. D'autre part, 
nous avions des raisons de penser que cette conductivité pouvait être plus élevée que celle 
des feuilles matures (Turner & Heichel 1977), et que la sensibilité à la lumière des feuilles 
jeunes pouvait être moindre que celle des feuilles matures (Küppers 1988). 

D'une façon générale, nous avons observé que la conductivité des feuilles jeunes 
de caféier est plus élevée que celle des feuilles adultes. Ainsi , pour la journée du 3 août 
93, nous avons représenté au long de la journée l'évolution de la conductance moyenne de 
10 feuilles adultes et 7 feuilles jeunes (graphique 3-12). Les conditions moyennes des 
facteurs externes sont identiques (notamment le rayonnement reçu), à l'exception de la 
température des feuilles : on observe que la température des feuilles jeunes est inférieure 
de 1 QC en moyenne à celle des feuilles adultes, pendant les périodes de forte insolation. 
Cette différence peut être due à la couleur de la feuille (plus claire, donc moindre 
absorption du rayonnement visible donc moindre échauffement) ou à une transpiration plus 
intense. 
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Graphique 3-12 : évolution de la conductance stomatique de feuilles adultes et 
jeunes au cours de la journée du 3 août 

On a ajusté la courbe enveloppe de la réaction de la conductance stomatique au 
PFD pour ces feuilles. Les résultats sont présentés sur le graphique 3-13. On observe 
effectivement une moindre sensibilité à la lumière (PFD 112=250). La réponse à la 
température foliaire qui a été déterminée dans le cas général (feuilles matures) peut 
s'appliquer au cas des feuilles jeunes, mais les températures foliaires sont moins élevées, 
et ce facteur est donc moins limitant. On n'a pas pu caler de façon précise les réactions des 
stomates vis-à-vis des autres facteurs (déficit de tension de vapeur de l'air, différence de 
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tension de vapeur entre la feuille et l'air et potentiel hydrique foliaire). On appliquera donc 
les relations établies pour les feuilles matures. 
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Graphique 3-13 : évolution de la conductance stomatique de feuilles jeunes en 
fonction de la densité de flux de photons 

111.1.7. Conclusion 

Nous avons donc élaboré un modèle de simulation de la conductance stomatique en 
fonction de paramètres internes (potentiel de tension de sève), de la plante (type de feuille) 
et externes (température des feuilles, différence de tension de vapeur entre la feuille et l'air, 
densité de flux de photons reçue par la feuille). 

On connaît à peu près les caractéristiques du modèle statique : il surestime la 
conductance en début de journée. Cette surévaluation est sans doute à mettre en relation 
avec le temps de réponse des stomates à la lumière : la conductance suit avec un certain 
retard l'augmentation du PFD en début de journée, et donc est plus faible que ce que le 
modèle calcule. En revanche, on a aussi noté que le modèle surestime la conductance en 
fin de journée. Or, dans ce cas ci, la dynamique de réponse ne peut pas être mise en 
cause : elle agirait dans le sens contraire, et le modèle aurait plutôt tendance à 
sous-estimer la conductance. Ce phénomène a déjà été observé dans le cas du café 
(Wormer, 1965). Aucune explication physiologique convaincante n'a été avancée autre 
qu'un rythme interne à la plante. Un rythme circadien interne a été mis en évidence sur 
Coffea arabica en ce qui concerne le point de compensation pour le C02 (Jones & 
Mansfield 1971 ). Les conditions expérimentales ont permis à ces auteurs d'exclure la 
conductance stomatique des causes du rythme en question. Ceci ne signifie pas qu'un 
rythme dans l'ouverture des stomates n'existe pas. En ce qui concerne la conductance 
stomatique, ces rythmes ont été mis en évidence par Hennessey et al. (1993) : ils ont 
montré l'existence d'un rythme d'ouverture et de fermeture stomatique qui était maintenu 
presque tel quel en conditions d'éclairement constant. Il est possible que des rythmes de ce 
genre soient ici en cause, mais nous n'avons pas poursuivi les observations sur ce sujet. 
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Il nous est impossible d'évaluer le modèle dynamique, nous n'avons pas fait de 
mesure à un pas de temps suffisamment court (notamment des paramètres 
météorologiques) . Il serait pourtant intéressant, sur le plan théorique, mais aussi pour des 
motifs pratiques, de poursuivre les études sur la dynamique de fonctionnement stomatique 
vis-à-vis de la lumière et les interactions des autres facteurs sur cette dynamique. 

Du point de vue de l'efficacité de la régulation stomatique de la transpiration, il est 
difficile de conclure à partir des mesures que nous avons présentées. Les réactions que 
nous avons mises en évidence nous permettent simplement d'affirmer que les stomates 
sont souvent fermés (conductance moyenne observée de 0,078 mole.m-2.s-1, tandis que 
les valeurs maximales observées sont supérieures à 0,3 mole.m-2.s-1) alors même que le 
stress hydrique est très modéré. En revanche, pour déterminer si cette régulation est 
efficace, et permet de limiter les effets du déficit hydrique, il est nécessaire d'intégrer ces 
phénomènes à l'échelle de la plante. 

Nous n'introduirons pas dans le modèle de circulation les modèles de calcul de la 
conductance stomatiques élaborés pour les feuilles jeunes ni pour les feuilles âgées. En 
effet, le critère retenu pour l'identification des feuilles jeunes est essentiellement visuel, lié à 
sa couleur. Cette information n'a pas été introduite dans la maquette architecturale. La 
position topologique sur le rameau n'est pas un critère suffisant pour repérer ces feuilles, 
car les rythmes de croissance des rameaux sont très différents selon leur position et leur 
éclairement. Des feuilles situées à l'extrémité d'un rameau peuvent être jeunes ou adultes 
selon le rameau considéré. La taille des feuilles n'est pas non plus un critère suffisant, pour 
des raisons semblables. Il est donc impossible de distinguer les feuilles jeunes à partir des 
information contenues dans la maquette architecturale. De même, il est difficile de 
distinguer, à partir des seules informations de la maquettes, les feuilles qui sont à l'ombre 
un temps suffisamment long pour qu'elles se soient acclimatées à ces conditions. 
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111.2. L'ARCHITECTURE HYDRAULIQUE 

Dans cette partie, nous présentons les mesures réalisées pour déterminer les 
caractéristiques de conduction de la sève brute du caféier. Comme nous l'avons 
expliqué dans la section 11.3.2, il est nécessaire de connaître la distribution de la longueur 
des vaisseaux. Les méthodes de mesures et les résultats sont présentés dans la première 
partie. Dans un deuxième temps, nous présentons le détail de la méthode et les résultats 
des mesures de conductivités hydrauliques des éléments de tiges. Les mesures de 
conductance des feuilles et des pétioles, qui ont été faites selon une méthodologie tout à 
fait différente, feront l'objet d'une troisième partie. Enfin, on présentera une synthèse de 
l'architecture hydraulique du caféier, en la comparant aux valeurs trouvées sur d'autres 
espèces dans la bibliographie. 

Les déterminations des capacitances des différents type d'organes manqueront à la 
description complète de l'architecture hydraulique. Nous ne les avons pas mesurées. La 
nécessité de leur introduction sera testée lors de simulations du modèle. 

111.2.1. Distribution des longueurs des vaisseaux 

Nous avons déjà évoqué l'importance des extrémités de vaisseaux sur la conduction 
de la sève. Leur répartition dépend en premier lieu de la distribution des longueurs des 
vaisseaux. Les vaisseaux peuvent mesurer de quelques millimètres jusqu'à plusieurs 
mètres de longueur (Zimmermann & Jeje 1981 ). Ils ne sont donc pas mesurables sur une 
coupe microscopique. Diverses méthodes existent. Nous les présentons rapidement, avant 
de préciser les mesures que nous avons réalisées et les résultats que nous avons obtenus. 

i) méthodes disponibles 

Des méthodes indirectes ont été mises au point pour reconnaître les vaisseaux 
ouverts aux deux bouts d'un échantillon. Par coupes successives, on obtient alors la 
répartition du nombre de vaisseaux ouverts aux deux bouts en fonction de la longueur de 
l'échantillon, que l'on transforme ensuite en une distribution de longueurs des vaisseaux. 

Détermination des vaisseaux ouverts aux deux extrémités 

Deux méthodes sont utilisées pour identifier les vaisseaux ouverts aux deux bouts 
d'un échantillon (Zimmermann & Jeje 1981, Ewers & Fisher 1989) : 

La première repose sur l'injection d'un coté de l'échantillon d'une solution contenant 
des particules colorées, suffisamment petites pour passer sans problème dans les 
vaisseaux, mais suffisamment grosses pour ne pas passer au travers des ponctuations. Les 
particules ne peuvent donc pas changer de vaisseau. Les seuls vaisseaux colorés à 
l'extrémité opposée à l'injection sont donc les vaisseaux ouverts aux deux bouts. C'est la 
méthode la plus directe, mais il est parfois difficile de compter les vaisseaux colorés, 
notamment lorsqu'ils sont nombreux. 
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La deuxième méthode repose sur le fait que l'air, insufflé avec une surpression 
modérée (de l'ordre de 0, 1 MPa ou un peu moins) ne peut pas passer par les pores des 
ponctuations. Pour une longueur déterminée, le flux d'air à l'extrémité opposée de 
l'échantillon est donc proportionnel au nombre de vaisseaux ouverts aux deux bouts, si on 
fait l'hypothèse que les vaisseaux ont tous un diamètre identique. Si d'autre part on fait 
l'hypothèse que la conductance d'un vaisseau est inversement proportionnelle à sa 
longueur, on obtient : 

F=~P.N/I (3-8) 
où: 
- 1 est la longueur de l'échantillon, 
- ~P est la surpression appliquée du côté de l'influx, 
- N est un nombre proportionnel au nombre de vaisseaux ouverts : 

n0=k.N (3-9) 
où: 
- n0 est le nombre de vaisseaux ouverts aux deux extrémités, 
- k est une constante de proportionnalité, à déterminer. 

En réalité, le flux est aussi fonction de la qualité de la coupe des extrémités de 
l'échantillon. L'une des deux coupes est refaite pour chaque longueur, son influence sur le 
flux change et il est nécessaire de mesurer cette influence. Pour cela, il suffit de faire la 
mesure de flux pour deux surpressions différentes. Ces mesures permettent, en utilisant la 
relation précédemment proposée de calculer P e• la surpression pour laquelle le flux serait 
nul (pression seuil pour corriger les défauts de la coupe). La surpression effective est alors 
P-P e• et le nombre des vaisseaux ouverts aux deux bouts est : 

(3-10) 

C'est cette seconde méthode que nous avons choisie. 

Calcul de la distribution de longueurs des vaisseaux 

La répétition des mesures de flux d'air pour des coupes successives de l'échantillon 
permet de connaître l'évolution du nombre de vaisseaux ouverts aux deux extrémités. Il faut 
en déduire la répartition des longueurs des vaisseaux. Un algorithme a été mis au point par 
Zimmermann & Je je (1981 ), dit algorithme de la double différence. Il repose sur l'hypothèse 
fondamentale d'une répartition aléatoire des emplacements de fins de vaisseaux. Nous 
avons tenté d'en reconstituer les fondements mathématiques. 

Supposons une classe discrète de vaisseaux de longueur a. Soit d'autre part : 
- b le nombre de vaisseaux appartenant à cette classe qui traversent une section 

quelconque de l'échantillon (répartition aléatoire), 
- /la longueur de l'échantillon, 
- dl une portion de longueur de l'échantillon, 
- df le nombre de fins de vaisseaux de longueur a dans la portion de longueur dl, 
- n le nombre de vaisseaux ouverts aux deux extrémités de l'échantillon. 

On peut écrire : 

dt= dl.b/a (3-11) 
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Cela revient à dire que, à nombre égal de vaisseaux dans la classe, plus les 
vaisseaux sont petits, plus la probabilité de trouver leur extrémité dans une portion de la 
tige est élevée : df/dl = b/a. 

Maintenant, que se passe-t-il lorsque l'on fait des coupes successives de 
l'échantillon? 

- tant que l>a, on n'aura aucun vaisseau de cette classe ouvert aux deux extrémités, 

n0 = O 

- lorsque l=a, la disparition de l'extrémité d'un vaisseau appartenant à la classe de 
longueur a entraîne automatiquement l'ouverture de ce vaisseau aux deux extrémités. Le 
nombre de vaisseaux ouverts aux deux bouts est alors 

dn0 = dt = dl.b/a 

- lorsque ka, le nombre de fins de vaisseaux dans dl est toujours dt= dl.b/a, mais le 
nombre de vaisseaux ouverts est la somme de tous ceux dont on a ôté la fin de vaisseau 
depuis que l'on est passé par l=a : n = b.(1-a)/a. Le rythme d'accroissement de ce nombre 
est toujours le même, on a encore : 

dnofdl = dt/dl =b/a. 

On veut connaître b, le nombre de vaisseaux dans la classe de longueur a. 
Calculons la dérivée seconde de n par rapport à I d2n/dl2 : cette dérivée est nulle quelle que 
soit /, sauf précisément pour 1 = a. On passe de dn/dl=O pour l=a+81 à dn/dl = b/a pour l=a, 
et donc: 

d2nofd12 = 1 /81 . b/a = b/(1.81) 

On en déduit une méthode de calcul de b : 

b = a.81.d2nof dl2 (3-12) 

Ceci fonctionne de la même façon si on a plusieurs classes de longueurs. 

De façon pratique, les mesures se font avec un intervalle entre coupes Lil constant. 
La dérivée seconde est la "double différence" citée par Zimmermann & Jeje : la première 
différence est : 

Lin = n0(1)-n0(1+Lil) 
où n0 (1) est le nombre de vaisseaux ouverts aux deux bouts mesuré lorsque l'échantillon 

a une longueur 1. 

La pente correspondante est 

Lin/ Lil = ( n0(1)-n0(1+Lil) )/ Lil 

qui correspond au nombre de vaisseaux nouvellement ouverts lors de la coupe à /. 
La seconde différence est : 
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Li2n0 = Lin0(1)-Lin0(1+Lil) 

et la variation de la pente est Li2nof Li12. 

Le nombre de vaisseaux de la classe de longueur I est alors 

b = l.Lil.Li2nof Lil2 = l/Lil.Li2n0 (3-13) 

On retrouve bien là les expressions proposées par Zimmermann & Jeje (1981 ). 
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ii) pratique des mesures 

Les mesures de longueurs de vaisseaux ont été réalisées à notre retour en France 
et sont donc postérieures aux mesures de conductivité effectuées au Costa Rica. Elles ont 
porté sur deux caféiers de la même variété, âgés de 4 ans depuis le semis, cultivés en 
serre (Cirad-CP, Montpellier). 

Le dispositif utilisé est représenté sur la figure 3-2. Dans la mesure où tous les 
échantillons portaient des jonctions ou des feuilles, nous avons choisi d'insuffler de l'air 
depuis l'extrémité distale de l'échantillon. On évite ainsi de mettre sous pression des 
vaisseaux alimentant des productions latérales. Zimmermann & Jeje (1981 ), pour les 
mêmes raisons, appliquent la méthode de la coloration à partir de l'extrémité distale de 
leurs échantillons. Deux rejets orthotropes et 5 ramifications plagiotropes ont été mesurés, 
avec des coupes tous les 5 cm pour les rejets et tous les 2 cm pour les plagiotropes. Les 
longueurs initiales de chaque échantillon sont variables : ce sont les plus grands 
échantillons possibles, sachant que l'on voulait éviter que la partie distale corresponde à 
des tissus trop immatures. Les deux rejets mesuraient 105 et 95 cm, tandis que les 
longueurs des plagiotropes variaient entre 30 et 40 cm. 

On réalisait trois mesures successives à deux surpressions différentes (0,075 et 0, 1 
MPa) pour les raisons expliquées dans la section précédente, sauf pour quelques 
premières coupes, pour lesquelles on ne faisait qu'une répétition à chaque pression 
(lorsqu'une mesure prenait plus de 30 minutes). 

Lors des premières mesures, alors que l'échantillon était encore long, le nombre de 
vaisseaux ouverts aux deux extrémités était faible . Il était alors possible de déterminer le 
nombre de sources de bulles sur la section basale. Nous avons supposé que chaque 
source de bulles était due à un seul vaisseau et qu'il était ainsi possible de déterminer le 
rapport entre le débit et le nombre réel de vaisseaux. 

A la fin de la mesure de la distribution des fins de vaisseaux sur un échantillon, 
c'est-à-dire lorsque l'échantillon était réduit par les coupes successives à sa plus petite 
dimension (2 ou 5 cm), des coupes transversales de la partie distale étaient réalisées et les 
vaisseaux étaient comptés au microscope. Le nombre obtenu est le nombre total de 
vaisseaux de l'échantillon analysé. Ces mesures ont permis de déduire le nombre de fins 
de vaisseaux situées dans le dernier tronçon de tige. 

Pompe à 
pression · 

Manomètre 
et détendeur 

Tubes et Echantillon 
joints de 
Tygon 

'"•OMrnO~ · • · · · · .•... (9 

Eau Eprouvette 

Figure 3-2 : représentation schématique de /'appareil utilisé dans la détermination de 
la distribution des longueurs des vaisseaux du caféier 
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Lors de l'application de l'algorithme de la double différence sur ces données, il 
n'était pas rare de trouver des valeurs négatives de nombre de vaisseaux dans une classe 
de longueur. Ceci est dû à une mise en défaut de l'hypothèse de répartition aléatoire des 
fins de vaisseaux, et est tout à fait classique dans ce genre d'étude. Nous avons appliqué 
les corrections proposées par Ewers et Fisher (1989), jugées moins critiquables que celles 
de Zimmermann et Jeje (1981) par Tyree (1993). Elles consistent à regrouper des classes 
de longueur entre elles de façon à obtenir une valeur positive (il est parfois nécessaire de 
regrouper 3 ou 4 classes) . La valeur dans la nouvelle grande classe ainsi obtenue est alors 
la somme des valeurs des classes originelles divisée par le nombre de classes. 

iii) résultats 

Lors d'expériences préliminaires, alors que l'air était insufflé par la partie basale de 
l'échantillon, nous avons mis en évidence des vaisseaux qui traversaient les jonctions 
(figure 3-3) : de l'air insufflé depuis la base du rejet orthotrope sortait par l'extrémité distale 
de la ramification plagiotrope. La même expérience a été répétée pour les jonctions entre 
un plagiotrope et des ramifications proleptiques portées par ce plagiotrope (qui proviennent 
d'un développement tardif de méristèmes axillaires). Nous n'avons jamais mis en évidence 
un vaisseau ouvert de part et d'autre de ce type de jonction. Par contre, on a observé que 
de l'air sortait par les pétioles de feuilles portées directement par le plagiotrope. Enfin, en 
insufflant de l'air à la base du rejet, il ne nous a jamais été possible de mettre en évidence 
un seul vaisseau ouvert dans un pétiole de feuille. Il semble qu'il y a toujours au moins une 
cloison dans ce parcours. 
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Figure 3-3 : longueurs maximales de vaisseaux observées. 
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Nous n'avons pu mesurer la longueur maximale des vaisseaux que sur quelques 
échantillons. Les échantillons étaient généralement plus petits que le plus grand vaisseau. 
Sur les rejets orthotropes, nous avons mesuré une longueur maximale de 116 cm le long de 
l'axe et de 124 cm dans un échantillon contenant une bifurcation vers un plagiotrope (figure 
3-3). 

On présente les distributions obtenues pour les rejets et pour les plagiotropes sur le 
graphique 3-14. 
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Graphique 3-14 : distribution des longueurs des vaisseaux du caféier 

Les fréquences des plus longs vaisseaux mesurés sont plus élevées que les 
fréquences des classes de longueur immédiatement inférieures : la dernière classe de 
chaque distribution (30-35 cm pour les ramifications plagiotropes et 95-1 OO cm pour les 
rejets orthotropes) regroupe en fait tous les vaisseaux de cette longueur et de longueurs 
supérieures, non mesurées. 

On observe que les vaisseaux ne sont en général pas très longs. Les longueurs 
mesurées correspondent assez bien aux références fournies par Zimmermann & Jeje 
(1981) pour les espèces à pores diffus de faibles diamètres. Effectivement, les diamètres 
des vaisseaux du caféier mesurés au microscope oscillent entre 15 et 45 µm. 

Toutefois, on ne trouve pour les rejets orthotropes et les plagiotropes que 63% et 
64% respectivement des vaisseaux qui sont dans des classes inférieures à 1 O cm. Cela 
signifie qu'un échantillon de plagiotrope de 1 O cm contient approximativement 20% de 
vaisseaux ouverts aux deux extrémités (calcul effectué en reprenant l'algorithme de la 
"double différence" dans l'autre sens). Or, les mesures de conductivité hydraulique 
présentées dans la suite de ce chapitre ont été faites sur des échantillons ayant 
approximativement cette taille. Il conviendra donc d'être prudent sur l'interprétation de ces 
mesures. 
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Sur le graphique 3-15 on a représenté les mesures faites sur les plagiotropes, avec 
les écarts-type des fréquences. On constate que ces écarts-type sont élevés, parfois du 
même ordre de grandeur que les fréquences elles-mêmes. 

Rappelons que toute la méthode présentée repose sur l'hypothèse de la répartition 
aléatoire des fins de vaisseaux (Tyree 1993). En ce qui concerne la jonction entre une 
feuille et son axe porteur, Larson & lsebrands (1978) ont observé sur Populus deltoïdes que 
le nombre de vaisseaux était plus élevé à quelques centimètres de part et d'autre d'un "plan 
de constriction" (situé juste au dessus de la base du pétiole) qu'au niveau du plan lui
même. Cela signifie sans aucun doute qu'il existe une forte densité d'extrémités de 
vaisseaux au niveau de ce plan . Si l'on suppose que cette observation sur le noeud 
d'insertion de la feuille existe aussi dans l'axe porteur, il y a là un facteur de répartition non
aléatoire des fins de vaisseaux. Ceci serait essentiel dans le cas du caféier, dont les tiges 
(rejets orthotropes et ramifications plagiotropes) sont constitués d'une succession d'entre
noeuds de quelques centimètres de longueur. Si cela est le cas, alors, la situation de la 
coupe proximale (celle qui était coupée pour chaque mesure) par rapport aux noeuds peut 
introduire des irrégularités dans la distribution. La situation de la coupe distale (par où était 
insufflé l'air) par rapport à la jonction la plus proche peut entraîner un biais sur la répartition 
mesurée. 
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Graphique 3-15 : distribution des longueurs des vaisseaux dans les plagiotropes 

Enfin, ces mesures ont été faites à notre retour en France, sur des plantes de serre. 
Il n'est pas certain que les distributions soient les mêmes que celles que nous aurions pu 
mesurer au Costa Rica. Il est par exemple possible que lorsque la plante affronte un 
épisode de stress hydrique, elle ait tendance à former des vaisseaux de plus petite taille. 
On est sûr que les caféiers cultivés en serre au CIRAD-CP n'ont jamais été sous stress 
hydrique. Il serait donc possible que les caféiers de plein air du Costa Rica aient des 
vaisseaux globalement plus courts. 

La connaissance de ces distributions, même s'il ne s'agit pas des mêmes caféiers 
que ceux sur lesquels nous avons travaillé, nous permettra de juger de la pertinence des 
mesures de conductivité réalisées. Celles-ci sont présentées dans la partie suivante. 
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111.2.2. Conductivité hydraulique des tiges 

i) principe de la mesure 

La méthodologie de mesure de la conductivité hydraulique des tiges est décrite par 
Zimmermann (1978) puis reprise en détail par Sperry et al. (1988). Le principe en est 
simple : on applique, au laboratoire, une colonne d'eau de hauteur connue à la base de 
l'échantillon. On mesure le débit à la sortie de l'échantillon. Selon la loi de Darcy, on a: 

<l> = KAB X ~ lJ' (3-14) 

où <l> est le débit (kg.s-1 ), ~\J' est la différence de potentiel entre les deux extrémités 
de l'échantillon (MPa) et KAs est la conductance de l'échantillon (kg.s-1.MPa-1). On en 
déduit la conductivité du bois en multipliant la conductance par la longueur de l'échantillon 
(kg.s-1.m.MPa-1 ). 

En pratique, cependant, la mesure est délicate. En effet, à différence de potentiel 
constante, le débit à la sortie de l'échantillon a souvent tendance à diminuer rapidement 
avec le temps. D'autre part, le prélèvement de l'échantillon doit être réalisé avec un certain 
nombre de précautions pour éviter une embolie des vaisseaux au moment de la coupe. 

Nous présentons dans la suite du texte les procédures utilisées, et ne ferons 
référence aux méthodologies proposées par Zimmermann (1978) et Sperry et al. (1988) 
que dans la mesure où elles diffèrent de la nôtre. 

ii) pratique de la mesure 

Un rejet est choisi au champ le matin. On en réalise une description topologique 
complète afin de pouvoir situer ultérieurement chaque noeud et chaque feuille . Le rejet est 
alors coupé à la cisaille, sa base est immédiatement placée dans un seau rempli d'eau, puis 
coupée de nouveau sous l'eau. La plante est ensuite transportée au laboratoire. Là, les 
échantillons sont prélevés, en général depuis le bas vers le haut en notant précisément leur 
position topologique. Les feuilles sont conservées pour une planimétrie ultérieure. 

Un échantillon est constitué d'un ensemble de noeuds et présente un demi entre
noeud à chaque extrémité. En effet, les noeuds sur une tige de café sont très proches les 
uns des autres et il n'est pas possible de mesurer la conductance d'une seule entité (noeud 
ou entre-noeud) . La taille des échantillons n'est pas fixe (comme le proposent Zimmermann 
et Sperry), elle oscille autour de 1 O cm. En effet, il semblait plus important de respecter 
l'intégrité des éléments mesurés (nombre entier de noeuds avec ses deux demi entre
noeuds) dans la mesure où on pensait qu'il pouvait exister une zone de constriction au 
niveau des noeuds. 

L'échantillon est coupé au sécateur, avec au moins un noeud excédentaire de 
chaque côté. Il est alors plongé dans une bassine remplie d'eau du robinet. Sous l'eau, il 
est alors ramené au nombre de noeuds prévu en coupant progressivement de part et 
d'autre. Les coupes définitives sont rafraîchies avec une lame de rasoir neuve. Un joint en 
caoutchouc est fixé à chaque extrémité. On applique le vide à sa base, à l'aide d'une 
pompe à vide, pendant quelques secondes, pour enlever les impuretés et les éventuelles 
bulles d'air collées sur la surface, l'extrémité distale étant maintenue sous l'eau. 
L'échantillon est alors placé sur l'appareil de mesure représenté sur la figure 3-4. 
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Thermomètre 

Réserve de solution -
filtrée 

Surpression moyenne, dn------

Capillaires de verre avec joints de --------11 

caoutchouc 

Echantillons 

Gouttes 
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Balances --SSSSSS 
Chronomètre --(9 

Figure 3-4 : schéma de l'appareil réalisé pour mesurer les conductances des 
tronçons de tiges 

L'appareil de mesure consiste en un réservoir d'une solution d'acide oxalique à 10 
mmole filtrée à 0,45 µm (contre 0,22 µm pour Sperry et al.) placé à approximativement 1 m 
au dessus des échantillons (dh sur la figure 3-4). Du réservoir descendent des conduits en 
caoutchouc et en verre jusqu'aux échantillons placés tous à la même hauteur. La jonction 
entre le tube de verre et les échantillons est réalisée au moyen d'un joint de caoutchouc 
souple et, si nécessaire, de réducteurs de diamètre. Le débit est alors mesuré avec une 
balance et un chronomètre : chaque goutte est pesée. Le temps passé pour que cette 
goutte se forme et tombe est mesuré à plusieurs reprises, pendant l'expérience. Celle-ci 
dure entre quelques dizaines de minutes et quelques heures selon les cas. La température 
et la hauteur de l'eau dans le réservoir sont mesurées à intervalle de temps régulier et la 
conductivité est calculée pour une température standard de la solution (pour tenir compte 
des variations de la viscosité de l'eau qui ont des influences non négligeables). Ainsi, pour 
un échantillon, on peut tracer l'évolution de la conductivité mesurée en fonction du temps. 
On montre quelques exemples représentatifs des courbes obtenues sur le graphique 3-16. 
Si la courbe est stable ou passe par un palier ou a une pente faible, la mesure est 
conservée (respectivement la moyenne ou la valeur au palier ou la valeur initiale). Sinon, 
elle est éliminée. 

Pour chaque échantillon, on note sa nature (rejet orthotrope, plagiotrope ou jonction 
entre les deux), sa longueur, les diamètres extérieurs proximal et distal, le nombre de 
noeuds et la surface foliaire située en aval de l'échantillon. 

Deux campagnes de mesures ont été réalisées, en février et en août 1993. A ces 
deux dates, les plants de caféier avaient des aspects très différents : en février, les 
mesures ont été effectuées juste après la récolte du café et avant le rabattage de ces 
rejets; en août, au contraire, on se situe avant les premières récoltes, en pleine période de 
végétation et de fructification. Les relations entre la conductivité et le diamètre ne montrent 
pas de différence significative entre ces dates (comparaison non exposée). 
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Graphique 3-16 : exemples de courbes d'évolution de la conductance au cours du 
temps pendant la réalisation de la mesure 

Les mesures ont été réalisées sur 133 échantillons. Seules 69 mesures ont été 
conservées après observation des cinétiques de débit. Les échantillons conservés sont 
répartis de la façon suivante : 16 sur le rejet orthotrope, 35 sur les plagiotropes et 18 sur les 
jonctions. 

iii) résultats 

Il était possible d'exprimer les résultats de ces mesures en termes de conductivité ou 
de conductance. Rappelons que la conductivité se rapporte à une unité de longueur de bois 
(Kh = - <I>/(d\f'/dx) =-<l>.fil</.6.\f', en kg.s-1 .MPa-1.m) tandis que la conductance se réfère à un 
élément de longueur déterminée (KAB =-<l>/.6.\f', en kg.s-1.MPa-1 ). La conductivité s'utilise 
classiquement et permet d'établir facilement des comparaisons avec d'autres mesures de la 
littérature. L'utilisation de conductances peut toutefois se justifier dans le cas où il est 
important de respecter une certaine entité morphologique, dans notre cas l'ensemble formé 
par 1 /2 entre-noeud+ 1 noeud+ 1 /2 entre-noeud. 

Pour apporter des éléments qui permettent de faire ce choix, on a calculé ces deux 
grandeurs pour toutes les mesures disponibles, et on a comparé les relations obtenues 
lorsqu'on les mettait en relation avec les diamètres moyens des échantillons (diamètres 
comptés avec l'écorce). Les nuages et les ajustements obtenus sont présentés sur le 
graphique 3-17. Les échelles du graphique sont logarithmiques. 

On observe d'abord que les deux nuages ont la même forme, et sont décalés d'un 
facteur 35 (pour les échantillons de faible diamètre) à 15 (pour les forts diamètres). Ceci 
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correspond à une relation assez stable qui lie la longueur d'un entre-noeud à son diamètre. 
Dans ces conditions, le choix entre conductances et conductivités est arbitraire. Le seul 
critère de choix objectif est la qualité de l'ajustement obtenu, qui témoigne de la 
dépendance des caractéristiques de la conduction vis-à-vis des longueurs ou vis-à-vis du 
nombre de noeuds mesurés. 
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Graphique 3-17: comparaison entre la conductivité hydraulique et la conductance 
hydraulique des noeuds 

L'ajustement des conductivités a un r2 de 0,83 tandis que celui des conductances 
de noeud a un r2 de 0,81. Il a donc été décidé d'utiliser les conductivités. 

Les échantillons sur lesquels ont été faites les mesures portées sur le graphique 
3-17 sont de natures très différentes : orthotropes, plagiotropes, jonctions. Ils sont aussi 
d'âges différents. Particulièrement, on pouvait distinguer les échantillons matures (écorce 
grise ou rougeâtre) des échantillons immatures (écorce verte, entre-noeuds très courts). On 
s'est donc posé la question de l'homogénéité des relations existant entre diamètre et 
conductivité pour ces différents types d'échantillons. 

Il est en effet possible que les vaisseaux des plagiotropes aient des dimensions 
(diamètre et/ou longueurs) différentes de ceux des rejets orthotropes. Il est probable que 
des différences existent aussi entre les réseaux xylémiens matures et immatures (au niveau 
de l'existence de reliquats de cloisons entre éléments de vaisseaux, ou de fréquences de 
fins de vaisseaux). Enfin, Zimmermann (1978) a mesuré des conductivités de jonctions 
entre éléments d'ordres différents inférieures aux conductivités des axes rectilignes situés 
en aval de la jonction. 

Sur la base des hypothèses précédentes, nous avons donc décidé de tenter de 
séparer les échantillons mesurés en différentes classes : les rejets orthotropes (notés A 1, 
11 échantillons), les plagiotropes (A2, 22 échantillons), les éléments immatures (A 1 et A2 
confondus, 18 échantillons), les jonctions (18 échantillons). Pour chacune de ces classes, 
nous avons calculé la relation entre conductivité et diamètre. Nous avons ensuite évalué 
statistiquement les différences entre les relations obtenues. Les résultats sont présentés 
dans la table 3-1 . 
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Table 3-1 : résultats statistiques des essais de séparation des relations entre le 
logarithme de la conductivité hydraulique et le logarithme du diamètre selon le 
type d'organe. n : nombre d'observations. ** : très significatif (P<0.25%), * · 
significatif (P<5%), NS : non significatif (P>5%) 

r2 
Significativité 

Modèle Sous-modèles n Yà Pente Variance dela 
l'origine résiduelle séparation 

Complet 69 0,84 2,06 3,08 5,86, * 
A1 11 0,94 2,26 3,14 0,0821 
A2 22 0,47 2,34 3,15 1,88 

Immatures 18 0,37 -1,13 1,79 1,27 
Jonctions 18 0,40 0,03 2,27 1,45 

Complet 69 0,84 2,06 3,08 5,86, * 

A 1 +A2+ Jonctions 51 0,87 2,22 3,13 3,98 
Immatures 18 0,37 -1, 13 1,79 1,27 

A 1 +A2+jonctions 51 0,87 2,22 3,13 3,98 NS 

A1 11 0,94 2,26 3,14 0,0821 
A2 22 0,47 2,34 3,15 1,88 

Jonctions 18 0,40 0,03 2,27 1,45 

Dans ce type de test, les combinaisons possibles sont nombreuses et les résultats 
obtenus ne sont pas toujours faciles à interpréter. On ne présente dans cette table que trois 
tentatives de séparations : la première juge de la séparation du modèle complet (tous 
échantillons confondus) en 4 sous-modèles, un pour chacune des catégories considérées; 
la seconde présente la séparation de l'ensemble en un groupe mature et un groupe 
immature; la dernière présente la tentative d'éclatement du groupe mature en ses trois 
composantes. Toutes les autres tentatives de séparation qui ne concernaient pas les axes 
immatures étaient non justifiées statistiquement. 

Pour chaque modèle ou sous-modèle, on présente le nombre d'observations, le r2 

de la régression linéaire entre les logarithmes des diamètres et des conductivités, les 
paramètres de cette régression, et enfin, la significativité de la séparation proposée. 

Le test de significativité de la séparation du modèle général en sous-modèles prend 
en compte la disparition de variance résiduelle liée à la séparation, le nombre d'individus 
dans le modèle global et le nombre de paramètres calculés dans les différents modèles. Il 
est explicité en annexe 3. Un résultat non significatif (NS) signifie que l'on ne peut pas 
affirmer que les relations entre le logarithme de la conductivité hydraulique et le logarithme 
du diamètre sont différentes dans les échantillons analysés et que donc, l'éclatement ne se 
justifie pas. 

Le premier résultat est que aucune des séparations étudiées n'est significative à 
moins de 0,25%. A 5 %, il est justifié d'éclater le modèle complet dans ses quatre sous
modèles. Les deux autres tentatives montrent qu'il n'est en fait justifié de séparer que les 
groupes mature et immature. L'éclatement des échantillons matures en ses différents 
constituants est en effet injustifié (troisième tentative de séparation). 

Si on accepte les résultats à 5 % (on affirme quelque chose en ayant tout de même 
5% de chances de se tromper), alors on doit considérer deux relations différentes entre le 
diamètre et la conductivité, l'une correspondant aux axes matures et l'autre aux axes 
immatures. 
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Le graphique 3-18 montre les droites de régression correspondant aux différentes 
équations présentées sur la table 3-1. Les points ne sont pas portés pour ne pas alourdir le 
graphique, mais le r2 pour chacune des régression rend bien compte de la dispersion de 
chaque nuage autour des droites. Les droites sont représentées uniquement dans la 
gamme de diamètres pour lesquelles des mesures étaient disponibles. 
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Graphique 3-18 : droites de régression correspondant à chacune des catégories 
identifiées dans la table 3-1. 

Enfin, nous présentons sur le graphique 3-19 la comparaison entre les mesures de 
conductivité que nous avons réalisées et les mesures faites par Yang & Tyree (1994) sur 
érable rouge (Acer rubrum) . L'érable est un arbre à pores diffus de faibles diamètres 
(Zimmermann & Jeje, 1981 ). Les observations microscopiques du xylème de caféier que 
nous avons réalisées nous permettent de le rapprocher de ce type, bien que les diamètres 
que nous avons observés semblent plus faibles que le diamètre moyen des vaisseaux 
d'érable (15-40µm pour le caféier contre 57 et 45 µm pour les vaisseaux de printemps et 
d'hiver de l'érable, selon Zimmermann 1983). 

iv) discussion 

Le doute introduit par la distribution des longueurs des vaisseaux repose sur 
l'hypothèse que les fins de vaisseaux représentent un goulot d'étranglement notable du flux 
dans le xylème. Cette théorie a été remise en question par Bolton et al. en 1987 : ils ont 
observé en microscopie électronique à balayage une porosité importante des ponctuations 
sur Acer pseudoplatanus L., qui n'était sans doute pas due à un artefact de préparation. 
Toutefois, ils considèrent l'existence d'autres zones de séparations entre portions du 
xylème et ne font donc que reporter le problème à d'autres réalités anatomiques. 
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L'exposant du diamètre dans l'ajustement calculé pour le modèle complet est 3,08 : 
la conductivité est donc plus que proportionnelle à la section. Cela signifie sans doute que 
le diamètre moyen des vaisseaux augmente avec la section (et donc que la conductivité 
spécifique du bois, exprimée pour une unité de surface de la section conductrice) augmente 
avec le diamètre. C'est là une tendance qui a souvent été mise en évidence (par exemple 
Yang & Tyree 1994). 
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Graphique 3-19: conductivité hydraulique du caféier (cette étude) et de l'érable rouge 
(Yang & Tyree 1994). Les relations établies sur érables se réfèrent au diamètre 
écorcé. 

Les ajustements obtenus dans les cas des rejets orthotropes et des plagiotropes 
sont remarquablement semblables. Ceci n'est sans doute qu'une coïncidence, dans la 
mesure où le nuage de points obtenu pour les plagiotropes est assez dispersé, comme en 
témoigne la faiblesse du r2 correspondant. La similitude entre les relations trouvées et la 
dispersion des points de mesure de conductivité des plagiotropes exclut la possibilité de 
justifier une différence de traitement entre les plagiotropes et les rejets. D'autre part, la 
variation du diamètre moyen des vaisseaux avec le diamètre de la tige, hypothèse sur la 
base de laquelle on a essayé de séparer les relations établies pour chacun de ces types 
d'éléments est prise en compte dans la relation établie pour l'ensemble de ces éléments. 

Les conductivités mesurées des axes immatures sont du même ordre de grandeur 
que celles des axes matures pour les faibles diamètres (graphique 3-18). Par contre, en ce 
qui concerne les diamètres un peu plus élevés, qui correspondent à des échantillons 
prélevés sur des terminaisons de rejets, les conductivités des axes immatures sont plus 
faibles. Dans ce cas-là, il semble probable que la différence ait des origines 
morphologiques. Dans le cas général, le diamètre extérieur rend compte de façon assez 
stable du diamètre du tore de la section de conduction, qui a une forme ronde plus ou 
moins régulière. Son diamètre a été mesuré dans deux directions perpendiculaires, et on a 
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gardé la moyenne de ces deux valeurs. Dans le cas des extrémités des rejets, il est 
probable que la relation entre diamètre extérieur et section de conduction est différente : 
l'écorce et la moelle au centre de la section sont proportionnellement plus épaisses, la 
section a une forme de 8 aplati. Pour mettre en évidence des différences fonctionnelles au 
niveau des réseaux xylémiens, il aurait fallu mesurer très précisément les sections de 
conduction, ce que nous n'avons pas fait. 

De là viennent sans doute la faiblesse du r2 de l'ajustement que nous avons calculé 
pour les seuls axes immatures et ses coefficients surprenants (conductivité moins que 
proportionnelle à la section). 

On constate que les conductivités des jonctions sont du même ordre de grandeur à 
diamètre égal que les conductivités des axes rectilignes, mais elles sont légèrement plus 
faibles. L'incertitude sur les mesures est importante, comme l'indique le faible r2 obtenu 
(0,4). 

Les conductivités des jonctions paraissent être plus faibles que celles des axes 
rectilignes, à diamètre égal (mesuré sur le plagiotrope pour la jonction). C'est la forte 
dispersion des points qui ne permet pas de séparer ces deux catégories et donc d'affirmer 
qu'il existe une baisse de conductivité effective aux points de branchement. La constatation 
la plus importante à ce niveau de la discussion est en fait que les conductivités des 
jonctions sont du même ordre de grandeur que les autres : en effet, notre objectif est de 
pouvoir reconstituer correctement les conductances hydrauliques au long du trajet de la 
sève depuis le collet vers les feuilles. Or, pour une jonction au long de ce trajet, on trouve 
en moyenne une vingtaine de noeuds sur le rejet et une quinzaine de noeuds sur le 
plagiotrope. Il aurait été important de prendre en compte précisément la jonction 
uniquement si son ordre de grandeur avait été différent de celui des autres mesures. Dans 
le cas contraire qui est le nôtre, son importance est minime. 

En conclusion, on introduira dans le modèle de circulation la relation établie avec 
l'ensemble des 69 points de mesure (Kh=102.06 03,0B). Ce n'est que s'il s'avère ensuite que 
cette relation produit des résultats qui ne sont pas satisfaisants que l'on envisagera d'utiliser 
séparément les relations établies pour les axes matures (Kh=102.22.03,13) et pour les axes 
immatures (Kh=1 o-1,13.01,79). En dépit des différences importantes entre les coefficients 
des deux dernières relations, pour les diamètres considérés, seules les conductivités des 4 
ou 5 noeuds terminaux des rejets orthotropes seront significativement affectés par ce choix. 

On constate sur le graphique 3-19 que les conductivités mesurées sur Acer et celles 
que nous avons déterminées sur caféier sont à peu près du même ordre. Toutefois, les 
données mesurées par Yang & Tyree sont mises en relation avec le diamètre du bois 
(échantillon écorcé), ce qui est évidemment plus logique, mais moins facile à mesurer sur 
une plante vivante. La reconstitution de l'architecture hydraulique dans le modèle est 
effectuée à partir de mesures géométriques faites in situ. Les diamètres mesurés étaient 
donc évidemment les diamètres extérieurs. L'incertitude sur l'épaisseur de l'écorce a 
relativement peu d'importance pour les mesures des conductivités des parties basales des 
rejets, dans la mesure où l'apport relatif de l'écorce au diamètre est faible . En revanche, 
comme nous le soulignions dans la discussion au sujet des conductivités des axes 
immatures, cela peut jouer un rôle plus important dans le cas des diamètres faibles. 

80 



Analyse et modélisation des conductances 

111.2.3. Les feuilles 

i) matériel et méthodes 

L'étude de la conductance hydraulique des pétioles et des feuilles peut se traiter de 
différentes façons (Garnier, Berger & Martin 1988, Yang & Tyree 1994, Hirasawa et al. 
1992, Meinzer et al. 1992). Nous avons choisi celle qui nous paraissait la plus adaptée à 
nos conditions de terrain et la plus cohérente avec nos objectifs. 

La mesure est indirecte. Elle repose sur l'équation déjà exposée qui exprime la 
conductance d'un élément comme le rapport entre le flux qui le traverse et la différence de 
potentiel à ses deux extrémités. On peut appliquer cette relation aux feuilles. Le flux qui 
traverse la feuille et son pétiole est la transpiration de cette feuille, déterminée à l'aide du 
poromètre. La différence de potentiel hydrique se mesure entre la tige au niveau du point 
d'insertion du pétiole et la feuille elle-même (Garnier, Berger & Martin 1988). On a alors : 

E 
K FP = ----

l!'F - lp'T 
(3-15) 

où: 
- KFP est la conductance hydraulique par unité de surface de l'ensemble feuille-pétiole 

(kg.Mpa-1.s-1.m-2), 

- lJ'F est le potentiel hydrique de la feuille (MPa), 
- lJ'T est le potentiel hydrique au point d'insertion de la feuille, 
- E est la transpiration spécifique de la feuille (kg.s-1.m-2). 

Quelques éléments de discussion de cette méthode ont été exposés dans les 
sections 11.3.1. (potentiel) et 11.3.3. (conductance stomatique). Ces éléments situent la 
discussion autour des hypothèses suivantes, qui sont nécessaires à l'application de la 
méthode: 

- les flux de mobilisation des réserves hydriques de la feuille au travers du pétiole sont 
négligeables et on peut donc affirmer que le flux qui traverse le pétiole est égal à la 
transpiration de la feuille, 

- on suppose que le potentiel est homogène sur une section de tige. Les raisons de 
Cette homogénéité est probable si les résistances "radiales" sont faibles eVou si les 
débits le long des génératrices sont comparables. 

- le potentiel moyen de la feuille mesuré au moyen de la chambre à pression est un 
bon estimateur du potentiel au niveau des sites d'évaporation dans la feuille. 

Les mesures ont été réalisées au cours de 4 journées, entre décembre 1992 et août 
1993. Des couples de feuilles opposées étaient choisis en fin de journée. L'une des deux 
feuilles était alors recouverte d'un sachet plastique puis d'une feuille de papier aluminium, 
l'autre restait découverte. Les mesures étaient effectuées le lendemain. Pour chaque 
couple, on mesurait, dans l'ordre : le potentiel hydrique de la feuille couverte, la 
transpiration de la feuille découverte (poromètre LI-COR Ll-1600), puis le potentiel hydrique 
de cette feuille. 
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Les mêmes filtres que ceux qui sont décrits dans la section Il .3.3. ont été appliqués 
aux données de conductance stomatique. En outre, nous avons décidé d'éliminer les 
mesures pour lesquelles la différence de température entre les feuilles et l'air dépasse 22C, 
de façon à minimiser les erreurs dues aux éventuelles sous-estimations de la température 
foliaire. 

Nous avons ainsi conservé 44 points de mesure (feuilles matures et immatures 
confondues) d'un total de mesures de 79. Les résultats sont exprimés en termes de 
conductance spécifique foliaire (c'est à dire rapportée à la surface du limbe), et ne sont 
donc pas directement comparables aux conductivités calculées pour les tiges. 

ii) résultats 

On obtient la distribution présentée sur le graphique 3-20. 
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Graphique 3-20 : conductance hydraulique de /'ensemble feuille-pétiole rapportée à 
la surface foliaire 

Trois ajustements ont été calculés sur ce nuage de points : le premier est linéaire 
forcé à l'origine tandis que le second ne l'est pas. Le troisième est logarithmique : 
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CD E = -1O,1 x Li'!' r2= 0,3 

E = -6,2 X Li'!' + 1,2 

E = -6, 1 X Li 'l'o,53 

r2 = 0,6 

r2 = 0 ,6 

Les unités sont les mêmes que celles qui sont exprimées sur le graphique 3-20. 
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iii) discussion 

ordonnée à l'origine 

On constate que le nuage est assez dispersé et que le fait de forcer l'ajustement 
linéaire à l'origine lui fait perdre la moitié de son pouvoir explicatif. Or, selon l'équation 
(3-17), cette relation doit passer par l'origine {si il\f'=O, la force qui crée le flux est nulle, 
donc E est nulle). 

La surestimation de la transpiration est possible : en effet, la mesure de la 
transpiration au moyen du poromètre est déconseillée (Mac Dermitt, 1990) encore qu'elle 
soit souvent utilisée (par exemple Tyree 1988) car on ne tient pas compte correctement de 
la conductance de la couche limite de la feuille. Cette conductance est modifiée dans la 
chambre porométrique : l'air est artificiellement homogénéisé avec un petit ventilateur. Cet 
artefact augmente la transpiration. Comme la transpiration est mesurée sur une petite partie 
de la feuille et est supposée homogène sur toute la surface, on comprend intuitivement 
qu'on peut surestimer (et éventuellement augmenter) localement la transpiration sans que 
cela soit répercuté sur la différence de potentiel entre la feuille et la tige. 

On peut chercher à quantifier cette erreur en fonction de la résistance stomatique 
(r5 , inverse de la conductance g5 ) et rel• la résistance de couche limite: selon la 
formulation classique utilisée au chapitre 1, on écrit : 

E= p.Cp .e*(T.)-e. 

'Y À rsto + rel 

(3-16) 

(avec les mêmes unités que celles de l'équation 1-11) 

Lors de la réalisation de la mesure porométrique, la ventilation est telle que, selon le 
constructeur (Li-Cor, 1983), la résistance de couche limite vaut 0, 15 s.cm-1. Si on suppose 
que la surface mesurée (2 cm2) et dont la transpiration est modifiée est négligeable par 
rapport à la surface totale de la feuille, on peut calculer l'erreur relative qui est faite : 

E. R. = Emesurée - Eréelle rel - 0, 15 

Em.suré• rs•o + rel 

(3-17) 

Cette erreur a été calculée pour différentes valeurs vraisemblables de r5 et rel et les 
résultats sont portés sur le graphique 3-21. On voit que l'erreur relative augmente très 
rapidement lorsque r5 diminue et qu'elle n'est pas négligeable (surestimation de E de 20% 
pour une vitesse du vent à 5 m de 2,5 m.s-1, et une conductance stomatique de 120 
mmole.m-2.s-1 ). Il convient donc d'être prudent dans l'utilisation de ces valeurs. Dans la 
mesure où ce sont les plus fortes valeurs de transpiration qui sont les plus surestimées, il 
est peu probable que cet unique phénomène parvienne à expliquer l'ordonnée à l'origine. 
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Graphique 3-21 .· estimation de l'erreur relative faite sur la transpiration due à la 
modification de la résistance de couche limite lors de la mesure au paramètre. 
Les valeurs de résistance de couche limite portées sur le graphique sont 
exprimées en cm.s-1. 

Un autre facteur d'explication de l'ordonnée à l'origine peut être la faible précision du 
poromètre pour des valeurs faibles de conductance (section 11.3.3.) : les mesures de 
potentiel à la chambre à pression prennent un certain temps, très supérieur au temps 
moyen d'une mesure au poromètre. Cela signifie que le poromètre passe beaucoup de 
temps en attente, à une humidité éventuellement différente de l'humidité de référence. Les 
erreurs commises ne vont pas toutes dans le même sens, mais sont d'autant plus 
importantes que la conductance est faible. Pour des conductances faibles mais forcément 
positives, les erreurs tendront surtout à surestimer les valeurs, donc les transpirations. La 
solution dans ce cas consisterait à négliger les faibles valeurs de transpiration. C'est 
implicitement ce que l'on fait lorsque l'on force la régression à l'origine. 

Il est probable que l'explication de ce phénomène tient dans une combinaison de 
ces erreurs, voire d'autres, discutées dans le chapitre Il (potentiels différents selon les 
génératrices, non-équilibre au sein de la feuille lors de la mesure du potentiel) . 

Enfin, il est aussi possible que la relation ne soit pas linéaire. En effet, on peut 
imaginer que la conductance des vaisseaux diminue avec le flux, comme le proposent 
Fernandez & McCree (1991) ou Edwards et al. (1986) dans la description de leurs modèles 
de simulation. Alors la relation entre transpiration et différence de potentiel a une pente qui 
décroît. La courbe en trait discontinu sur le graphique 3-20 correspond à l'équation 
E = 6, 1 .1.'l'0,53_ Le r2 correspondant est de 0,6. Toutefois, la dispersion des points est 
importante et une telle variation de conductance, réversible, nous semble difficile à 
expliquer biologiquement. Nous avons donc préféré conserver une relation linéaire. 
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Analyse et modélisation des conductances 

comparaison avec des mesures sur d'autres espèces 

Des mesures de conductance des feuilles et des pétioles sont disponibles dans la 
littérature. Elles ont été généralement obtenues par des méthodes plus directes, en 
laboratoire : 

Table 3-2 : valeurs de conductance des feuilles obtenues dans la littérature 
(exprimées par unité de surface de feuille) 

Espèce Conductance Source 
(kg.MPa· 1.s-1. m·2. 1 o-5) 

Glycine max 10,5 Moreshet et al. 1990 
Citrus paradisi 6,4 Moreshet et al. 1990 
Quercus rubra 4,9 Tyree et al. 1993 

Quercus petraea 5,3 Tyree et al. 1993 
Acer rubrum 4,2 Yang & Tyree 1994 

Acer saccharum 8,0 Yang & Tyree 1994 

D'une façon générale, Tyree et al. (1993) situent les valeurs entre 5 et 1 O .1 o-5 
kg.MPa-1.s-1 .m-2. Les valeurs que nous avons trouvées se placent soit dans la partie 
supérieure de cette gamme (10.1) soit au niveau du pamplemoussier (si on utilise la pente 
de la régression , 6,6, en négligeant l'existence de l'ordonnée à l'origine). On vérifie que 
l'ordre de grandeur de nos mesures est correct. 

En conclusion, on propose de conserver le premier ajustement malgré la 
médiocrité de ses performances : 

E = -10,1 x ~\f, c'est-à-dire: 

KFp= 1O,1 1 o-5 kg.s-1.MPa-1. m-2, cr=0,6 (incertitude sur la pente de la droite). 
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111.2.4. Synthèse de l'architecture hydraulique de la plante 
entière 

Les conductivités hydrauliques, paramètres indispensables à la construction de 
notre modèle, peuvent être évaluées en fonction de la surface évaporatoire située en aval 
de l'élément considéré : on parle alors de conductivités foliaires spécifiques (LSC). Sous 
l'hypothèse d'une répartition homogène des transpirations, ces conductivités foliaires 
spécifiques sont proportionnelles à l'inverse du gradient de potentiel hydrique à leur niveau. 
Nous avons signalé l'importance de ces grandeurs dans l'établissement de l'hypothèse de 
la segmentation des plantes. 

L'objet de cette section est de comparer les mesures de conductivités spécifiques 
foliaires aux différents niveaux du caféier et d'établir une comparaison avec les LSC qui ont 
été mesurées pour d'autres espèces. 

Nous n'avons pas mesuré la conductivité des feuilles, dans la mesure où nous ne 
savons pas mesurer la longueur du trajet entre la base du pétiole et le site d'évaporation de 
l'eau. Nous avons exprimé les mesures directement en conductance spécifique foliaire. 
Pour établir des comparaisons à l'intérieur du caféier, il est nécessaire de disposer de 
mesures homogènes. Nous avons donc exprimé les conductivités des tiges en 
conductances des noeuds(= conductivité/ longueur moyenne des noeuds de l'échantillon), 
étant entendu que par "noeud" on désigne toujours l'entité "1/2 entre-noeud-1 noeud-1/2 
entre-noeud" . De là, nous avons calculé la conductance spécifique foliaire des noeuds en 
divisant cette valeur par la surface foliaire alimentée par l'échantillon. 

Lors de chaque prélèvement d'échantillon, nous avons mesuré la surface foliaire 
située en aval. Toutefois, lors de la première date de mesure, en février, nous avons 
signalé que les caféiers étaient largement défoliés : la récolte du café avait eu lieu le mois 
antérieur, et les cueilleurs, payés à la tâche, ne prennent par particulièrement soin des 
feuilles. Si ceci n'a pas d'influence sur les mesures de conductance, en revanche, les LSC 
sont modifiées. On trouve en effet quelques LSC anormalement élevées. Nous avons donc 
décidé de ne pas prendre en compte les données de la première campagne. Les données 
de la seconde campagne (août 1993), elles, ne présentent pas de biais majeur. 

i) résultats 

Un fois ces modifications d'échantillonnage apportées, les moyennes et les écarts
type ont été calculés et portés sur le graphique 3-22 ainsi que les données de conductance 
des feuilles. 

On constate que : 
<JF !es conductances spécifiques des troncs, des branches et des jonctions sont du 

même ordre de grandeur, et les différences constatées ne sont pas significatives, 
<JF !es conductances spécifiques des feuilles sont, elles, largement plus faibles (à peu 

près 50 fois) que celles des tiges. 

La différence entre les feuilles et les tiges semble considérable. Il ne faut toutefois 
pas oublier qu'il s'agit de conductances de noeud, et qu'elles ne sont en fait pas 
comparables en l'état : en effet, il faut en moyenne que la sève traverse 25 noeuds de rejet 
orthotrope et 15 noeuds de plagiotrope pour arriver jusqu'à la base du pétiole. En revanche, 
elle ne doit traverser la résistance d'une feuille qu'une seule fois . Les calculs faits sur ces 
bases donnent une conductance de 1,2 1 o-4 kg.MPa-1.s-1 .m-2 pour l'ensemble des tiges (25 
A 1 + 1 jonction + 15 A2) et de 1, 1 1 o-4 pour les feuilles, soit une résistance comparable (48 
% de la résistance dans les tiges, 52 % dans les feuilles). 
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Graphique 3-22 : conductance hydraulique ramenée à la surface foliaire (LSC) selon 
l'élément considéré 

ii) discussion 

Yang & Tyree, dans une étude de l'architecture hydraulique d'érable (1994), ont 
trouvé que la moitié de la résistance aérienne totale se situait au niveau des feuilles. Cette 
proportion semble variable selon les espèces, puisque Tyree et al. (1993) situent cette 
proportion à 80-90% pour plusieurs espèces de chêne. 

En termes de segmentation, le caféier ne semble pas présenter les caractéristiques 
mises en évidence par Zimmermann (1978) ou Yang & Tyree (1994): la LSC des jonctions 
n'est pas significativement plus faible que celle des rejets orthotropes, ni celle des 
plagiotropes. Toutefois, la distribution des conductances doit permettre, en cas de 
sécheresse, de confiner la cavitation aux parties terminales de l'appareil aérien : les feuilles 
présentent une diminution notable de la conductance ; d'autre part, même dans ce cas de 
distribution homogène des conductances, les potentiels les plus négatifs et donc les plus 
aptes à engendrer de la cavitation sont observés dans les parties terminales. Nous n'avons 
pas fait d'étude de vulnérabilité à la cavitation des vaisseaux, ce qui nous aurait permis de 
préciser cette analyse. Pour approfondir les implications fonctionnelles de ces 
caractéristiques hydrauliques vis-à-vis de la résistance à la sécheresse, il sera nécessaire 
de réaliser ces études de vulnérabilité. 

Rappelons que nous avons constaté, lors de la mesure de la distribution des 
longueurs des vaisseaux, que nous n'avions jamais réussi à mettre en évidence un 
vaisseau ouvert aux deux extrémités entre la base du rejet et un pétiole de feuille. Par 
contre, il en existe entre la base du rejet et la partie médiane des plagiotropes. Si on 
suppose que cette constatation est la règle, et que la cavitation pourrait aisément se 
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produire au niveau des feuilles, on pourrait soupçonner là une voie de segmentation du 
caféier : la cavitation produite aisément au niveau des feuilles n'aurait pas de conséquence 
directe sur la cavitation dans le rejet. Une autre constatation que nous avons faite lors des 
mesures des longueurs des vaisseaux est que les systèmes vasculaires des ramifications 
proleptiques sont isolés par des fins de vaisseaux du reste du réseau xylémien : les 
vaisseaux ne traversent pas les points d'insertion des ramifications proleptiques. Il doit donc 
exister au niveau de ces insertions une zone de très forte densité de fins de vaisseaux, qui 
doit participer à l'isolement de ces parties par rapport au reste de la circulation de la plante. 
Toutefois, nous n'avons pas mesuré les conductivités hydrauliques de ces ramifications. 

Enfin, il faut garder à l'esprit que le caféier est une plante cultivée et taillée tous les 
deux à trois ans. Cette particularité, ainsi que le climat humide de Turrialba (2,6 mètres de 
pluie par an en moyenne) ne sont sans doute pas favorables à l'expression des 
caractéristiques de segmentation. 

Les LSC (conductivité cette fois-ci) mesurées sur les tiges peuvent être comparées 
à celles qui ont été déterminées sur d'autres espèces. Pour le caféier, les LSC calculées 
pour les rejets et les plagiotropes sont : 

Table 3-3 : conductivité spécifique foliaire (LSC) du caféier (kg.MPa-1 .s-1 .m) et 
diamètres avec écorce (m). 

LSC cr diamètre avec cr 
écorce 

rejet 2,6 1 o-4 1,2 10-4 12 1 o-3 s,o 1 o-3 

plagiotrope 1,3 1 o-4 o,6 1 o-4 3,4 1 o-3 o,3 1 o-3 

Tyree et al. (1991) et Machado & Tyree (1994) ont publié des données de LSC pour 
des espèces tropicales et tempérées que nous avons comparées avec celles-ci. Les 
valeurs, à diamètre approximativement égal, sont plus fortes que celles qui sont mesurées 
sur gymnospermes (Thuja occidentalis), du même ordre (ou un peu inférieures) que celles 
de l'érable (nos points se situent dans la partie inférieure du nuage pour cette espèce), 
légèrement inférieures à celles d'une espèce tropicale à feuilles caduques (Pseudobombax 
septenatum) et très inférieures à celles d'espèces tropicales à feuillage permanent 
(Schefflera morototoni, Ochroma pyramidale). De nouveau, on trouve une similitude avec 
les données de l'érable, arbre avec lequel nous avions déjà fait une comparaison. Le 
système de conduction de la sève du caféier semble donc présenter des caractéristiques 
assez médiocres : il est semblable à un arbre qui, originaire des zones tempérées, est 
habituellement soumis à des demandes évaporatoires moindres que celles auxquelles est 
soumis le caféier. Toutefois, comme le caféier est de taille modeste, ces faibles LSC ont 
des répercussions limitées sur les potentiels foliaires. Enfin, le caféier est une plante 
originaire du sous-bois, où les déficits de saturation et la demande évaporatoire restent 
généralement faibles. 

Au terme de ce chapitre, nous disposons donc de deux modèles, qui nous 
permettent de calculer les conductances stomatiques des feuilles d'une part, et les 
conductances hydrauliques des tiges d'autre part. Nous allons maintenant utiliser ces 
connaissances pour appliquer le modèle de circulation de l'eau dans les plantes à la 
plantation de café étudiée au Costa Rica. 
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IV.1. CONSIDÉRATIONS GÉNÉRALES 

Nous voulons appliquer le modèle de circulation de l'eau élaboré par J. Dauzat à 
une plantation de caféier pour juger de son fonctionnement. Pour cela, il est nécessaire de 
connaître un certain nombre de caractéristiques du caféier, en particulier l'architecture des 
plants de caféier et les paramètres de la circulation. 

Des mesures d'architecture du caféier ont donc été réalisées et sont présentées 
dans ce chapitre. 

Nous avons présenté au chapitre antérieur la modélisation de la conductance 
stomatique et les mesures des conductivités hydrauliques. Nous n'avons pas mesuré les 
caractéristiques hydrodynamiques du sol ou du système racinaire. En revanche, le potentiel 
hydrique au collet a été suivi, pour que ce manque d'informations sur le fonctionnement du 
sol ne reporte pas des incertitudes sur le fonctionnement des parties aériennes. Enfin, 
d'autres paramètres du fonctionnement hydriques ont été simplement évalués à partir de 
données bibliographiques (capacitances, propriétés optiques des feuilles et du sol, ... ). 

Pour juger du fonctionnement du modèle, il est en outre nécessaire de comparer les 
estimations que produit le modèle avec des mesures de paramètres pertinents du 
fonctionnement hydrique. Ces mesures doivent se faire impérativement sur les rejets sur 
lesquels ont été faites les mesures d'architecture. La lourdeur des mesures architecturales 
limite le nombre de plantes qui peuvent être utilisées pour le calage du modèle. En 
revanche, les paramètres de circulation décrits au chapitre antérieur devaient être mesurés 
sur un nombre relativement élevé d'échantillons, qui ont donc été prélevés sur des plants et 
à des dates différentes. 

Un calage peut alors être effectué. Il consiste à minimiser la distance entre les 
données simulées et les données observées, en modifiant les valeurs des paramètres 
choisis ou mesurés. 

Ce chapitre présente les mesures faites dans les deux domaines (architecture et 
fonctionnement hydrique) puis les résultats du calage du modèle et les discussions sur ces 
résultats. 



Chapitre IV 

IV .2. MESURES ARCHITECTURALES 

On veut pouvoir comparer des mesures de flux de sève à des simulations. Il est 
donc nécessaire de décrire la topologie et la géométrie précises des plantes mesurées. Il 
est d'autre part nécessaire que leur environnement soit également décrit, pour pouvoir 
prédire ses effets sur la circulation de l'eau (particulièrement en termes d'ombres portées). Il 
était donc naturel de travailler sur des plantes contiguës pour limiter le volume de mesures. 

i) problématique 

La description tridimensionnelle d'une plante au champ n'est pas très aisée. Il existe 
des systèmes de pointeurs qui évoluent dans un champ sonique ou magnétique, mais leur 
utilisation est limitée au laboratoire. Parmi les nombreuses méthodes disponibles, la 
stéréovision offre des possibilités intéressantes, mais elle requiert une chaîne de traitement 
des images sophistiquée (lvanov et al. 1995). Enfin, il existe des méthodes mécaniques, 
fondées sur la boussole, le niveau et le mètre. 

La manière la plus commune de mesurer la géométrie d'un arbre consiste à mesurer 
des angles et des longueurs d'entre-noeuds. Pour le tronc, par exemple, on mesure tous 
les cinq entre-noeuds la hauteur au-dessus du sol (dans notre cas, ce serait au dessus d'un 
niveau de référence commun aux différentes plantes), l'azimut du tronc et son inclinaison 
sur l'horizontale. Le positionnement des bases des troncs les unes par rapport aux autres 
(distance et azimut) permet alors de disposer l'ensemble des troncs dans un repère à trois 
dimensions. Les coordonnées d'une ramification se déterminent de façon identique, en 
commençant par sa hauteur d'insertion sur le tronc, son azimut et son inclinaison au départ. 
Ce procédé a l'avantage d'être rapide et d'avoir un coût matériel faible. Il est couramment 
utilisé par les botanistes qui étudient l'architecture des arbre de manière stochastique 
(Nicolini & Caraglio 1994). Mais, pour le cas de la description réelle de plante, et 
particulièrement si on veut positionner les feuilles qui sont situées à l'extrémité des 
ramifications, elle présente le désavantage de cumuler les incertitudes de chacune des 
mesures d'angle successives sur l'axe. L'incertitude finale sur la position des feuilles nous 
paraissait incompatible avec la précision souhaitée pour le calcul des éclairements. 

Il nous a donc semblé nécessaire de repérer dans un système tridimensionnel 
directement les éléments que nous voulions positionner. Le système le plus immédiat 
consiste à mesurer la distance entre chaque élément et trois points fixes au sol. Ce 
système est utilisé par des chercheurs du laboratoire de modélisation du CIRAD pour 
déterminer l'évolution de la courbure des branches au cours du temps (Godin C, Costes E, 
communication personnelle). Nous avons choisi un système différent, d'application plus 
lourde, mais dont la précision nous paraissait moins variable en fonction de la position de 
l'élément dans le repère. Il a été nécessaire de concevoir et de réaliser un système 
particulier de mesure qui est présenté dans la partie suivante. 

Un autre problème lié à ces mesures est la représentation des maquettes. En effet, 
le logiciel AMAP est conçu pour représenter les plantes de manière stochastique. 11 a donc 
fallu modifier les programmes de création des maquettes pour qu'il reproduisent 
exactement ce que nous avions mesuré. Jean Dauzat a effectué ces modifications. 
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Application du modèle au caféier 

Il) réalisation des mesures 

Alain Bellon, au cours de son séjour de Coopérant du Service National au CATIE, a 
conçu l'appareil de mesure. Il a réalisé, avec l'aide de Karen Alvarado, la majorité des 
mesures architecturales. Il a aussi créé les programmes informatiques nécessaires pour 
recalculer les positions des éléments dans un repère cartésien. 

description de l'appareil de mesure 

Le système choisi permet de déterminer les coordonnées semi-polaires (a, d, z) d'un 
élément : le dispositif est schématisé sur la figure 4-1. L'appareil a une portée légèrement 
supérieure à un mètre, et doit donc être placé successivement de part et d'autre de chacun 
des caféiers mesurés. Pour chaque position de l'appareil, la verticalité du mât était ajustée 
avec un niveau en tendant les haubans. Pour une position , l'azimut de l'appareil est fixe . De 
bas en haut du mât se translate sans rotation le plateau de repère des azimuts, sur lequel 
repose un cylindre rotatif solidaire du manchon de la tige de mesure de la distance. Ces 
trois éléments mobiles, chacun dans une seule dimension, sont ajustés de façon que 
l'extrémité de la tige touche le point dont on veut déterminer les coordonnées. La règle 
graduée sur le mât permet de connaître la hauteur z du point, la rotation du cylindre sur le 
plateau , son azimut a et l'allongement de la tige, sa distance au mât d. Au début de chaque 
séance de mesure, pour chaque nouvelle position du repère, on calculait la position exacte 
de l'appareil en pointant 3 ou 4 points de position connue. Des mesures sur des points fixes 
ont permis, compte tenu de la flèche de la tige et de la précision des mesures, d'évaluer 
l'incertitude sur la position des points de référence à environ 1 cm. Toutefois l'incertitude sur 
la restitution des positions géométriques des rameaux de caféier est plus élevée que cela, 
car le vent modifie la position des branches. Du fait des gênes qui existent, les positions 
d'équilibre qui ont été déterminées ne sont sans doute pas souvent les positions réelles. 

mât de mesure -----------7''--t-

de la hauteur 

cylindre rotatif 
(mesure des azi;:;::n:ru 

tige de mesure __ _____::::.....,...._ 
de la distance 

plateau de repère ---------..-
des azimuts 

Figure 4-1 : schéma de /'appareil de mesure utilisé pour déterminer la structure géométrique 
3-0 des caféiers 
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mesures réalisées 

Les mesures ont été faites sur 6 poquets de caféier qui portaient 15 rejets, âgés de 
deux ans et trois mois après la coupe basse (CB3). Pour limiter la quantité de travail , nous 
avons distingué deux niveaux d'étude : les plants de la scène sur lesquels étaient réalisées 
les mesures de flux de sève (5 souches portant 8 rejets orthotropes) étaient décrits 
totalement (positions 3-D, topologie, longueurs, diamètres, surfaces) . En revanche, sur les 
autres plants (6 souches portant 7 rejets), qui n'intervenaient qu'indirectement au travers 
des ombres portées sur les rejets précédents, les mesures étaient plus limitées (topologie, 
positions 30, surfaces) . 

La topologie était déterminée pour tous les axes. Les positions 3-D, les longueurs 
cumulées et les diamètres étaient déterminés tous les dix noeuds en partant du bas de 
chaque axe (à l'exception des A3 proleptiques), ainsi qu'à son extrémité. Sur quelques axes 
d'une plante, les longueurs d'entre-noeuds et leurs diamètres ont été mesurés dans leur 
totalité. Ces mesures ont permis de déterminer les lois d'interpolation entre les mesures 
successives sur les autres axes. Ces mesures de géométrie ont duré plus d'un mois. Des 
mesures topologiques intermédiaires ont été faites à deux reprises, pour déterminer 
l'importance de la croissance pendant la période de mesure. Cependant, les mesures ont 
été faites en fin de saison sèche, et la croissance était ralentie. Les mesures de topologie 
permettent de corriger les mesures géométriques en fonction de la date de leur réalisation . 

Figure 4-2: image de synthèse AMAP du caféier 3 isolé 
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La surface individuelle des feuilles a été évaluée a posteriori au laboratoire avec un 
LAl-meter 3000 (Li-Cor, Lincoln, Nebraska). Pour les A3 proleptiques, seuls le nombre 
d'entre-noeuds, le nombre de feuilles et la surface totale des feuilles étaient mesurés. 

L'observation de ces maquettes a permis de vérifier et éventuellement de corriger 
les fichiers : une première série de corrections a été réalisée par A. Bellon, au Costa Rica, à 
partir de représentations des axes sur tableur Quattro-Pro (Borland). Une deuxième 
vérification a été effectuée par L. Bidel, au cours de son DAA (Bidel, 1994). Nous avons 
enfin repris les fichiers un à un et vérifié leur cohérence (topologique mais aussi 
géométrique, en corrigeant quelques positions aberrantes et en vérifiant la cohérence entre 
les longueurs des axes et les positions 30). Une vue de la maquette architecturale du 
caféier 3 est présentée sur la figure 4-2. 

Au terme de tout ce travail, on a obtenu la maquette d'un rang de caféier de deux 
mètres de large sur 5, 15 mètres de longueur. 

Le rang situé immédiatement au Nord correspondait à un recépage récent (trois 
mois) situé à 1,9 mètre de distance. Les plants sont alors très petits et ne portent aucune 
ombre sur le rang étudié. Pour donner une idée de la scène, des plants de taille 
comparable ont été construits artificiellement. Au sud, à la même distance, il y avait un rang 
CH2, présentant un développement semblable au rang examiné. Ce rang n'a pas été 
mesuré. Nous avons donc reproduit le rang mesuré, dans la même séquence, mais en 
commençant par un caféier choisi au hasard. Ainsi, de l'ouest vers l'est, se succèdent les 
plants 5, 6, 1, 2, 3, et 4 (au lieu de 1, 2, 3, 4, 5 et 6 pour le rang mesuré). Les positions des 
pieds ont été aussi choisies au hasard, dans la loi de variation de la position autour de la 
moyenne calculée sur le rang examiné. Ce rang intervient sur l'interception du rayonnement 
direct incident par les 6 poquets mesurés uniquement en fin de journée. Les érythrines, 
toutes extérieures à la scène, étaient coupées à ce moment là. Bien que le tronc dépasse 
de 50 à 60 cm au-dessus des rangs de caféier, leur incidence sur la scène est très 
épisodique et elles n'ont pas été représentées (excepté pour la simulation de l'effet de 
l'ombrage au chapitre VI). 

Deux éléments importants de cette architecture n'ont pas été étudiés : la forme des 
feuilles et leur orientation par rapport à l'axe qui les porte. La forme a été empruntée à la 
bibliothèque de symboles de AMAP, qui contenait une feuille dessinée pour Coffea 
canephora. Les proportions (longueur/largeur) ont été modifiées en fonction de mesures 
réalisées sur les feuilles de nos caféiers. L'orientation des feuilles est assez variable selon 
les axes (observations photographiques). Nous avons essayé deux types d'agencements 
différents, qui sont présentés dans la suite du texte (figure 4-7). Les différences entres ces 
agencements portent sur le caractère retombant des feuilles et sur le degré de 
recouvrement de feuilles successives sur le rameau. 

Nous avons ainsi pu reconstituer une scène de 5,15 x 5,70 m2, composée de 
maquettes "exactes" pour le rang central et vraisemblables pour les rangs latéraux. 
Une vue de la scène dans sa totalité est présentée sur la figure 4-3. Pour effectuer les 
calculs d'ombres portées aux limites de cette scène, on considère qu'elle se répète 
régulièrement dans toutes les directions jusqu'à l'infini. 
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Chapitre IV 

Figure 4-3: vue de la scène de caféier reproduite par le programme AMAP 
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Application du modèle au caféier 

IV .3. LES MESURES DE FONCTIONNEMENT HYDRIQUE 

Les mesures relatives à la circulation dans les 7 rejets de caféier étudiés concernent 
les potentiels, les conductances stomatiques et les flux de sève. Les méthodes utilisées 
ont été présentées au chapitre Il. 

Un calendrier de toutes les mesures effectuées est présenté sur la figure 4-4. Il 
permet de resituer les mesures décrites dans ce chapitre (dites de validation) par rapport 
aux opérations culturales réalisées dans la parcelle de caféier. 
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Figure 4-4 : calendrier de la campagne de mesures 

Un premier travail a consisté à évaluer la qualité des mesures de flux de sève et à 
en effectuer une sélection (§ 11.3.4.). Nous n'avons conservé ces mesures que sur 2 des 5 
plants étudiés. Le premier, le caféier 552, qui dispose des mesures les plus correctes, et 
surtout de l'étalonnage le plus fidèle, servira au calage du modèle , tandis que le second 
situé dans le rang dans une position diamétralement différente du précédent sera utilisé à 
des fins de validation. 

Les mesures de potentiel hydrique et de conductance stomatique ont été réalisées 
pendant plusieurs journées du mois d'avril 93, aux niveaux précisés dans la figure 4-5. Au 
milieu de la campagne de mesure, des pluies abondantes sont tombées. Les premiers jours 
correspondent donc à une situation hydrique plus limitante que les jours qui suivent ces 
pluies. Les mesures de potentiel dans le xylème étaient réalisées selon la méthode des 
feuilles couvertes exposée au chapitre Il, étendue éventuellement à des réitérations qui 
partaient du collet ou de la mi-hauteur des rejets selon les cas. Les enveloppes des feuilles 
étaient placées à la fin de la journée précédant la mesure. 
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Après quelques tâtonnements sur la méthodologie, du fait des répercussions 
presque immédiates des variations d'ennuagement sur la circulation dans la plante, un 
protocole a été retenu, qui permettait de décrire rapidement un "profil" de potentiel dans la 
plante et de le répéter de façon à peu près identique à plusieurs reprises dans la matinée. 

:- - - - - - - - - - - Conductance stomatique 

- - - - - - - - - - Potentiel foliaire 

- - - - - - - - Potentiel du plagiotrope 

-Potentiel du rejet 

_ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ Potentiel au collet 

Figure 4-5 : schéma de la prise de mesures de potentiel et de conductance stomatique à 
différents niveaux du caféier. Les ellipses grisées représentent les feuilles ou les 
rameaux couverts pour déterminer le potentiel à leur point d'insertion. 

Les mesures portent sur : 
<T le potentiel de base, mesuré au petit matin, entre 5h00 et 6h30. On suppose que le 

caféier a eu le temps de rééquilibrer son potentiel avec celui du sol pendant la nuit, 

<Tet, à différentes heures de la journée : 
- deux mesures de potentiel au niveau du collet (feuilles couvertes, partie supérieure de la 

souche) 

- deux mesures de potentiel à une position médiane du rejet orthotrope (feuilles couvertes) 

- deux mesures de conductance stomatique sur deux feuilles différentes du dernier tiers d'un 
plagiotrope de la moitié inférieure du rejet, dans des conditions d'éclairement semblables, 

- une mesure de potentiel sur une feuille couverte opposée à une des deux feuilles sur lesquelles 
avait été réalisée la mesure de conductance stomatique 

- une mesure de potentiel sur la feuille opposée à celle de la mesure du potentiel sur feuille 
couverte 

- les trois mesures précédentes répétées sur un plagiotrope situé dans la deuxième moitié du 
rejet orthotrope. 

Les emplacements des mesures étaient notés, ainsi que les feuilles non couvertes 
ôtées. Elles ont ensuite été replacées sur la maquette, et chacune d'elles est donc connue 
et repérée. 
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L'ensemble des mesures d'un profil de potentiels hydriques prenait 
approximativement 25 minutes. Dans la matinée, nous réalisions deux à quatre profils 
successifs, entre 9 et 13 h selon les jours. Neuf jours de mesures nous ont fourni un total 
de 27 profils. 

Des mesures supplémentaires de conductance stomatique s'intercalaient entre les 
mesures de potentiel. Elles étaient réalisées sur quelque feuilles dûment positionnées entre 
les profils. Au total, nous disposons de 234 mesures pendant 11 journées. Les mesures de 
conductance stomatique nous fournissent, outre la conductance stomatique, la densité de 
flux de photon (PFD) reçue de manière instantanée par la feuille, et sa température de 
surface. 

Les paramètres météorologiques étaient mesurés sur le mât placé à proximité de la 
scène (environ 1 O mètres au nord-ouest), à 5 mètres de hauteur. Les moyennes semi
horaires de température, humidité relative, rayonnement global et vitesse du vent ont été 
conservées. 

IV.4. CALAGE DU MODELE 

Le modèle de circulation est présenté au chapitre 1. Il est complexe et contient un 
grand nombre de paramètres. Il n'est pas possible pour nous de les caler tous, ni de vérifier 
les sorties de chacun des sous-modèles. 

La méthode de calage la plus classiquement utilisée repose sur la construction d'un 
indicateur de performance qui peut contenir différentes grandeurs non homogènes 
pondérées en fonction de l'importance que l'on décide de leur accorder. Un certain nombre 
de paramètres de calage sont alors choisis. Ils doivent rester en nombre limité par rapport 
au nombre de mesures sur lesquelles est testé le modèle. Des séries de simulations sont 
lancées et l'espace des valeurs possibles des paramètres est exploré. Il existe plusieurs 
types d'algorithmes pour optimiser les recherches de la combinaison de paramètres qui 
fournit la meilleure valeur de l'indicateur. 

Nous avons fait le choix de ne pas utiliser ce type de méthode : nous avons voulu 
privilégier notre compréhension des phénomènes mis en jeu, l'étude de l'effet de la 
modification de chaque paramètre. Nous avons donc effectué le calage, autant que 
possible, pas à pas. Pour cela, nous avons scindé l'ensemble du modèle en grands 
groupes. Nous tenterons de contrôler entrées et sorties de chacun de ces groupes, pour en 
analyser le fonctionnement de manière indépendante du reste du modèle. Ces groupes 
sont : la distribution du rayonnement, le bilan d'énergie et le modèle de circulation de l'eau. 

Nous ne disposons pas de mesure radiométrique qui nous permette d'évaluer 
correctement le fonctionnement du module d'interception (Mapping lntercepted Radiation, 
MIR) et celui du module de calcul des rediffusions multiples (TRANSRAD). Une évaluation 
du fonctionnement du module MIR a été réalisée sur palmier (Dauzat 1994). Nous ne 
disposons que de quelques mesures de rayonnement incident sur les feuilles. Nous les 
comparerons aux données calculées par le modèle dans les mêmes conditions (mêmes 
feuilles, mêmes moments) pour simplement identifier les éventuels biais existants. 

Nous n'avons pas fait de mesure de rayonnement net de la culture (ou des feuilles) 
ni de mesure de température équivalehte de l'atmosphère. Nous ne pouvons donc pas 
caler le modèle de bilan radiatif. En revanche, nous avons pris quelques précautions pour 
que les mesures de température de surface soient les plus fidèles possibles (chapitre 11). 
Nous avons donc là un moyen de caler l'ensemble bilan d'énergie+bilan radiatif. Comme 
nous avons mesuré, pour ces mêmes feuilles, la conductance stomatique, ce calage peut 
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se faire en dehors des incertitudes sur le calcul de cette conductance. Le modèle de calcul 
de la conductance stomatique peut donc être validé de façon totalement indépendante. 

Le modèle de circulation sera calé à partir des mesures de flux de sève et de 
potentiel : les potentiels au collet permettront de caler les valeurs des paramètres relatifs 
au fonctionnement hydrique de l'ensemble sol-racines. Les profils de potentiels permettront, 
en supposant que les flux simulés sont corrects, de valider les mesures de conductivités 
hydrauliques des tiges. Les mesures d'évolution de flux de sève, enfin, permettront de caler 
les paramètres dynamiques du fonctionnement du modèle de circulation . 

IV.4.1. Calage du modèle d'interception de la lumière 

i) mesures brutes 

Le PFD intercepté par les feuilles a été mesuré pour un total de 234 feuilles, sur le 
même plan que celui de la feuille. Lors de la comparaison entre valeurs simulées et 
observées, un premier problème a été rencontré : Les feuilles ont généralement été 
choisies sur la périphérie de la couronne. Or, la maquette utilisée correspond à l'état de 
croissance du caféier en fin de période de mesures. Le nombre total de feuilles a peu varié, 
mais en revanche quelques entre-noeuds ont été produits sur chaque plagiotrope. Les 
feuilles situées à la périphérie en début de période peuvent donc êtres simulées comme 
étant recouvertes par de jeunes feuilles sur la maquette. Comme nous disposions du 
rythme de croissance de chacun des plagiotropes (par les mesures topologiques 
successives), nous avions un moyen d'effectuer des corrections. Il était difficile de gérer 
des maquettes d'âges différents pour chacune des dates de mesure. Nous avons préféré 
décaler les positions des feuilles mesurées, de façon à respecter le nombre de feuilles au 
delà de la feuille mesurée à la date du passage : par exemple, si on fait un passage sur 
une feuille située à la cinquième position depuis l'extrémité du rameau le 9 avril, et que, à la 
date de la constitution de la maquette, le 5 mai, ce même rameau portait 2 entre-noeuds 
supplémentaires, alors notre feuille sera repoussée à la septième position depuis l'extrémité 
sur la maquette. Nous avons alors fait le choix de changer le numéro de la feuille pour que 
sa position sur la maquette de simulation soit effectivement la cinquième depuis l'extrémité. 

Après avoir appliqué ces modifications, nous avons effectué les simulations. La 
comparaison entre PFD simulé et PFD mesuré est présentée sur le graphique 4-1. La 
bissectrice figure sur le graphique. On est en droit d'attendre une répartition homogène des 
points de part et d'autre de cette droite. 

On constate au contraire une nette tendance à la sous-estimation par le modèle, 
ainsi qu'une forte dispersion des points. La dispersion peut être acceptable, car les 
mesures et les simulations ne sont pas tout à fait équivalentes : en effet, nous comparons 
des mesures instantanées avec des valeurs moyennes sur une demi-heure (plus 
précisément une interpolation linéaire entre les deux valeurs semi-horaires d'encadrement 
de l'heure exacte de la mesure). On sait que le rayonnement varie très rapidement. D'autre 
part, la voûte céleste est discrétisée pour la réalisation des calcu ls d'interception en 46 
secteurs. Le soleil est, en première approximation, assimilable à une source ponctuelle. Du 
fait que le modèle travaille avec des positions discrètes en nombre limité sur sa course 
(figure 4-6), on est amené à décomposer le rayonnement direct en plusieurs sources 
émanant des secteurs les plus proch~s de la direction du soleil. Ceci engendre une 
simulation d'un effet de pénombre plus important qu'il n'est dans la réalité et diminue la 
fréquence des forts et des faibles éclairements foliaire. Ces différents points expliquent la 
dispersion des mesures. Cependant, en principe, la moyenne des éclairements ne doit 
pas être biaisée. Or, on constate que les éclairements foliaires simulés sont en 
moyenne inférieurs aux mesures. 
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Graphique 4-1 : comparaison des interceptions de densité de flux de photons mesurées avec 
les résultats des simulations pour le premier agencement des feuilles 

soleil représenté 
à la même échelle 

orientation des 
rangs de caféiers 

course du soleil 
dujour69 
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Figure 4-6: représentation de la maille de 'discrétisation de la voûte céleste utilisée dans le 
modèle de calcul de l'interception du rayonnement. Le maillage est représenté en 
projection sur un plan horizontal. Chaque polygone correspond à un angle solide constant 
de 4rr. 146. Le rayonnement de chaque angle solide est affecté à une seule direction, 
celle du centre du polygone. 
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ii) modification de l 'orientation des feuilles 

Dans l'introduction de cette partie, nous avons signalé que seule la géométrie des 
rameaux a été mesurée. L'agencement des feuilles autour des axes a été ajusté en 
fonction de critères morphologiques et selon des observations visuelles et des 
photographies. Ainsi, nous savons que l'agencement est différent entre les rejets et les 
plagiotropes : il est opposé-décussé sur le rejet. Sur le plagiotrope, il est originalement 
identique mais les feuilles subissent une rotation très tôt dans leur développement pour 
aboutir à un agencement opposé pseudo-dystique. Les algorithmes utilisés pour orienter les 
feuilles ne tiennent compte que de la position des feuilles par rapport à l'extrémité du 
rameau et n'introduisent que peu d'aléas autour d'une position moyenne. En particulier, 
l'agencement ne change pas en fonction de l'angle que forme le rameau avec l'horizontale. 
En observant les feuilles successives d'un rameau agencées de cette façon (figure 4-7, 
agencement 1 ), on s'aperçoit que les feuilles inférieures sont largement masquées par les 
feuilles supérieures, et que les feuilles des plagiotropes horizontaux sont très retombantes 
(depuis la verticale, leur forme est beaucoup plus trapue et leur surface apparente est 
réduite). Nous avons donc en première approximation mis en cause cet agencement dans 
l'explication de la tendance à la sous-estimation. Nous avons donc réalisé un autre type 
d'agencement, dit deuxième agencement (figure 4-7) . La principale différence avec le 
précédent est que les feuilles sont plus disposées en éventail , et, pour les rameaux 
horizontaux, font plus face au ciel. Les phénomènes de recouvrement sont moindres. 

Premier agencement des feuilles 

plagiotrope horizontal plagiotopre oblique 
les feuilles tombent sous la tige, sont largement superposéees. 
Lorsque le rameau est oblique, elles font face au ciel 

Deuxième agencement des feuilles 

plagiotopre oblique 
les premières feuilles sur le rameau sonr dans le plan de la tige, elles recouvrent peu 
les suivantes, les dernières feuilles fo nt face à l'intérieur du caféier. Lorsque le ramea u 
est oblique. toutes les feuilles regardent plus ou moins vers l'intérieur du caféier. 

Figure 4-7 : représentation des différences entre les deux agencements des feuilles autour de 
l'axe porteur. Les deux rameaux visualisés sont identiques entre les agencements : 
même position du point de vue, même échelle. 
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Application du modèle au caféier 

Ce nouvel agencement a donc été testé, par la même méthode que précédemment. 
Les résultats sont présentés sur le graphique 4-2. En ce qui concerne la dispersion des 
éclairements simulés, on remarque qu'elle est plutôt plus importante que pour le premier 
agencement. En revanche, la tendance à la sous-estimation est moins marquée. Le biais 
moyen résiduel est de 240 µE.m-2.s-1, soit une sous-estimation de 24% du rayonnement 
intercepté par le modèle. Les expl ications que nous pouvons invoquer sont les suivantes : 

- l'agencement des feu illes est déterminé par rapport à l'axe du rameau et non par rapport à 
l'horizontale. Il faudra envisager de moduler l'agencement des feuilles en fonction de 
l'orientation de l'axe porteur, 

- dans la réalité, il est probable que les feuilles ont tendance à occuper les trous de lumière qui 
leur sont offerts. On observe ainsi des feuilles qui ont des orientations fréquemment totalement 
atypiques, avec des retournements qui autorisent des changements de côté, etc. Ces 
modifications sont probablement non-aléatoires et il sera donc difficile de les reproduire à 
moins d'étudier tout particulièrement les conditions de la mise en place géométrique du 
feuillage au cours de la croissance. 
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Graphique 4-2: comparaison des interceptions de densité de flux de photons mesurées avec 
les résultats des simulations pour le deuxième agencement des feuilles 

Nous ne pouvons savoir quelle est l'importance de cette disposition non 
systématique mais sans doute non aléatoire dans la simulation de l'interception du 
rayonnement. Il est probable que d'autre types d'agencements construits avec des 
algorithmes dépourvus de caractère aléatoire auraient permis de diminuer encore 
légèrement la sous-estimation observée sur les graphiques 4-1 et 4-2 . Nous avons limité là 
ces tentatives (qui seront par ailleurs testées dans les analyses de sensibilité, chapitre V). 
Le second agencement a été conservé pour la suite des travaux de calage. 

Toutefois, nous sommes conscient que les mesures de rayonnement que nous 
avons utilisées pour tester le modèle d'interception du rayonnement ne sont sans 
doute pas adaptées à cet objectif. Il faut donc être prudent sur l'interprétation de la 
dispersion et de la sous-estimation observées sur le graphique 4-2. Comme ce modèle a 
déjà été testé dans d'autres conditions (Dauzat 1994), il nous semble justifié de le 
considérer suffisament correct pour poursuivre les travaux de calage sur cette base. 
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IV.4.2. Calage du module de calcul du bilan d'énergie 

Pour la suite des travaux de calage, sur le bilan d'énergie des feuilles, nous 
préférons limiter les conséquences de cette éventuelle sous-estimation et limiter aussi la 
dispersion engendrée par la dispersion des valeurs de rayonnement intercepté calculé. Au 
lieu de tester le fonctionnement du bilan d'énergie sur la totalité des mesures disponibles, 
nous avons effectué une sélection sur la différence entre PFD calculé et PFD mesuré selon 
les critères suivants: un point est conservé si la différence est inférieure à 400 µE.m-2.s-1 et 
si d'autre part la plus élevée des deux valeurs (observée ou simulée) n'est pas supérieure 
au double de la plus faible. Ces valeurs ont été choisies arbitrairement pour conserver un 
nombre suffisant de points de mesure. Le résultat de cette sélection est présenté sur le 
graphique 4-3. On conserve ainsi 85 points, qui sont répartis de façon à peu près équilibrée 
de part et d'autre de la bissectrice. 
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Graphique 4-3 : points de mesures sélectionnés pour le calage du module de bilan d'énergie 

Le résultat du bilan d'énergie sur lequel nous pouvons effectuer des 
vérifications est donc la température de surface des feuilles. Cette température 
s'établit en fonction, entre autres facteurs, de la conductance stomatique. Nous avons 
décidé, dans un premier temps, d'introduire, pour les feuilles concernées, la conductance 
stomatique mesurée au moment correspondant. Malgré la sélection des points effectuée 
pour réaliser ce calage, on sait que persistent des différences notables entre PFD mesuré 
et PFD calculé. Le fait que les différences soient réparties de façon à peu près aléatoire 
nous laisse penser qu'elles n'introduiront pas de biais dans l'analyse. Nous avons toutefois 
vérifié cette hypothèse avant de poursuivre ces études : il est possible d'établir une relation 
grossière entre la différence de température entre l'air et la feuille et le PFD reçu (annexe 4, 
graphique 1 ). Nous avons appliqué cette relation aux différences de PFD déjà citées, pour 
recalculer la température de surface approximative qui aurait pu être calculée avec un PFD 
exact. Les résultats sont présentés sur le graphique 4-4. On observe : 

102 

- d'une part que le modèle sous-estime la température foliaire, particulièrement si les PFD sont 
élevés. La sous-estimation s'élève à 4 QC en moyenne pour les températures les plus fortes. 

- d'autre part que la correction des températures calculées en fonction de la différence entre PFD 
mesuré et PFD calculé modifie les valeurs mais ne change pas la tendance. 
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Graphique 4-4 : comparaison des températures foliaires mesurées et calculées. Introduction 
d'une correction en fonction des différences de PFD. 

De la tentative de correction, on conclut que l'hypothèse sur le caractère aléatoire 
de l'effet de la différence de PFD est correcte. Dans la suite, nous ne reviendrons pas sur 
ces différences. 

Subsiste la sous-estimation de la température foliaire. Le point sans doute le plus 
faible du bilan d'énergie du modèle est l'absence de résistance aérodynamique entre le 
couvert et l'atmosphère pour les transferts d'eau et de chaleur (chapitre 1). En effet, on 
considère que la température de l'air et son humidité relative sont les mêmes au niveau 
de mesure (cinq mètres au dessus du sol) et juste à l'extérieur de la couche limite de 
chaque feuille. 

i) la température au niveau du couvert 

Des mesures de gradient de température au-dessus de cette plantation ont été 
réalisées en 1992 par un étudiant en mastère du CATIE, Jorge Rodrfguez (1992). 

Toutefois, les seules mesures de gradient dans la plantation avec l'érythrine coupée 
correspondaient à une journée ensoleillée et à la nuit qui l'a suivie. Nous avons utilisé ces 
valeurs pour les journées découvertes. Nous avons ensuite extrapolé ces valeurs de 
différence de température à des journées complètement couvertes. Nous avons obtenu les 
deux évolutions de la différence de température entre le couvert et le niveau 5 mètres 
présentées sur le graphique 4-5. Un troisième type de journée a été défini, intermédiaire 
entre les deux précédents. Le vecteu·r de correction correspondant a été calculé par 
interpolation. Les journées pendant lesquelles ont été réalisées les mesures de validation 
ont donc été réparties dans les trois classes ainsi définies, et les corrections de 
températures ont été appliquées. Les nouvelles données de température de l'air ainsi 
créées correspondent, si nos vecteurs de correction sont corrects, à la température de l'air 
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dans le couvert lors des mesures, c'est à dire des températures plus élevées que la 
température de l'air de au plus 1 2C pendant la journée et plus basses de au plus 0,7 2C 
pendant la nuit. 
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Graphique 4-5 : vecteurs de correction des données de température de l'air utilisées 
par le modèle pour tenir compte du gradient au dessus du couvert. 

Cette méthode de correction de la température est un pis-aller : il est probable que 
cette différence existe, mais il est tout aussi probable que sa restitution correcte ne peut se 
faire aussi simplement ; cette différence dépend en grande partie de la vitesse du vent et 
de la transpiration de la culture. 

L'utilisation dans les simulations de ces nouvelles données météorologiques permet 
de rapprocher légèrement le nuage de point de la bissectrice (graphique 4-6). Toutefois, la 
différence persiste. Une autre explication doit donc être trouvée. 
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Graphique 4-6 : comparaison des températures foliaires mesurées et calculées. Introduction 
d'une correction en fonction du gradient de température de l'air. 
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ii) la résistance de couche limite 

En continuant dans la voie ouverte dans la partie antérieure, il aurait été correct de 
rechercher des valeurs de gradient de déficit de saturation de l'air entre le niveau de 
référence et le couvert, et de les appliquer à nos journées de mesures. Mais nous ne 
disposons pas de ces mesures. Nous avons donc choisi d'effectuer le calage sur la 
résistance de couche limite : nous savons que nous sous-estimons la résistance 
aérodynamique totale parce que nous considérons la résistance nulle entre le couvert et 
l'atmosphère. L'ajustement le plus correct était obtenu lorsque nous multipliions la 
résistance de couche limite calculée par le modèle par un facteur 2 (graphique 4-7). Le 
nouveau nuage est centré sur la bissectrice. En annexe 4 sont présentées deux autres 
représentations des résultats de ce calage, les comparaisons entre l'échauffement de la 
feuille par rapport à l'air mesuré et calculé ainsi que la relation entre cet échauffement 
mesuré ou calculé et le PFD reçu par la feuille. Les conclusions que l'on peut tirer de ces 
représentations alternatives sont similaires, c'est à dire que le fait de multiplier la valeur de 
la résistance de couche limite par un facteur 2 permet de calculer correctement la 
température foliaire. 

La résistance de couche limite est calculée par le modèle selon une formule 
empirique proposée par Saugier (1974): 

rCL = 130) I 4-1 
u(z) 

où rel est en s.m-1, 1 est la largeur de la feuille (m) et u(z) est la vitesse du vent à la hauteur de 
la feuille (m.s-1) . 

Saugier prec1se bien que la prec1s1on de ce type de formule est entaché d'une 
incertitude importante, qu'il estime supérieure à 20%. 
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Graphique 4-7: comparaison des températures foliaires mesurées et calculées. Introduction 
d'une modification de la conductance de couche limite des feuilles. 

On sait mesurer les valeurs de résistance de couche limite en soufflerie pour des 
corps plats et si l'écoulement du vent est parallèle à la surface de la feuille. Le calcul de la 
résistance de couche limite d'une feuille est plus compliqué, pour plusieurs raisons : la 
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feuille n'est pas plate, l'écoulement est fréquemment turbulent. Ces effets sont 
théoriquement pris en compte dans le calcul de la résistance à l'aide de l'équation 4-1. Le 
fait que la feuille est située à l'abri d'autres feuilles doit aussi être pris en compte : 
Landsberg & Thom (1971) ont mesuré sur des aiguilles de résineux que la résistance de 
couche limite est multipliée par un facteur 2 lorsque l'aiguille passe d'une situation isolée à 
une situation normale sur le rameau. Postérieurement, Landsberg & Powell (1973) ont 
mené des travaux semblables sur des feuilles de pommier et ont estimé le facteur de 
correction à 1,5. Enfin, Finnigan et Raupach (1987) proposent une formule de calcul de la 
résistance de couche limite d'une feuille au sein du couvert semblable à l'équation 4-1, mais 
le coefficient est 150 (au lieu de 130) et, surtout, ils estiment l'incertitude sur la valeur à 
50%. 

Nous retiendrons de ces diverses propositions que le calcul de la résistance de 
couche limite d'une feuille est complexe et les résultats sont incertains. 

Dans notre cas, il est probable que l'ajustement de nos mesures par l'introduction 
d'un facteur 2 sur ces résistances de couche limite soit également dû au fait que les 
gradients de vapeur d'eau dans le couvert ne sont pas considérés. L'augmentation des 
résistances de couche limite compenserait la non prise en compte des résistances 
aérodynamiques entre l'air à l'extérieur de la couche limite et le niveau de référence au 
dessus de la plantation. 

La méthode de calage que nous avons choisie n'est pas tout à fait cohérente : en 
augmentant la résistance de couche limite pour tenir compte de la résistance entre le 
couvert et l'atmosphère, nous supposons que chaque feuille échange de la vapeur d'eau 
avec l'atmosphère indépendamment des autres feuilles. C'est ce que considère le modèle 
de la Big-Leaf de Penman-Monteith cité en introduction mais le raisonnement est alors 
cohérent car il suppose pouvoir tout ramener à une seule feuille. Dans notre cas, il faudrait 
que nous définissions une résistance du couvert pour calculer les valeurs de déficit de 
saturation dans le couvert. Mais dans le cas de couverts peu denses et irréguliers, l'idée 
d'un flux homogène dans la canopée est difficilement acceptable. 

iii) la conductance stomatique 

De façon indépendante de ce qui a été présenté dans les paragraphes antérieurs, il 
est possible de tenter de valider le modèle de calcul de la conductance stomatique à 
l'équilibre présenté dans le chapitre Ill. Nous disposons en effet de données comparables à 
celles qui ont servi à l'élaboration de ce modèle, approximativement à la même époque, sur 
des caféiers semblables. La validation consiste à calculer la conductance à partir des 
données de température de surface, PFD intercepté, différence de pression de vapeur et 
potentiel hydrique mesurées pour chaque feuille . 

Cependant, à la différence des données utilisées pour la construction du modèle 
stomatique, ces données-ci ont été prises presque exclusivement en milieu de matinée. 
Ceci limite le domaine de variation des conditions météorologiques exploré. D'autre part, 
ces mesures ne sont pas faites dans des conditions particulièrement stables en ce qui 
concerne la feuille. 

Les comparaisons entre conductances simulées et mesurées sont présentées sur le 
graphique 4-8. Les résultats ne sont pas très bons : le r2 atteint à peine 0,4, et surtout, on 
constate une tendance à la surestimation de la conductance, notamment pour des valeurs 
moyennes. Nous avons tenté d'élaborer un autre modèle à partir de ces données, par la 
méthode des moindres carrés (compromis de Marquardt cité par Draper & Smith 1967). Il 
est possible de réduire la somme des carrés des écarts entre valeurs calculées et valeurs 
mesurées (on passe de 5,8 1 os à 2,5 1 os). Toutefois, le r2 n'est que légèrement amélioré 
par ces mesures (0,44, annexe 5, graphique 1 ). 
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Graphique 4-8 : validation du modèle de calcul de la conductance stomatique du caféier. 

Les résultats décevants de cette validation sont à mettre au compte de la faible 
gamme de conditions météorologiques explorée. L'écart moyen entre valeurs mesurées et 
calculées est en effet inférieur pour ces données à celui qui a été calculé sur les données 
d'élaboration du modèle (35 et 48 mmole.m-2.s-1 respectivement). Nous avons choisi de 
ne pas caler le modèle de conductance stomatique, en supposant d'une part qu'il est 
plus probable d'introduire des erreurs en recalant avec une si faible gamme de variation, et 
d'autre part qu'une partie de la dispersion observée est imputable à l'instabilité des 
conditions de la feuille au moment des mesures ou juste avant. 

Nous n'avons pas non plus calé le paramètre de temps de réponse à une 
modification de l'environnement radiatif de la feuille, car nous ne disposons pas de 
l'évolution des conditions propres à la feuille à un pas de temps idoine. Ce paramètre du 
modèle de fonctionnement stomatique ne sera considéré que dans le calage global du 
modèle de circulation de l'eau. 

iv) températures foliaires calculées 

Il convient maintenant de comparer les températures foliaires mesurées et les 
températures calculées avec le modèle de bilan d'énergie travaillant sans "contrainte", c'est 
à dire sans intervention de notre part pour fixer telle ou telle entrée (excepté le potentiel 
hydrique foliaire que nous avons fixé à sa valeur mesurée pour chaque feuille). Ce sont les 
résultats que nous présentons sur le graphique 4-9. On observe que le modèle 
fonctionnant ainsi estime assez correctement les températures basses. En revanche, 
on constate une légère surestimation des températures dans les fortes valeurs. 

Le modèle stomatique tend à surestimer globalement les conductances 
stomatiques, il devrait conduire à une sous-estimation des températures foliaires. En 
pratique cependant, une sous-estimation dans quelques cas des faibles conductances suffit 
à expliquer les surestimations des fortes températures foliaires. 
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Graphique 4-9 : comparaison des températures foliaires mesurées et calculées par le modèle 
fonctionnant sans contrainte. 

En conclusion, le fonctionnement global du modèle de bilan d'énergie est considéré 
comme satisfaisant pour ce qui nous intéresse, grâce aux deux modifications qui ont été 
introduites (prise en compte de la température de l'air au niveau du couvert, et multiplication 
de la résistance de couche limite par un facteur 2) . L'absence de résistance aérodynamique 
entre le couvert et l'atmosphère nous paraît être une pierre d'achoppement du modèle. 
Nous verrons dans la discussion finale de ce chapitre qu'il n'est pas évident d'y remédier, ni 
théoriquement ni pratiquement. 

IV.4.3. Le modèle de circulation de l'eau 

C'est le dernier point identifié dans l'introduction de cette partie que nous devons 
maintenant caler. Nous pouvons désormais supposer que les transpirations foliaires 
calculées par le modèle de bilan d'énergie sont correctes. Le calage va s'effectuer 
successivement sur les deux autres sorties du modèle qui restent à notre disposition, les 
potentiels hydriques et les flux de sève. 

Ces deux grandeurs sont interdépendantes, puisque les débits déterminent les 
gradients de potentiel, et que les potentiels hydriques foliaires contrôlent la conductance 
stomatique. 

Théoriquement donc, il est impossible d'effectuer des calages séparés sur ces deux 
sorties. Cependant, les vérifications antérieures nous permettent de supposer que les 
transpirations calculées sont correctes· et donc que les flux ont un ordre de grandeur 
acceptable. Nous avons donc choisi de caler en premier lieu sur les potentiels, et de 
vérifier, après le calage ultérieur sur les flux, que les modifications n'ont que des 
répercussions négligeables sur les potentiels. 
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i) les potentiels 

Nous disposons de deux niveaux de vérification : 

cr ies mesures de potentiel au collet et à l'aisselle des feuilles permettent, si les débits de sève 
sont connus, de valider les calculs de conductivité hydraulique des vaisseaux dans les troncs et 
les rameaux 

cr ies mesures de potentiel hydrique foliaire permettent de valider en outre la valeur de 
conductance spécifique foliaire introduite. 

En ce qui concerne le calcul des conductivités hydrauliques des axes, rappelons 
que nous avions décidé de n'utiliser qu'une seule formule, applicable à tous les types 
d'axes étudiés (cf. chapitre Ill). 

Nous avons précisé que le potentiel au collet était mesuré sur des réitérations 
portées par la souche. Or, nous n'avons jamais mesuré les résistances existant dans la 
souche et entre la souche et les rejets orthotropes qu'elle porte. Par ailleurs, les 
réitérations n'étaient pas toutes situées du même côté de la souche que le rejet. Les 
différents côtés de la souche peuvent être préférentiellement connectés avec des portions 
différentes du système racinaire (Simonneau & Habib (1994) ont fait des observations qui 
vont dans ce sens). D'autre part, la résistance aux transferts d'eau radiaux dans la souche 
est sans doute élevée. Il est alors possible d'observer des potentiels différents entre 
différentes positions autour de la souche. 

Il est donc incorrect de faire porter la vérification sur la différence de potentiel entre 
la souche et les points d'insertion des feuilles. Nous avons préféré comparer les différences 
entre la base des rejets orthotropes et les points d'insertion des feuilles. Comme dans les 
vérifications antérieures, on compare dans chacun des cas des différences de potentiels 
strictement équivalentes : si, par exemple, le jour 103, le potentiel dans le tronc a été 
mesuré au niveau du 12ème noeud, nous la mettrons en relation avec la valeur calculée par 
le modèle exactement à ce même endroit. 

Le modèle de circulation de l'eau contient un module d'extraction de l'eau du sol 
extrêmement simplifié, qui consiste en une résistance et une capacitance (§1.4.). Nous 
avons donc préalablement calé, au cas par cas, les valeurs de résistance racinaire 
nécessaires pour que l'évolution des potentiels hydriques mesurée à la base des 
rejets soit effectivement reproduite par le modèle. 

Les valeurs de résistance racinaire résultantes sont présentées en annexe 6, 
table 1. Elles ne sont pas constantes pour un même caféier. Ceci peut être interprété 
comme la manifestation du caractère trop simplificateur du modèle d'extraction utilisé, mais 
aussi comme l'indice d'une résistance effectivement variable entre la solution du sol et les 
racines. Ces variations sont souvent invoquées (Berger 1978, Katerji & Cruiziat 1984). 
Cette variabilité peut être due à des variations de diamètres des racines en situation de 
stress (Huck et al. 1970) ou à des conséquences de l'absorption de solutés qui 
accompagne l'absorption d'eau par les racines (Fiscus 1975). 
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résultats 

Le résultat des comparaisons entre différences de potentiel moyennes pendant une 
séance de mesure est présenté sur le graphique 4-1 O. Chaque point correspond donc à la 
moyenne de 2 à 4 différences de potentiel instantanées. Aux heures auxquelles nous 
avons travaillé, toujours après 9 heures du matin, nous avons considéré que les flux 
variaient suffisamment peu pour que ce genre de moyenne conserve un sens. Sur ce 
graphique ont aussi été portés les écarts-type des valeurs mesurées autour de la moyenne, 
calculés pour chaque journée. Ces écarts-type ont été représenté sur l'axe des valeurs 
calculées, pour permettre de comparer les différences entre valeurs moyennes calculées et 
mesurées à ces écarts-type. 
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Graphique 4-10 : comparaison des moyennes journalières des différences de potentiel 
xylémien. 

On constate que : 

CJT> les différences mesurées sont faibles, au regard des potentiels foliaires 
mesurés : à peine un à deux bars, 

Ci!"' les écarts-type des mesures ont des valeurs élevées, 

CJT> les calculs sous-estiment légèrement et de façon non systématique les gradients 
de potentiels mesurés. Dans un seul cas, la valeur calculée se situe en dehors de l'écart
type des mesures correspondantes. 

Nous présentons en annexe 6 le .tableau des valeurs de potentiel mesuré et calculé 
correspondant au graphique précédent. Figurent aussi les valeurs des résistances du 
système sol/racine utilisées dans chaque simulation. Dans la même annexe, nous 
présentons une figure identique au graphique 4-1 O mais en séparant les différents profils. 
La dispersion du nuage est plus grande, mais les constatations sont identiques : tendance 
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à la sous estimation de la différence de potentiel, sans que cette différence paraisse 
significative. 

En ce qui concerne le calcul final des potentiels hydriques foliaire, qui inclue donc la 
baisse de potentiel due au franchissement des résistances hydrauliques des vaisseaux des 
pétioles et des feuilles, les mesures que nous avons faites ne permettent pas une réelle 
validation : la méthode de mesure est la même que celle qui a été utilisée pour déterminer 
la conductance spécifique introduite dans le modèle (cf. chapitre Ill). Nous nous sommes 
donc limités à comparer, sur des feuilles sélectionnées en fonction de la similitude entre 
PFD mesuré et PFD calculé, le potentiel hydrique foliaire (graphique 4-11 ). 

On constate que les potentiels se répartissent autour de la bissectrice. Toutefois, le 
modèle tend à sous-estimer le potentiel pour les valeurs les plus élevées. 

2 

1.8 

1.6 
<? a.. 
~ 1.4 
...!... 
•Q) 

:; 1.2 
u ro 
u 
Q) 1 ::J 
CF 
:g 
~0.8 

~ 
-g 0.6 
ë 
a. 

0.4 

0.2 

0 

0 

. . -. . -- . 
. : 
~ . . 

-· . 
. . .. 

0.2 0.4 0.6 0.8 1 1.2 1.4 1.6 1.8 2 
potentiel hydrique mesuré (-, MPa) 

Graphique 4-11 : comparaison des potentiels hydriques foliaires mesurés et calculés 
sur des feuilles sélectionnées en fonction des différences de PFD. 

discussion 

Les vérifications présentées reposent toutes sur l'hypothèse de l'adéquation entre 
les transpirations réelles et les transpirations simulées. Le calcul du bilan d'énergie se fait 
correctement et ceci nous a induit à élaborer ces comparaisons; cependant, deux éléments 
méritent une discussion : 

- nous avons signalé que, pour réaliser les comparaisons entre potentiels hydriques foliaires, 
nous avons opéré une sélection des feuilles : seules les feuilles sur lesquelles l'interception de 
PFD était correctement simulée faisait l'objet de ces comparaisons. Or, l'évaluation du modèle 
d'interception du rayonnement nous a conduit à penser que l'agencement des feuilles était mal 
rendu par la maquette. Cela signifie probablement que les feuilles portées par les rameaux les 
plus feuillus interceptent en moyenne ,plus de rayonnement que ce que nous simulons. Il est 
probable que ces rameaux transpirent plus dans leur totalité, et que donc, les potentiels les 
plus négatifs sont mal estimés. Nous n'avons pas les moyens de tester cette hypothèse, car 
nous n'avons pas mesuré de flux de sève dans les rameaux. 

- la valeur du seuil de potentiel à partir duquel se manifeste une fermeture stomatique a été fixée 
à -1,3 MPa. Or, cette la valeur est estimée à partir d'un nombre restreint de points (chapitre Ill}. 
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Il est donc possible que ce seuil ait été sous-estimé. Alors, la transpiration foliaire serait limitée 
par le modèle plus brusquement que dans la réalité, et les potentiels hydriques les plus négatifs 
seraient encore mal estimés. Nous avons donc réalisé des simulations pour vérifier cet effet 
sur le modèle en fixant arbitrairement le seuil à -1,7 MPa. Les résultats (non présentés) 
permettent de vérifier que la modification de ce seuil entraîne une translation du nuages de 
points vers le haut. Les valeurs de potentiel les plus fortes en valeur absolue sont correctement 
estimées, mais les potentiels potentiels faibles sont alors surestimés. 

Une voie n'a pas été explorée, c'est celle de la variation des résistances 
hydrauliques dans le temps. Cette possibilité est évoquée de deux manières, soit en 
considérant uniquement la cavitation qui provoque une diminution de la conductance 
hydraulique irréversible à l'échelle de la journée (Tyree & Ewers 1991 ), soit en supposant 
l'existence de résistances variables selon des mécanismes non identifiés (Edwards et al. 
1986). Nous avons déjà évoqué cette dernière possibilité en ce qui concerne les 
résistances des pétioles(§ 111.2.3.). A propos de la cavitation, il est possible qu'elle ait existé 
dans nos caféiers. En effet, les mesures des potentiels les plus négatifs correspondent aux 
journées les plus sèches, avant les pluies du 22 au 25 avril. Ces pluies marquent 
approximativement la fin de la petite saison sèche et il est envisageable que des cavitations 
se soient produites pendant ces journées. Après les pluies, le potentiel de base remonte à 
un niveau qui est compatible avec la résorption de l'embolie (Tyree & Yang 1992, Edwards 
et al. 1994). Il est enfin possible, comme le souligne Tyree (1989) , que les vaisseaux soit 
cavités en conditions naturelles dans des proportions qui varient entre 10 et 20%. Comme 
notre méthode de mesure au laboratoire tendait à éliminer cette embolie, on surestimerait 
les conductivités dans ces proportions. 

Enfin, et nous y reviendrons dans la discussion générale, c'est peut-être le mode de 
simulation de la circulation de la sève qui est en cause, en particulier l'hypothèse selon 
laquelle les flux sont homogènes sur une section de tige. 

Finalement, nous avons préféré ne pas modifier le mode de calcul des 
conductances hydrauliques : la précision des mesures ne nous permet pas d'affirmer qu'il 
faut les mettre en cause, et de quelle manière. 

ii) les flux de sève 

Nous avons signalé que le calage sur les flux a été effectué à deux niveaux : en 
premier lieu, nous avons utilisé les données obtenues sur le caféier 552 pour caler les 
différents paramètres. Des simulations ont ensuite été réalisées sur le caféier voisin, le 442. 
Les positions dans le rang de ces deux caféiers sont assez différentes : le caféier 552 est 
au nord du rang tandis que le 442 est au sud. 

Les flux mesurés au collet dépendent en premier lieu des transpirations. Celles-ci 
dépendent à leur tour des potentiels foliaires. Les vérifications que nous réalisons à ce 
niveau représentent donc des intégrations des éléments déjà évalués, auxquels on rajoute 
les paramètres dynamiques du système : les capacitances et le temps de réponse des 
stomates. 

Les vérifications ont pour le moment porté sur des valeurs mesurées pendant la 
matinée, pour des motifs déjà évoqués. Or, les données de flux concernent l'évolution 
journalière. Nous allons donc être conduits à faire des hypothèses sur le fonctionnement du 
système pendant l'après-midi. Le modèle de conductance stomatique a été élaboré sur des 
données prises tout au long de la journée, il n'est donc pas particulièrement sujet à caution. 
En revanche, nous avons ajusté les valeurs des résistances dans le sol de façon à ce que 
les valeurs de potentiel dans le tronc soient concordantes avec les mesures. Nous ne 
disposons pas de telles mesures pendant l'après-midi. Nous sommes donc contraints de 
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supposer que le modèle d'absorption racinaire fonctionne correctement. En particulier, ce 
modèle considère que la réserve du sol ne s'épuise pas au cours de la journée. 

La comparaison entre les données fournies par le capteur de flux et les mesures 
nous donne les résultats présentés sur le graphique 4-12. On remarque que: 

- les ordres de grandeur des flux sont corrects : le modèle calcule et intègre donc à peu près 
correctement les transpirations foliaires. 

- le matin, un décalage systématique existe entre les données mesurées et les flux calculés : le 
flux calculé monte très nettement en avance par rapport à la réalité. 

- pendant l'après-midi, le flux est surestimé par le modèle, de façon à peu près systématique. 

Nous allons successivement tenter d'apporter des solutions à chacun de ces trois 
problèmes. 
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Graphique 4-12: comparaison entre les flux de sève au collet mesurés et calculés pendant sept 
jours sur le caféier 552. 

introduction d'un terme de retard en début de matinée 

La rosée 

Le matin, lorsque nous pénétrions dans la parcelle de caféier, le feuillage était 
souvent mouillé par la rosée. Or, le modèle de circulation de l'eau ne considère pas la 
possibilité de dépôt de rosée. Nous avons donc décidé d'y introduire ce module. 

Le dépôt de rosée est une conséquence immédiate d'un bilan d'énergie négatif, qui 
fonctionne en quelque sorte à l'envers : lorsque la tension de vapeur dans l'air est 
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supérieure à la tension de vapeur de l'air au contact de la feuille (saturé, à la température 
de la feuille), il y a dépôt de rosée. En particulier, si l'humidité relative de l'air est de 1 OO % 
et que la température de l'air est inférieure à la température de la feuille, la rosée se 
dépose. Les conditions aérodynamiques dans lesquelles se réalise ce dépôt sont de même 
nature que celles qui président à la transpiration. Le calcul de la résistance de couche limite 
est donc identique. En revanche, la rosée peut se déposer sur les deux faces de la feuille 
et la résistance stomatique n'intervient pas. Les conditions d'évaporation de la rosée sont 
exactement identiques à celles de son dépôt. Les équations modifiées sont présentées en 
annexe 7. Elles procèdent strictement des modifications conceptuelles expliquées. Enfin, le 
dépôt de rosée est limité à 0, 1 mm sur chaque face : nous ne disposions pas de mesure et 
avons donc adapté les valeurs observées par Lhomme et Jiménez (1992) sur les feuilles de 
bananier. Ils ont mesuré une quantité maximale de rosée correspondant à une couche de 
0,09 mm sur toute la feuille. Les feuilles de caféier, dans la configuration adoptée, sont 
plutôt planophiles, alors que celles de bananier sur lesquelles ont été faites les mesures 
sont érigées. Nous avons donc accepté des dépôts maximaux sur les feuilles de caféier 
légèrement supérieurs à ceux proposés par Lhomme et Jiménez. 

0.05 
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temps (7 journées non consécutives) 

Graphique 4-13 : résultats des simulations de dépôt de rosée. 

Les résultats des simulations de dépôt de rosée sont présentés sur le graphique 
4-13 pour 7 journées complètes pour le caféier 552. On y a porté la quantité déposée (ou 
évaporée, si cette quantité est négative) par heure. La rosée se dépose pendant la nuit, ce 
qui était prévisible, à des rythmes variables. Elle s'évapore très rapidement le matin, et, à 
8h, il n'en reste presque plus sur les feuilles. 

L'effet de l'introduction de cette variante dans le modèle de circulation de l'eau 
permet d'aller dans le sens désiré : le matin, on constate que le flux de sève est retardé par 
rapport à la version originale du modèle (graphique 4-14 pour le 28 avril 1993, jour julien 
118). Ce retard est cependant insuffisant pour rendre compte à lui seul du décalage entre 
mesures et simulations observé en début de matinée. 
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Graphique 4-14: flux de sève mesurés et calculés le 28 avril 1993: effet de 
l'introduction du module de calcul de la rosée. 

L'introduction de ce petit module a été extrêmement simple, aucune hypothèse 
particulière n'est nécessaire qui ne concerne le fonctionnement du bilan d'énergie en 
général. Nous ne disposons pas de mesures qui permettent de valider le modèle. Deux 
éléments portent à considérer ces résultats avec quelques précautions : 

- d'une part, nous avons signalé dans le chapitre 1 que nous n'avons pas mesuré la couverture 
nuageuse. Si les variations de rayonnement atmosphérique (de grandes longueurs d'onde) 
interviennent relativement peu au cours de la journées, où les variations de rayonnement 
global sont prépondérantes, cela n'est pas du tout le cas au cours de la nuit. Or la couverture 
nuageuse intervient pour beaucoup dans ce rayonnement atmosphérique : si les nuages sont 
bas et fréquents, la température équivalente de l'atmosphère est élevée et le rayonnement 
atmosphérique aussi (Monteith 1973). Le refroidissement nocturne de la végétation est 
moindre, ainsi que le dépôt de rosée . Il est d'ailleurs largement connu que la rosée se dépose 
surtout par nuit claire. Les études de sensibilité permettront de vérifier ce phénomène. Nous 
avons donc des raisons de penser que la quantité totale de rosée déposée est, au moins 
certains jours, surestimée par le modèle, 

- d'autre part, dans la simulation, le moment à partir duquel toute la rosée a disparu (graphique 
4-13) nous semble tôt dans la matinée. Dans la réalité, vers 9h du matin, une promenade dans 
la plantation se faisait rarement au sec. Il est donc probable que l'évaporation se fasse moins 
rapidement que ce qui est simulé. L'hypothèse la plus simple est que les résistances 
aérodynamiques sont mal prises en compte dans le modèle, hypothèse que nous avons déjà 
discutée. 

Malgré ces précautions, nécessaires dans l'interprétation des résultats du modèle, et 
parce que nous savons que le dépôt de rosée existe, nous avons conservé ce module. 

Les capacitances des tiges 

Il est fréquent d'expliquer un décalage entre flux de sève au collet et transpiration 
par la mise à contribution de réserves hydriques contenues dans la plante. Elles sont 
représentées dans les modèles par des capacitances. Le modèle de circulation ne 
considère pour l'instant que les capacitances des tiges. La valeur initiale de ce paramètre 
est faible: 0,02 dm3.dm-3.MPa-1. Nous n'avons pas fait de mesure de capacitance, et le 
calage ne peut se faire que de façon arbitraire. L'effet d'une augmentation importante de 
cette valeur (multipliée par 10) sur le flux de sève calculé est représenté sur le graphique 
4-15 : on constate que les débits au collet sont décalés par rapport aux transpirations. 
L'augmentation des capacitances améliore effectivement les prédictions des débits en 
début de matinée. En revanche , elle accentue aussi la surestimation des débits simulés en 
fin de journée (graphique 4-12) . 
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Une analyse détaillée des participations est présentée en annexe 8. Une 
capacitance de 0,2 dm3.dm-3.MPa-1 signifie que, pour un entre-noeud, la variation de 
teneur en eau maximale dans l'écorce (parenchyme phloémien) est de 47 % si on se situe 
à la base de la plante, et de 72 % si on se situe dans une ramification. Ces chiffres nous 
semblent exagérés, et nous avons donc réduit de moitié les valeurs de capacitances. Pour 
le jour 69, en supposant que seule l'écorce est susceptible de céder de l'eau, la variation de 
teneur en eau de l'écorce représente 22%, soit une variation maximale de diamètre du tronc 
de 0,63 mm (pour un diamètre total de 21 mm) et de 0,49 mm pour un rameau de 5 mm de 
diamètre. 

Ces valeurs, sous ces hypothèses , semblent, au regard des variations de diamètre 
mesurées sur pêcher (Garnier & Berger 1986), très élevées. Dans l'étude citée, pour des 
épaisseurs d'écorce comparables, les variations de diamètre de tronc ne dépassent jamais 
0,2 mm, même en conditions de déficit hydrique prononcé. Les valeurs que nous avons 
calculées sont largement supérieures. 

L'hypothèse de participation exclusive de l'écorce des tiges à la capacitance est 
sans doute fausse. Les feuilles participent dans une forte proportion à la capacitance des 
plantes entières (Tyree & Yang 1990). Des mesures sur Coffea arabica permettent 
d'évaluer la capacitance des feuilles de caféier turgescentes à 0,04 dm3.dm-3.MPa-1 

(Meinzer et al. 1990, Da Matta et al. 1993). Toutefois, nous n'avons pas mesuré l'épaisseur 
des feuilles de caféier. D'autre part, la version actuelle du modèle de Dauzat ne considère 
pas la possibilité d'introduire la capacitance foliaire. 

Nos calculs de variation de diamètres des axes ne sont donc probablement pas 
valides. Nous avons finalement conservé la valeur de O, 1 dm3.dm-3.MPa-1, en particulier 
parce qu'elle permet de simuler correctement l'évolution mesurée des flux de sève en fin de 
journée. Nous verrons dans les études de sensibilité à ce paramètre que son influence sur 
le flux total journalier et sur les potentiels les plus négatifs atteints est en fait assez faible. 
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Graphique 4-15 : flux de sève mesurés et calculés le jour 118 : effet de la modification 
des valeurs des capacitances. 

la dynamique de réponse des stomates 

Nous avons présenté dans le chapitre Ill quelques mesures sur la dynamique de 
réponse des stomates à une modification du rayonnement reçu par la feuille, ainsi que 
l'effet de l'introduction d'un tel terme dans le modèle de fonctionnement stomatique. En 
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fonction de ces mesures, ce paramètre a été fixé dans le modèle originel à 30 minutes. 
L'incertitude sur cette valeur, ainsi que sur l'évolution de la conductance entre deux états 
stables, est importante. Nous avons augmenté la valeur de ce paramètre en le portant à 60 
minutes. Le résultat de cette tentative apparaît sur le graphique 4-16. L'effet est assez 
semblable à celui de l'augmentation de la capacitance. Il ne nous a pas paru assez justifié 
pour le conserver, et nous avons finalement gardé la valeur de 30 minutes. 
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Graphique 4-16 : flux de sève mesurés et calculés le jour 118 : effet de la modification 
du temps de réponse stomatique. 

L'effet combiné des deux modifications conservées (introduction du module de 
calcul de la rosée, puis augmentation des capacitances) est représenté sur le graphique 
4-17. On remarque que les effets des modifications sont indépendants, et donc 
pratiquement additifs. ils ne suffisent pas pour corriger totalement l'avance dans la montée 
du flux de sève simulé. Nous avons signalé les incertitudes liées aux mesures de flux 
(chapitre 11), particulièrement en début de journée. Toutefois, le caractère tout à fait 
systématique de ce retard sur toutes les journées analysées conforte l'hypothèse 
selon laquelle un élément non identifié jusqu'ici en est responsable. 
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Graphique 4-17: flux de sève mesurés et calculés le jour 118 : effet des deux 
modifications conservées pour rendre compte du décalage matinal. 
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la diminution du flux en début d'après midi 

Pendant l'après-midi, on constate que les flux mesurés sont fréquemment inférieurs 
aux flux calculés. L'explication la plus probable de ce phénomène est l'épuisement relatif 
des réserves hydriques du sol : la conductivité hydraulique du sol diminuant très rapidement 
en phase d'assèchement (Hillel 1980), il est possible que la résistance au flux du système 
sol-racines augmente au cours de la journée. Une seule journée de mesure ne va pas dans 
ce sens (89) mais la baisse d'intensité de l'absorption en milieu de journée a peut-être 
permis d'amoindrir cette diminution de la conductivité du système sol-racines. Comme le 
module d'absorption racinaire considère un réservoir illimité et de résistance constante, les 
flux calculés ne reproduisent pas ce phénomène. Le moyen le plus efficace d'évacuer ce 
problème aurait été de suivre le potentiel au collet pendant toute la journée. Cependant, le 
nombre de feuilles portées par des réitérations nous permettant ce contrôle était limité et 
nous avons préféré les réserver aux mesures de profil de potentiel déjà citées. 
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Graphique 4-18 : flux de sève mesurés et calculés le jour 118 : effet de /'introduction d'une 
conductance stomatique maximale variable en fonction de l'heure de la journée. 

Une autre explication de cette divergence peut venir du modèle de conductance 
stomatique. Une des critiques qui lui ont été faites est qu'il tend à surestimer la 
conductance pendant l'après-midi (graphique 3-8 dans le chapitre précédent), ce qui se 
traduit par une surestimation des flux. 

Par ailleurs, l'assèchement relatif du sol pendant la matinée peut provoquer, on le 
sait, la synthèse de médiateur chimique au niveau des racines qui provoquerait une 
fermeture stomatique non expliquée par nos variables externes (Tardieu et al. 1992). Cette 
surestimation du modèle existe aussi en début de journée, mais les explications doivent 
être cherchées ailleurs. 

Toute modélisation mécaniste reposant sur l'une ou l'autre de ces hypothèses est en 
dehors du cadre de ce travail. Nous avons donc introduit un terme de correction de la 
conductance stomatique qui rend compte de ce phénomène : on suppose que la 
conductance stomatique maximale, considérée fixe jusqu'alors, varie avec le temps, selon 
une fonction sinusoïdale centrée sur 11 h30 (qui est approximativement le midi solaire pour 
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cette longitude). Avant 5 h et après 18 h, la conductance stomatique maximale (et donc la 
conductance effective) est nulle. Nous avons effectivement constaté, lors des mesures de 
temps de réponse en chambre de culture, que la conductance varie nettement au cours de 
la journée (§ 111.1.3.) alors que les conditions climatiques de la chambre sont maintenues 
constantes. L'introduction de cette modification change très peu les résultats de calcul de 
flux de sève dans la matinée, mais en revanche, permet de mieux rendre compte des 
valeurs mesurées (graphiques 4-18 et 4-19). 
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Graphique 4-19: flux de sève mesurés et calculés pendant 7 jours (caféier 552): effet de 
l'ensemble des modifications apportées. 

validation sur le caféier 442 

La comparaison entre les flux mesurés sur le caféier 442 et ceux que calcule la 
version modifiée du programme de circulation de l'eau est présentée sur le graphique 4-20. 
On constate que les ordres de grandeurs sont, encore une fois, corrects. Les mêmes 
défauts que nous avons remarqués sur le caféier précédent peuvent être mis en évidence : 
mauvaise simulation en début de journée, surestimation dans l'après-midi. En outre, la 
surestimation par le modèle est accusée pour le jour 112. C'est le jour pour lequel le 
potentiel de base mesuré était le plus bas. Le potentiel au collet n'a pas été mesuré ce 
jour là, et il est possible que les effets d'un potentiel faible dans le sol soient alors mal 
évalués. 
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Graphique 4-20 : comparaison des flux de sève au collet mesurés et calculés pour le 
caféier442 

Enfin, nous avons vérifié que les modifications apportées à la modélisation des flux 
de sève dans la plante n'introduisent pas de biais majeur dans le calcul des gradients de 
potentiels dans la plante : nous avons donc repris les analyses présentées lors du calage 
du modèle sur les mesures de potentiel. On constate sur le graphique 4-21 que les 
différences de potentiels mesurées et simulées présentent toujours les mêmes 
caractéristiques que celles qui ont déjà été décrites. 
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Graphique 4-21 : comparaison des moyennes journalières des différences de potentiel xylémien 
mesurées et calculées avec le modèle calé sur /es mesures de flux de sève. 
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IV.5. CONCLUSION DU CHAPITRE 

Le modèle de circulation de la sève dans les plantes élaboré par J. Dauzat restitue 
correctement les phénomènes qu'il simule. Le seul fait que l'intégration des transpirations 
foliaires simulées sur chaque feuille rende compte avec une certaine fidélité des évolutions 
du flux de sève mesuré au collet représente un succès. 

La résistance aérodynamique entre le couvert et le niveau de référence dans 
l'atmosphère est mal prise en compte. La correction de ce défaut n'est pas aisée : en 
effet, d'un point de vue théorique, on ne dispose pas de modèle classique d'écoulement le 
long d'éléments tridimensionnels déformables, ni même de modèle micrométéorologique 
d'atténuation du vent au-dessus d'un couvert trop rugueux ou hétérogène. On peut 
cependant imaginer d'utiliser un modèle unidimensionnel classique en avançant que la pire 
des situations est de ne rien proposer. Mais on se heurte alors à un problème pratique de 
changement d'échelle : pour calculer les gradients de température et d'humidité dans et au 
dessus du couvert, il serait nécessaire de calculer le bilan d'énergie à l'échelle de la 
parcelle. Dans le couvert particulièrement hétérogène que nous avons étudié, nous ne 
pouvons pas considérer que la plante utilisée pour les simulations est représentative de 
l'ensemble. En toute rigueur, il faudrait donc pouvoir effectuer des simulations en parallèle 
sur plusieurs plants. Les besoins de mémoire de calcul deviendraient vite limitants. Une 
autre solution consiste à mesurer la température et l'humidité de l'air à l'intérieur du couvert. 

L'autre problème fondamental concerne la modélisation de l'absorption de l'eau 
du sol : le modèle diverge surtout lorsque les potentiels dans le sol deviennent limitants. 
Dans ce domaine, la limitation ne se situe pas au niveau de la théorie de l'absorption : des 
modèles existent (Lafolie et al. 1991 par exemple) qui sont cohérents avec notre 
problématique. Toutefois, la modélisation du système racinaire des plantes est plus difficile 
que celle de l'appareil aérien. Nous reviendrons sur ce point dans la discussion générale. 

Ces deux pierres d'achoppement sont les deux autres volets du projet initial 
présenté dans l'introduction. Ils n'ont pas pu être menés à leur terme, faute de moyens 
humains et matériels. Leur absence introduit un certain déséquilibre dans ce volet ci. 

En ce qui concerne les mesures sur lesquelles nous avons fondé ce calage, les 
déterminations de flux de sève sont celles qui laissent le plus à désirer : elles ne sont pas 
suffisamment fiables. On manque aussi de mesure de flux à d'autres niveaux {en 
particulier dans des rameaux) qui auraient permis de valider correctement le modèle de 
circulation. 

Malgré les défauts du modèle ou des mesures qui ont servi à son calage, on 
peut considérer dans ce qui suit que le modèle fonctionne correctement dans les 
situations dans lesquelles il a été testé. 
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Une étude de sensibilité d'un modèle consiste en la quantification des 
variations des sorties du modèle induites par des variations des paramètres ou des 
entrées. Pour que ces études soient utiles, il est essentiel de bien choisir les paramètres 
que l'on fait varier et les sorties analysées. Nous avons le choix entre deux types de 
sorties: 

Cû"'Soit on choisit d'analyser précisément le fonctionnement de chacun des modules 
qui composent le modèle. Pour la majorité de ces modules, l'échelle de travail sera alors la 
feuille. Il est probable qu'on aura du mal à juger des interactions au sein de la plante entre 
différentes feuilles, 

Cû"'Soit on préfère étudier des sorties plus globales, comme la transpiration journalière 
ou son évolution. On perdra alors de la précision dans les analyses et on risque de ne pas 
bien discerner les causes de réactions constatées. 

Le choix entre ces deux stratégies est arbitraire et dépend de ce que l'on attend de 
ces analyses. Nous avons opté pour la seconde option, en considérant que l'originalité de 
ce modèle vient plus de l'intégration qui est faite au niveau de la plante que des 
manières de traiter chacune des parties. Ainsi, par exemple, nous ne nous sommes pas 
attaché à analyser l'effet de la modification de la résistance aérodynamique sur le bilan 
énergétique. En revanche, nous avons analysé cet effet sur la transpiration de la plante. 
Dans certains cas toutefois, en particulier lorsque les interactions sont complexes, nous 
sommes entré suffisamment dans le fonctionnement des sous-modèles pour comprendre 
les phénomènes mis en jeu. 

On a privilégié l'analyse des variations de paramètres autour desquels on pouvait 
construire un raisonnement qui ajoute à notre compréhension du fonctionnement du 
modèle. Ils ont été regroupés en domaines d'études : 

- en premier lieu, nous analyserons les éventuels problèmes de convergence des calculs itératifs 
liés au calcul du bilan d'énergie, ainsi que les effets de modifications des gradients de 
température et d'humidité relative au dessus de la plantation. 

- Dans l'étude des paramètres liés à l'interception du rayonnement et au bilan radiatif nous 
passerons en revue les effets de l'agencement des feuilles, de leurs propriétés optiques ainsi 
que de celles du sol, et enfin du rayonnement atmosphérique. 

- Dans le bilan d'énergie, nous nous limiterons à quantifier les effets de modifications des 
conductances aérodynamiques et stomatiques. En outre, nous analyserons la sensibilité des 
valeurs de conductances vis-à-vis des paramètres utilisés pour leur calcul. 

- En ce qui concerne la circulation dans le xylème, nous nous attacherons aux valeurs de 
résistance et de capacitance introduites aux différents niveaux de la plante. Des modifications 
de potentiel de base seront envisagées pour simuler l'effet d'une sécheresse. 

- Enfin, l'effet du pas de temps d'intégration sera discuté, en même temps que celui du temps de 
réponse stomatique. 

Ces analyses ont été menées avec des données météorologiques mesurées 
pendant trois journées. La première journée (69, 1 O mars 1993) était ensoleillée et très 
ventée. Elle ne correspond pas à la période de validation (du 1er au 31 avril 1993). Au 
contraire, les deux autres journées ont été choisies dans cette période : jour 112 (22/04/93, 
ensoleillé et peu venté) et jour 117 (27/04/93, maussade et peu venté). 



Chapitre V 

V.1. ETUDES PRELIMINAIRES 

i) Les oscillations du bilan d'énergie 

Pour faciliter la compréhension des parties suivantes, nous présentons ici une 
courte étude sur les itérations du calcul du bilan d'énergie. Les raisonnements utilisés et les 
interactions analysées seront en effet fréquemment repris dans la suite. 

Lorsqu 'une feuille est soumise à un brusque changement de conditions météoro
logiques, par exemple à une baisse du rayonnement correspondant à un passage nuageux, 
que se passe-t-il au niveau du bilan d'énergie? Plusieurs éléments varient de concert : la 
température foliaire, le rayonnement net de la feuille, la conductance stomatique, la 
répartition entre flux de chaleur latente et transpiration. Nous avons effectué une simulation 
du modèle avec un fichier météorologique artificiel qui contenait une brusque baisse du 
rayonnement. Le graphique suivant (5-1) permet de visualiser le fonctionnement du modèle. 

Lorsque le rayonnement global diminue, le rayonnement net, dans un premier temps 
est diminué d'autant (non visualisé sur le graphique 5-1 , a). La température de surface 
chute en conséquence ainsi que le rayonnement de la feuille vers l'atmosphère. Le 
rayonnement net remonte alors de façon significative. En même temps, la chute de la 
température de surface provoque, une ouverture stomatique (graphique 5-1 , b). 

Les différentes grandeurs ne sont pas calculées à la même itération. Ainsi, le 
résultat d'une itération est la température de surface, qui sert, pour l'itération suivante, à 
calculer la conductance stomatique, le flux de chaleur sensible et la transpiration. Cette 
dernière est utilisée dans l'itération suivante (n+2) pour le calcul du potentiel et la 
modification consécutive de la conductance stomatique. Ceci explique que la somme H+LE 
ne représente le rayonnement net que lorsque la convergence est établie (graphique 
5-1 , c). Ces décalages d'ordre expliquent que les oscillations sur le graphique 5-1 (a et b) 
ne sont pas strictement centripètes : ils sont exclusivement le fait du calcul de la 
conductance stomatique. Lorsque celle-ci est fixée à sa valeur finale , le graphique 5-1 (a et 
c) montre un aspect plus habituel, en colimaçon , et la convergence est atteinte plus 
rapidement (non présentés) . 

Ces possibles divergences ont contraint J. Dauzat à limiter les oscillations de la 
température foliaire à 1 2C pour chaque itération pour éviter que le calcul du bilan ne 
converge jamais sur certaines feuilles. 

ii) Modifications des gradients de température et d'humidité 

Nous avons introduit lors du calage du bilan d'énergie un gradient de température 
au dessus du couvert. De même, nous avons signalé que le fait de considérer l'humidité 
relative comme identique au niveau de référence et au niveau du couvert était abusif. Nous 
allons ici tenter de juger de l'importance de ces hypothèses. Dans ce but, nous avons 
réalisé 5 types de modifications des fichiers de données météorologiques à partir desquels 
nous réalisons les simulations. Les six cas de figure envisagés sont donc les suivants : 
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CD le traitement témoin considère l'humidité relative mesurée à cinq mètres, et le gradient de 
température déjà cité. Les autres traitements ne diffèrent que par un seul facteur de ce témoin , 

0 on élimine le gradient de température, en retournant donc à la situation avant calage, 
@le gradient de température introduit est le double de celui qui a été calculé à partir des mesures 

de Rodrfguez (1992), 
©on introduit un gradient d'humidité relative tel que les déficits de saturation de l'air dans le 

couvert et à 5 mètres soient égaux (compte tenu du gradient de température existant) , 
~modification de l'humidité relative opposée à la précédente, 
®on supprime la limitation de la conductance stomatique par le potentiel foliaire. Ce traitement 

permet en quelque sorte de juger de l'importance du couplage entre modèle de conductance 
stomatique et modèle de circulation de l'eau. 
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Graphique 5-1 représentation des itérations du calcul du bilan d'énergie d'une feuille 
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Chapitre V 

Les résultats de ces analyses sont présentés dans la table 5-1 : pour chacune des 
journées de référence et chacun des traitements, on a fait figurer la transpiration 
journalière, la température de l'air diurne moyenne et l'humidité relative diurne moyenne. En 
outre, on a calculé la modification relative par rapport au témoin de chacun de ces facteurs. 

Table 5-1 : sensibilité de la transpiration journalière à des modifications de gradients de 
température de l'air et d'humidité relative. d(Tr) est la variation relative de la transpiration 
par rapport au témoin, d(Tair) celle de la température de l'air et d(HR) celle de /'humidité. 

Jour Traitement T air diurne d(Tair) Hum. Rel. d(HR) Transpiration d(Tr) 
(2C) diurne(%) (lljour) 

1 24,6 69,0 2,63 
2 24,1 -1 ,8% 69,0 2,67 +1,3% 

69 3 25,0 +1,8% 69,0 2,57 -2,4% 
4 24,6 70,0 +1,5% 2,60 -1,2% 
5 24,6 67,8 -1,6% 2,66 +0,9% 
6 2,87 +9,1% 
1 25,5 80,3 2,04 
2 25,0 -1,8% 80,3 2,13 +4,4% 

112 3 25,9 +1,8% 80,3 1,91 -6,6% 
4 25,5 80,9 +0,8% 2,01 -1,4% 
5 25,5 79,6 -0,9% 2,07 +1,3% 
6 2,05 +0,5% 
1 24,0 79,9 2,23 
2 23,8 -0,9% 79,9 2,23 -0,2% 

117 3 24,2 +0,9% 79,9 2,23 -0,2% 
4 24,0 80,3 +0,4% 2,20 -1,2% 
5 24,0 79,6 -0,4% 2,26 +1,1% 
6 2,23 0,0% 

On constate en premier lieu que les modifications moyennes de température ou 
d'humidité de l'air introduites sont de faible ampleur : moins de 2% dans tous les cas. Les 
variations relatives de transpiration provoquées sont du même ordre de grandeur en 
général. Les répercussions d'une modification sont d'autant plus importantes que le facteur 
considéré est limitant : pour le jour 112, ensoleillé et peu venté, donc chaud, c'est la 
modification de la température qui a l'effet le plus net. Pour le caféier dans ces conditions, 
la transpiration diminue lorsque la température augmente. En revanche, pour le jour 117, 
peu ensoleillé, c'est la modification d'humidité relative qui engendre l'effet le plus important. 

Enfin, on constate que la limitation de la transpiration par le potentiel est, dans notre 
cas, faible (9% au plus, nulle pour le jour 117). Les potentiels du sol "injectés" dans les 
simulations sont peu négatifs : -0, 1, -0,2 et -0,025 MPa respectivement pour les jours 69, 
112 et 117 et sont en partie à l'origine de ces faibles répercussions. On verra dans la suite 
de ce chapitre (§V.4.3.) que la sensibilité à la valeur du potentiel de base est forte. 

Le modèle est très sensible à ces gradients, puisque les modifications de 
transpiration provoquées sont du même ordre que les variations du facteur. La prise en 
compte correcte des gradients (ou de la résistance aérodynamique du couvert) est donc 
importante pour le fonctionnement de ce modèle. 
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Analyses de sensibilité 

V.2. L'INTERCEPTION DU RAYONNEMENT ET BILAN RADIATIF 

i) agencement des feuilles . 

Nous avons comparé les effets des deux différents agencements testés sur les 
variables de sortie du modèle. Comme précédemment, le critère fondamental de jugement 
est la modification de la transpiration. Toutefois, nous avons voulu préciser la pénétration 
du rayonnement dans le couvert en fonction de l'agencement et avons donc aussi calculé 
des histogrammes de rayonnement reçu par les feuilles. Rappelons brièvement les 
différences entre les deux agencements. L'agencement originel (1) se caractérise par des 
angles d'insertion de feuilles relativement faibles, mais un affaissement assez prononcé de 
celles-ci sous l'effet de la pesanteur. L'agencement 2, qui a été finalement conservé et qui 
servira de témoin, présente des feuilles disposées en éventail très ouvert, 
approximativement dans le plan du rameau (chapitre précédent, figure 4-5). 

En ce qui concerne l'effet de l'agencement sur la transpiration, les résultats sont 
présentés dans la table suivante (5-2). Outre la transpiration, nous avons calculé l'effet de 
l'agencement sur l'interception du rayonnement par le plant de caféier et sur le volume de 
rosée déposé sur l'ensemble des feuilles. 

Table 5-2 : sensibilité du modèle de circulation au type d'agencement des 
feuilles autour des rameaux. 

jour Transpiration Interception Rosée 

T -T 1 -1 Ros -Ros 
ag1 ag2 x1 OO ag1 ag2 x1 OO ag1 ag2 x1 OO 

T.92 1 Ros.92 ag2 

69 +0,70 -1,81 

112 +2,27 -2,07 -2,62 

117 +0,10 -1,87 -4,24 

On note que le changement d'agencement des feuilles entraîne une légère 
modification de la transpiration . Or, les variations d'interception totale et de transpiration 
vont dans des sens différents : l'agencement 1 a une interception totale moindre mais une 
transpiration plus forte. L'agencement 2 permet un dépôt de rosée plus important. 

Pour préciser cette analyse, nous présentons des histogrammes de rayonnement 
intercepté à différentes heures de la journée. Pour simplifier les comparaisons, les valeurs 
brutes de rayonnement intercepté ont été transformées en pourcentages du rayonnement 
mesuré horizontalement au dessus du couvert. Pour une feuille, ce pourcentage peut être 
supérieur à un, en particulier si le soleil est loin du zénith : une feuille qui lui fait alors face 
reçoit par unité de sa surface un rayonnement supérieur à celui qui est capté sur la surface 
horizontale. 

Les résultats sont résumés sur les graphique 5-2 et 5-3 suivants : dans la mesure où 
les différences entre les deux agencements sont faibles, seules trois classes ont été 
constituées. Elles sont de "largeurs" inégales mais correspondent à des seuils qui nous 
paraissaient pertinents : la première classe, de O à 1 O % du rayonnement incident 
intercepté représente les feuilles dont la conductance stomatique peut être limitée par le 
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rayonnement. La troisième classe (plus de 60%) contient les feuilles qui en plein soleil , sont 
surexposées et dont la transpiration est de ce fait limitée. La classe intermédiaire regroupe 
les feuilles qui transpirent le plus. 
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Graphique 5-2 : histogramme simplifié des rayonnements interceptés par les feuilles disposées 
selon deux agencements différents. Caféier 552, jour 69. Toutes les feuilles sont 
regroupées en 3 classes de rayonnement. 

Les trois journées étudiées sont différentes en ce qui concerne la pénétration du 
rayonnement : les hauteurs du soleil sur l'horizon pour les heures considérées et la 
proportion (rayonnement direct/ rayonnement global) sont présentés sur la table 5-3 : 

Table 5-3 : caractéristiques du rayonnement solaire des journées étudiées à 8h15, 
11h15 et 14h15. 

hauteur du soleil sur Ra~. direct 
l'horizon (Q) Rg (%) 

jour 69 112 117 69 112 117 

8h15 29,6 35 35,4 69 73 74 

heure 11h15 70,3 78,5 78,7 75 73 42 

14h15 56 56,5 56 ,1 76 31 58 

Le graphique 5-2 présente les histogrammes aux trois moments de la journée 69, 
pour les deux agencements. On constate qu'en début d'après-midi, l'effet de l'agencement 
est négligeable. En revanche, tôt dans la matinée, l'agencement 2 permet une meilleure 
pénétration du rayonnement dans le couvert (plus de feuilles dans la classe intermédiaire, 
moins dans les deux autres). A midi , la situation est inverse, c'est l'agencement 1 qui 
engendre la meilleure répartition du rayonnement sur les feuilles. 
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Analyses de sensibilité 

Le graphique 5-3 présente la comparaison des répartitions sur les trois journées, à 
14h15. A cette heure, la hauteur du soleil est semblable pour les trois jours, mais la 
proportion de rayonnement direct est très variable (table 5-2). La répartition est légèrement 
plus homogène tous les jours pour l'agencement 2. On note d'autre part que le 
rayonnement diffus est mieux réparti que le rayonn~ment direct. 
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Graphique 5-3 : effet de la proportion de rayonnement direct sur les éclairements des feuilles du 
caféier 552 disposées selon les deux agencements testés. 

Ces résultats permettent d'avancer une interprétation des différences de 
transpiration constatées : d'une façon générale, la disposition des feuilles dans 
l'agencement 2 permet une interception meilleure (notamment lorsque le rayonnement est 
diffus). Les ombres portées d'une feuilles sur l'autre sont moindres. Ensuite, dans les 
heures chaudes de la journée, les feuilles de la périphérie de la couronne dans 
l'agencement 2 sont mieux exposées, et donc souffrent plus de la chaleur. En revanche, les 
feuilles de l'intérieur sont plus masquées. Ceci explique pourquoi une interception 
globalement meilleure peut se traduire par une transpiration plus faible . Les différences de 
dépôt de rosée sont sans doute dues à un moindre masquage des feuilles dans 
l'agencement 2. Plus les feuilles "voient" du ciel, plus elles sont susceptibles de recueillir de 
la rosée. 

De toutes façons, comme nous l'avons déjà précisé, ces agencements, très 
différents dans leur aspect mais dont les conséquences sont finalement faibles, sont 
tous les deux artificiels. Il est probable que l'agencement tel qu'il existe dans la réalité 
permet une meilleure interception. Nous ne savons pas comment l'interception du 
rayonnement évolue dans la réalité. Il ne nous est donc pas possible de conclure avec 
certitude sur l'importance, en termes de fonctionnement hydrique du caféier, des 
erreurs commises sur la restitution de l'agencement. Il est cependant probable que cette 
importance est limitée. 
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ii) propriété optiques des feuilles 

Dans l'établissement du bilan radiatif de courtes longueurs d'onde, le modèle 
considère deux domaines spectraux différents : le rayonnement photosynthétiquement actif 
que nous notons PAR (Photosynthetically Active Radiation, 0,3-0,7 µm) et le proche 
infrarouge, NIR (Near lnfrared Radiation, 0,7-3 µm). Dans chacun de ces domaines les 
feuilles ont des caractéristiques très différentes, que nous n'avons pas mesurées. Par 
comparaison avec des feuilles comparables (Nerium o/eander, Gates et al. 1965), nous 
avons fixé arbitrairement les fractions absorbées à 0,85 dans le PAR et 0, 15 dans le NIR. 
Le rayonnement diffusé par une feuille est supposé se répartir de façon égale entre 
rayonnement réfléchi et rayonnement transmis. Le module TRANSRAD calcule les 
rediffusions multiples, dont on comprend bien qu'elles seront plus importantes dans le 
domaine NIR que dans le PAR. 

Nous avons effectué des simulations croisées pour 6 valeurs d'absorptance du 
rayonnement PAR (de 0,7 à 0,95 tous les 0,05) et pour 5 valeurs d'absorptance du 
rayonnement NIR (de 0,05 à 0,25 tous les 0,05) sur seulement deux journées (69 et 117). 
Les résultats de ces modifications sur la transpiration journalière, la température moyenne 
du couvert et sur la conductance stomatique moyenne sont présentés sur le graphique 5-4. 
Seuls figurent les données des variations relatives de ces variables par rapport au témoin . 
Les données brutes sont présentées en annexe 9 dans les tables A9-1, A9-2 et A9-3. 

Dans le domaine PAR, on remarque que l'augmentation de l'absorptance engendre 
une diminution assez sensible de la transpiration (surtout pour le jour 69) et de la 
conductance stomatique. La température moyenne du couvert, elle, tend à augmenter très 
faiblement. Dans le domaine NIR, on remarque que les effets sur la transpiration sont 
nettement moins forts. Le jour 69, l'augmentation de l'absorptance provoque une diminution 
de la conductance stomatique et une faible augmentation de la température. L'effet sur la 
transpiration dépend de la valeur même de l'absorptance. En revanche, pour le jour 117, 
l'augmentation d'absorptance se traduit par une augmentation de transpiration et de 
température foliaire et par une diminution de la conductance stomatique. 

Quelques-uns de ces résultats sont d'interprétation aisée. Ainsi , l'augmentation de 
l'absorptance dans chacun des deux domaines spectraux provoque une diminution de la 
proportion de rayonnement réfléchi vers l'atmosphère, et donc, une augmentation de la 
température moyenne du couvert. De même, il semble que l'augmentation de la 
température provoque une diminution de la conductance stomatique, de façon 
systématique. Cependant, comment expliquer simplement qu'une augmentation de 
l'absorptance NIR provoque une augmentation de la transpiration (malgré la baisse de la 
conductance stomatique) alors que la même modification dans le PAR provoque l'effet 
contraire? Pour préciser cette analyse nous avons étudié les répartitions des rayonnements 
absorbés sur les feuilles. Les histogrammes ainsi produits nous ont permis de préciser les 
interprétations que nous avions des premiers résultats. Ils sont présentés en annexe 9. 

Les effets de modification des absorptances PAR et NIR diffèrent en grande partie 
parce que leurs valeurs sont très différentes : ainsi, une grande partie du rayonnement NIR 
est renvoyé vers l'atmosphère, le reste étant très bien réparti dans le couvert. Au contraire 
une diminution de l'absorptance PAR a pour principal effet de mieux répartir l'interception 
au sein de la végétation . Ceci tend à augmenter la transpiration, comme nous l'avons vu 
dans la section précédente . 
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Graphique 5-4 : sensibilité du modèle aux variations des propriétés optiques des feuilles. 

Pour une journée relativement chaude (69), l'augmentation de l'absorptance PAR 
provoque une surchauffe des feuilles les plus exposées, et un ombrage accru des feuilles 
de l'intérieur de la canopée. Au total, la température monte car le rayonnement est plus 
absorbé et la transpiration diminue nettement. L'augmentation de l'absorptance NIR 
provoque aussi cette surchauffe, mais dans une moindre mesure, car l'énergie absorbée 
est moindre que dans le PAR. Il pénètre dans la canopée et augmente le rayonnement net 
de feuilles moins chaudes et pour lesquelles la température ne limite pas la transpirations. 
Pour les très faibles valeurs d'absorptance, cette augmentation a une effet positif sur la 
transpiration. Pour une journée moins chaude (117), les mêmes phénomènes ont lieu mais 
les effets négatifs (surchauffe des feuilles exposées) sont moindres et les effets positifs 
sont plus prononcés. 

Les sorties du modèle sont relativement peu sensibles aux propriétés optiques 
des feuilles : les phénomènes de compensation jouent un rôle important. Ces conclusions 
ne valent que pour les caféiers étudiés: il est probable que ces compensations sont moins 
importantes pour des caféiers plus petits, qui ont un indice foliaire moindre. 
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iii) coefficients de réflexion du sol 

Le sol réfléchit une partie du rayonnement qui l'atteint. Les absorptances sont fixées 
à 0,95 et 0,82 dans les domaines PAR et NIR ·respectivement (pour un sol humifère 
obscur). Les simulations ont été réalisées pour des absorptances de 0,85 à 1,0 dans le 
PAR et à 0,90 et 0,75 dans le NIR. Les résultats bruts sont présentés en annexe 9 et sont 
résumés sur le graphique 5-5 pour chacun des domaines spectraux. L'effet des 
modifications d'absorptance NIR est négligeable, tandis que l'augmentation de 
l'absorptance du PAR tend à diminuer la transpiration . La température, elle, n'est pas 
affectée. Une étude des pénétrations du rayonnement permet de comprendre l'effet de 
cette modification : lorsque la réflexion du sol augmente, des feuilles des classes de 
rayonnement faible sont mieux éclairées, leur conductance stomatique augmente dans une 
proportion qui est susceptible d'expliquer l'augmentation constatée de la transpiration. 
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a. domaine PAR b. domaine NIR 

Graphique 5-5: sensibilité du modèle aux variations des propriétés optiques du sol. 

Les modifications des propriétés optiques du sol ont des répercussions très 
limitées sur le fonctionnement du modèle. 

iv) rayonnement atmosphérique 

95 

Le rayonnement atmosphérique de grandes longueurs d'ondes est calculé dans le 
modèle par une formule proposée par Brutsaert (1982). Il représente des flux de 
rayonnement élevés (300-400 W.m-2) mais il varie assez peu. L'effet de ces variations est 
important lorsque le rayonnement global est faible ou nul {la nuit) (Monteith 1973). 

Nous avons testé les effets des modifications du rayonnement atmosphérique sur la 
transpiration journalière, les températures du couvert nocturne et diurne ainsi que le dépôt 
de rosée pour les jours 69, 112 et 117. Les résultats sont présentés sur le graphique 5-6. 
Lorsque ce rayonnement augmente, les températures augmentent sensiblement, légère
ment plus de nuit que de jour. Le dépôt de rosée augmente notablement si le rayonnement 
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diminue car les températures nocturnes basses sont favorables à ce phénomène. Tout ceci 
se conçoit bien. En revanche, il est étonnant de constater que lorsque ce rayonnement 
augmente, et avec lui la température, la transpiration augmente aussi, très nettement pour 
le jour 117, doucement pour le jour 69. Le jour 112, le sens de cet effet dépend de la valeur 
du rayonnement. Or, dans les analyses que nous avons faites jusqu'à maintenant, les 
augmentations de la température se traduisaient généralement par une diminution de la 
transpiration. L'explication se trouve encore une fois dans la répartition de ce rayonnement. 
L'absorptance dans les grandes longueurs d'onde est élevée, il n'y a donc pas de 
rediffusion. En revanche, la source de ce rayonnement (la voûte céleste entière) permet 
une bonne répartition de ce rayonnement qui explique son effet globalement positif sur la 
transpiration. 
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Graphique 5-6: effet de modifications du rayonnement atmosphérique de grandes longueurs 
d'onde sur les sorties du modèle 
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La formule de calcul du rayonnement atmosphérique utilisée dans le modèle est 
celle que propose Brutsaert (1982). Monteith (1973) en propose une autre, qui, par rapport 
à la précédente, calcule des rayonnements inférieurs de 1 à 2 % pendant la journée, et de 
5 à 6 % pendant la nuit. L'incidence du choix de fa formule de calcul sur la transpiration 
sera donc inférieur à 1 %. En revanche, le calcul de la rosée sera davantage affecté, d'une 
part parce qu'il est plus sensible à la valeur de ce rayonnement et d'autre part parce que le 
rayonnement nocturne est lui-même plus variable. Pour le jour 112, une sous-estimation de 
5 % du rayonnement atmosphérique engendre une surestimation de 83 % du dépôt total de 
rosée! On sait par ailleurs que ces formes de calcul ne sont correctes qu'en l'absence de 
nuages. Tout ceci confirme les réserves que nous avions émis sur la validité des résultats 
de ce module de calcul de la rosée. 

En conclusion de cette partie, on retiendra que les propriétés optiques du couvert 
ont peu d'influence sur le fonctionnement du modèle. Pour une feuille isolée, ces 
propriétés optiques sont tout à fait déterminantes. En revanche, il est intéressant de 
constater que, dans le cas d'un couvert, les multiples phénomènes de compensation 
en limitent largement les effets. Nous avons proposé des explications plausibles de ces 
compensations. 

Les maquettes de caféier sur lesquelles sont réalisées ces simulations sont des 
reproductions relativement fidèles de plants réels, dans leur environnement. Elles tiennent 
donc compte des éventuelles corrélations entre les positions géométriques des feuilles 
(comme le fait qu'un rameau à l'ombre se développe peu et porte donc peu de feuilles) . Il 
est probable que cette fidél ité est essentielle dans la mise en évidence de ces 
compensations. 

Toutefois, il faut se garder de conclure rapidement que, comme les 
compensations sont importantes, la prise en compte de l'architecture d'un couvert est 
dénué d'intérêt pratique. Il est probable que dans des conditions différentes (plantes de 
hauteurs différentes, existence de stress hydrique, densité de surface foliaire plus faible) 
les compensations seront moindres ou différentes. En outre, la connaissance des 
interactions existantes et la quantification de leurs effets permet d'avancer dans la 
compréhension du fonctionnement d'un peuplement végétal. 
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V.3. LE BILAN ENERGETIQUE 

Nous nous intéressons dans cette partie uniquement aux conductances stomatiques 
et de couche limite . Elles ont des effets différents sur le bilan énergétique car elles 
interviennent en des points différents (cf. chapitre 1). De plus, elles ont des ordres de 
grandeur différents : pour fixer les idées, nous avons représenté sur le graphique 5-7 
l'évolution des conductances moyennes pendant les jours 69 et 117. La conductance de 
couche limite qui est portée est celle qui est effectivement utilisée dans le bilan d'énergie 
(soit la moitié de la valeur originale, comme conséquence du calage du modèle, § IV.4.2.) . 
La conductance de couche limite est largement plus élevée que la conductance stomatique 
moyenne. Nous étudierons l'effet de la modification des valeurs de conductance sur la 
transpiration, mais aussi, la sensibilité du modèle de calcul de chacune de ces 
conductances à ses paramètres propres. 
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Graphique 5-7 : comparaison des conductances stomatique et de couche limite des 
feuilles, au cours de deux journées. 

i) conductance stomatique 

De nombreuses interactions interviennent dans le calcul de la conductance 
stomatique par le modèle. Il ne nous a donc pas été possible, comme pour les autres 
facteurs , d'étudier l'effet d'une modification fixe de cette valeur. Nous avons introduit des 
coefficients de modification de la conductance dans le modèle (facteurs multiplicatifs de 
0,9, 1, 1, etc.) . Les itérations sur le bilan d'énergie ont pour effet de modifier ces valeurs, par 
le biais des températures de surface. La conductance stomatique résultante ne traduit donc 
pas fidèlement les modifications originales. Toutefois, on peut quantifier la modification 
résultante de la conductance stomatique et la comparer à la conductance du traitement non 
modifié. Le traitement -30%, par exemple, est en fait un traitement de -27 à -34% selon les 
jours. Les résultats des modifications de la conductance sur la transpiration pour les trois 
jours considérés sont exposés dans la table 5-4 et sur le graphique 5-8. 
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Graphique 5-8 : sensibilité de la transpiration calculée aux modifications effectives de 
conductance stomatique. 

Table 5-4 : effet d'une modification imposée à la conductance stomatique initiale sur 
la conductance stomatique résultante et sur la transpiration journalière. 

traitement jour cond. stom. variation (%) transpiration variation (%) 
mo . cm.s-1 1/"our 

69 0,19 2,48 -5,23 
- 10 % 112 0,17 1,89 -8,21 

117 0,26 2,10 -6,76 
69 0,21 2,62 

Témoin 112 0,19 2,06 
117 0,29 2,25 
69 0,22 +7,59 2,74 +4,50 

+ 10 % 112 0,21 +10,25 2,19 +6,42 
117 0,33 +10,96 2,39 +6,16 

On constate en premier lieu que l'effet de la conductance stomatique sur la 
transpiration est très fort. La pente de la réaction de la transpiration varie en fonction de la 
journée considérée. A conductance de couche limite équivalente, cette pente est d'autant 
plus forte que la conductance stomatique est faible. (comparaison 112 et 117). Mais la 
pente est plus forte encore dans le cas du jour 69, alors que les stomates sont en moyenne 
plus ouverts que le jour 112. L'explication peut être trouvée dans l'examen de la formule de 
calcul du flux de chaleur latente exposée au chapitre 1 que l'on peut écrire sous la forme : 

(5-1) 
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On peut calculer la pente de la courbe de variation de ÀE en fonction de gsto (en 
supposant e*(Ts) constant si gsto varie, ce qui est vraisemblablement abusif) : 

(5-2) 

La pente tend vers 1 si la conductance de couche limite augmente (toutes 
conditions égales par ailleurs) et vers O si la conductance stomatique augmente. Il est donc 
normal que si gCL est plus élevée Uour 69), la transpiration soit plus sensible à gsto· 

La transpiration est donc très sensible à la conductance stomatique. Nous 
avons alors cherché à étudier la sensibilité du modèle de calcul de la conductance à des 
modification des valeurs de ses paramètres (paramètres des différentes courbes-enveloppe 
qui constituent le modèle, § 111.1 .). Les résultats figurent dans la table 5-5. Nous y avons 
aussi fait figurer les modifications induites sur la transpiration. 

Table 5-5: sensibilité du modèle de calcul de la conductance stomatique à ses paramètres. 

69 112 117 
trans. cond. trans. cond. trans. cond. 

sto. sto. sto. 

'P max -10 % ·1,1% ·1,2% ·0,1 % -0,1% 0,0% 0,0% 

+ 10 % +0,9% +1,0% 0,0% +0,1% 0,0% 0,0% 

'P seuil -10 % -3,6% -3,9% -2,4% ·2,4% -0,2% -0,4% 

+ 10 % +3,6% +3,7% +0,6% +0,8% 0,0% 

Toot -10 % 
+ 10 % 

Tmax -10 % ·3,2% ·1,7% -1,4% ·1,7% 

+ 10 % +1,3% +0,8% +0,6% +0,8% 

Tmin -10 % +1,9% +1,9% 4,5% +1 ,2% +2,0% 

+ 10 % ·3,2% ·3,5% ·2,3% ·3,5% 

b' -10 % +2,1% +2,2% +3,3% +3,3% +1,4% +2,3% 

+ 10 % -2,2% ·2,4% -4,0% -3,6% ·1,6% ·2,3% 

b" -10 % +1,0% +1,2% +1,4% +1,8% +0,8% +1,5% 

+ 10 % -0,9% ·1,2% ·1,6% ·1,7% -1 ,0% ·1 ,4% 

PFD 112 -10 % +1,7% +2,9% +2,2% +3,9% +2,0% +3,7% 

+ 10 % ·1 ,6% ·2,7% -2,2% ·3,6% ·2,0% ·3,4% 

\J'max: valeur absolue du potentiel hydrique minimal au delà duquel les stomates sont fermés 
(2,25 MPa) 

\JI seuil : valeur absolue du potentiel hydrique en deçà duquel la transpiration n'est pas limitée 
(1 ,3 MPa) 

T opt : température foliaire optimale (24 QC) 

T max : température foliaire maximale au delà de laquelle les stomates sont fermés (41 QC) 

T min : température foliaire minimale en deçà de laquelle les stomates sont fermés (15 QC) 

b' : premier paramètre de la courbe de réponse de gsto au gradient de déficit de saturation (15) 

b · : deuxième paramètre de la courbe de réponse de gsto au gradient de déficit de saturation (17) 

PFD 112 : valeur de PFD reçu par la feuille pour lequel gsto = 0,5 gmax 
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Les cases grisées correspondent aux paramètres vis-à-vis desquels le modèle de 
calcul de la conductance est le plus sensible. On peut voir que la sensibilité est globalement 
très forte. On note que ce modèle de calcul est particulièrement sensible aux 
paramètres qui déterminent la réponse à la température. Toutefois, la sensibilité 
calculée de cette manière est exagérée. En effet,. le modèle de conductance stomatique a 
été calé sur des mesures. Il est certain que la précision que nous avons sur certains de ces 
paramètres est faible, mais en aucun cas leurs modifications ne peuvent se considérer 
indépendamment les unes des autres. Si l'on retenait une valeur de température optimale 
(T opt) de 10% plus faible que celle que nous avons déterminée, soit 21,6Q, il est clair que les 
autres paramètres de la courbe de réponse à la température devraient être réajustés pour 
qu'elle continue de représenter l'enveloppe des mesures. 

Reste que les résultats du modèle de circulation sont largement fonction de la 
conductance stomatique et de ses paramètres de calcul. 

ii) conductance de couche limite des feuilles 

Par rapport à l'analyse précédente, l'étude de sensibilité du modèle à la 
conductance de couche limite présente une difficulté supplémentaire : les variations 
introduites vont agir directement sur le bilan d'énergie comme auparavant, mais aussi sur le 
calcul de la conductance stomatique : on constate sur la table des résultats (5-6) et sur les 
graphiques qui l'accompagnent (5-9) que cet effet indirect dépend de la journée. Il semble 
important le jour 112, et, dans une moindre mesure, le jour 117. 

Il est probable que l'effet sur la conductance stomatique soit dû à l'augmentation 
induite de la température foliaire. Il est toutefois étonnant de noter la disproportion entre la 
modification de la température et son effet sur la conductance stomatique pour le jour 112. 
Mais la température moyenne du couvert est un indicateur relativement pauvre de 
l'effet de stress de la température sur chacune des feuilles. La pente de la courbe 
enveloppe (cf. § 111.1.4.) est en effet très variable. 

Table 5-6 : effet des modifications de la valeur de conductance de couche limite des feuilles sur 
différentes sorties moyennes du modèle. 

jour traitement transpiration variation conductance variation température variation 
(l/j) relative(%) stomatique relative(%) diurne du relative(%) 

cm/s couvert 2C 

-10 % 2,60 0,223 26,0 
69 témoin 2,64 0,224 25,9 

+ 10 % 2,67 0,224 25,9 
- 10 % 1,96 0,202 27,5 

112 témoin 2,04 0,207 27,4 
+ 10 % 2,11 0,210 27,3 
- 10 % 2,19 0,317 24,9 

117 témoin 2,24 0,319 24,9 
+ 10% 2,29 0,321 24,9 
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Graphique 5-9 : sensibilité des sorties du modèle à la conductance de couche limite des 
feuilles. 
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La différence de sensibilité de la transpiration entre les journées de test peut 
difficilement s'expliquer aussi simplement que dans le cas de la conductance stomatique : 
une modification de la résistance de couche limite entraîne aussi directement un 
changement du flux de chaleur sensible. On constate que l'effet a tendance à diminuer si la 
conductance de couche limite augmente (forme cor:icave des courbes du graphique 5-9, a). 

La valeur de conductance de couche limite dépend du vent calculé au voisinage de 
la feuille et de la taille moyenne de cette feuille . A son tour, ce vent dépend du vent mesuré 
à 5 mètres de hauteur (de façon linéaire), des paramètres des profils logarithmique et 
exponentiel d'atténuation du vent, respectivement au dessus et à l'intérieur du couvert. 
Toutes ces relations peuvent aisément se mettre sous forme d'équation et la sensibilité de 
la conductance résultante à chacun des paramètres peut être testée. 

Nous avons réparti les paramètres en deux groupes, selon la portion du profil dans 
laquelle ils interviennent (logarithmique ou exponentiel) . La sensibilité aux paramètres du 
second groupe dépend de la hauteur de la feuille dans le couvert. La hauteur du couvert, 
qui détermine la séparation entre les deux domaines, est analysée avec le second groupe. 

Les résultats de l'analyse de la sensibilité aux paramètres du premier groupe sont 
exposés dans la table 5-7. Les paramètres sont: u(hm), la vitesse du vent à la hauteur de 
référence (5m) ; d, la hauteur de déplacement du plan 0 ; z0, la hauteur de rugosité ; 1, la 
dimension spécifique de la feuille (racine carrée de la surface) . 

Table 5-7 : sensibilité du modèle de calcul de la conductance de couche limite aux 
paramètres du profil d'atténuation logarithmique du vent au dessus du couvert. 

u(hm) d Zn 1 
-10 % -4,7 % +9,6% +3,0% +4,9 % 
+ 10 % +5,4% -6,2 % -2,8 % -5,1 % 

Les sensibilités à ces différents paramètres sont toutes du même ordre de grandeur, 
et sont relativement élevées. La compréhension du sens de ces variations est relativement 
aisée : la conductance augmente avec le vent. Une augmentation de la rugosité (z0 
augmente) ou une diminution de la pénétration (d augmente) provoquent une diminution de 
la conductance. Si la largeur de la feuille augmente, sa couche limite est plus épaisse et la 
conductance diminue. 

En ce qui concerne les sensibilités aux paramètres qui contrôlent la différence entre 
le vent au sommet du couvert et le vent au voisinage de la feuille, nous présentons sur le 
graphique 5-1 O le cas de deux feuilles à des hauteurs différentes: l'une est située à 1,7 m 
(a) et l'autre est plus basse (1 m, b). Les paramètres sont : hcv• la hauteur du couvert; n, le 
coefficient d'atténuation du profil exponentiel et h, la hauteur de la feuille . On remarque que 
plus la feuille est proche du sommet, plus la sensibilité à sa hauteur est grande. En effet, la 
vitesse du vent augmente plus rapidement avec la hauteur vers le sommet du couvert. Le 
profil d'évolution de la conductance avec la hauteur est assez brusque : entre 1,5 et 2 
mètres, elle double sa valeur. D'autre part, la sensibilité au coefficient d'atténuation diminue 
avec la hauteur, ce qui est assez logique. Elle est faible. Enfin, la sensibilité à la hauteur du 
couvert augmente avec la hauteur de la feuille. 
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Graphique 5-10: sensibilité du calcul de la conductance de couche limite aux paramètres qui 
gèrent la pénétration du vent dans le feuillage 

Un problème supplémentaire vient de ce que l'on considère que la vitesse du vent et 
les conditions aérodynamiques ne dépendent que de la hauteur. Cette simplification, 
acceptable pour des couverts homogènes, est certainement très critiquable pour le 
couvert étudié. Nous ne disposons pas de forme de modélisation alternative : elle 
devrait considérer la géométrie du couvert, ainsi que la direction du vent par rapport 
aux rangs. Un tel effort théorique sort du cadre de notre travail, mais nous sommes 
conscients de la lacune existante à ce niveau. En particulier, cette étude de sensibilité aux 
paramètres de transferts aérodynamiques est sans doute biaisée de ce fait. 

La sensibilité globale aux paramètres du bilan énergétique est forte. Les éventuels 
efforts ultérieurs d'amélioration du modèle devront donc porter sur ces points, notamment la 
pénétration du vent dans le couvert. 
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Chapitre V 

V.4. LES CARACTERISTIQUES HYDRAULIQUES DE LA CIRCULATION 

Nous considérerons dans cette partie trois groupes de facteurs : les résistances à la 
circulation, les capacitances, et le potentiel de base. 

La transpiration est contrôlée par la circulation de la sève via la conductance 
stomatique exclusivement. La relation entre la conductance stomatique et le potentiel 
hydrique que nous avons conservée est inexistante entre 0 et -1,3 MPa, puis linéaire entre 
-1,3 et -2,25 MPa (§ 111.1.). D'autre part, la sensibilité aux paramètres de la circulation, en 
particulier les résistances, doit en principe diminuer au fur et à mesure que le potentiel 
évolue depuis -1,3 vers -2,25 MPa: du fait que la transpiration est limitée, le potentiel 
évolue moins vite pour une même variation de résistance. 

V.4.1. Les résistances à la circulation 

Nous avons séparé les résistances en trois compartiments : les résistances dans les 
tiges, les résistances dans les feuilles et la résistance du système sol/racine. Les études 
n'ont été réalisées que sur les deux journées 69 et 117. 

Table 5-8 : sensibilité du modèle aux résistances au transport de l'eau en phase liquide. 

Résistance des tiges 

jour traitement variation variation relative potentiel moyen variation potentiel variation 

relative de la de la conductance à l'aisselle des relative foliaire relative 

transpiration stomatique feuilles{-) moyen{-) 

69 -10% +0,56% +0,54% 0,82 -0,87% 1,02 -0,60% 
+10% -0,56% -0,54% 0,83 +0,86% 1,03 +0,57% 

117 -10% 0,00% 0,00% 0,44 -2,03% 0,62 -1,48% 
+10% -0,00% -0,01% 0,46 +2,09% 0,63 +1,47% 

Résistance des feuilles 

jour traitement variation variation relative potentiel moyen variation potentiel variation 

relative de la de la conductance à l'aisselle des relative foliaire relative 

transpiration stomatique feuilles(-) moyen{-) 

69 -10% +1,02% +1,09% 0,83 +0,76% 1,01 -1,13% 
+10% -1,02% -1,13% 0,82 -0,76% 1,04 +1,06% 

117 -10% 0,00% 0,00% 0,45 0,00% 0,61 -2,76% 
+10% -0,01% -0,05% 0,45 0,00% 0,64 +2,75% 

Résistance du sol 

jour traitement variation variation relative potentiel moyen variation potentiel variation 

relative de la de la conductance à l'aisselle des relative foliaire relative 

transpiration stomatique feuilles{-) moven (-) 

69 -10% +2,42% +2,39% 0,79 -4,48% 0,99 -3,15% 
+10% -2,40% -2,41% 0,86 +4,17% 1,05 +2,88% 

117 -10% 0,00% 0,00% 0,42 -7,23% 0,59 -5,22% 
+10% -0,02% -0,05% 0,48 +7,23% 0,66 +5,19% 
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On remarque en premier lieu que la sensibilité de la transpiration aux différentes 
résistances est nulle pour le jour 117. En effet les potentiels pendant cette journée sont 
restés peu négatifs, et pratiquement aucune feuille n'atteint au cours de cette journée le 
seuil de régulation de -1,3 MPa. 

Pour la journée 69, qui présente des condi!ions très favorables à une transpiration 
élevée, l'effet des résistances sur la transpiration est faible, mais non nul. Ceci amène deux 
commentaires : d'abord, les répercussions des incertitudes sur les déterminations des 
résistances sont limitées. Ensuite, au moins pour le caféier cultivé dans ces conditions 
climatiques, la régulation des transpirations par le biais des potentiels hydriques est limitée. 

La comparaison des variations de potentiel foliaire entre les deux journées de 
simulation met en évidence l'effet de rétroaction (feed-back) de la transpiration sur le 
potentiel : les variations de potentiel sont plus fortes pour le jour 117 où le potentiel ne 
régule pas la transpiration. 

Enfin, les différentes sensibilités du potentiel foliaire aux résistances pour le jour 117 
(pas de feed-back) permettent de calculer leur importance relative 1 : la résistance de 
l'ensemble sol-racine est responsable de 52 % de la chute totale de potentiel, les tiges 
seulement 15 % et les feuilles 28 %. Le reliquat pour arriver à 1 OO % du potentiel foliaire 
est le potentiel de base. Ces chiffres représentent une moyenne sur l'ensemble des feuilles 
et des trajets pour y parvenir. 

La sensibilité de la répartition des potentiels foliaires au sein de la plante aux 
résistances hydrauliques des tiges a été étudiée : les histogrammes des potentiels à 11h15 
sont présentés pour chacune des journées sur le graphique 5-11. Des modifications de 
±30% ont été appliquées pour que les différences soient plus marquées. Sur chacun des 
deux graphiques, on remarque que l'amplitude de variation est assez faible (entre 0,4 et 0,6 
MPa). Or, ceci tient compte de différences de transpirations entre les feuilles. Les variations 
de potentiel à l'aisselle des feuilles ont, à un moment déterminé, une amplitude plus faible. 
Cette amplitude augmente nettement lorsque l'on augmente les résistances. La 
comparaison entre les deux graphiques illustre bien l'effet de feed-back de la transpiration 
sur le potentiel : l'amplitude de variation durant le jour 69 est beaucoup plus faible, et la 
chute de la répartition du coté des potentiels les plus négatifs est beaucoup plus brusque 
que pour le jour 117. 

Ainsi, même avec des résistances hydrauliques fortes comparées à celles qui ont 
été mesurées sur d'autres espèces (cf. chapitre 111), l'influence de ces résistances sur la 
circulation de l'eau dans le caféier est faible. L'explication de cette apparente contradiction 
réside surtout, à notre avis, dans le fait que le potentiel du sol à Turrialba n'atteint jamais 
des valeurs très négatives. 

Le fait de travailler dans ces conditions de faible stress est a priori un avantage car il 
nous a permis de simplifier la modélisation des transferts dans le système sol-racines. En 
revanche, ce manque de stress représente ici un problème et les conclusions que nous 
pouvons tirer de ces analyses de sensibilité sont très partielles. 

1Le calcul est réalisé sur la base de résistances en série qui caractérisent chacun des trois 
compartiments: sol-racines, tiges et feuilles. Il est en outre nécessaire de supposer que le flux total ne 
dépend pas des valeurs des résistances, ce qui est le cas pour le jour 117. Alors le rapport entre la 
variation de potentiel foliaire provoquée et la variation de la résistance du compartiment considéré 
(10%) représente sa contribution à la résistance totale. 
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Graphique 5-11 : variations de la répartition des potentiels foliaires au sein du couvert produites 
par des modifications des valeurs de conductance hydraulique des tiges. 

V .4.2. Les capacitances 

1.55 1.65 

Des capacitances ont été considérées à deux niveaux seulement dans la plante : les 
tiges et les racines. Le modèle fait l'hypothèse que l'eau qui est extraite des réserves des 
racines traverse des résistances négligeables pour parvenir à l'appareil aérien (cf. le 
schéma du module d'extraction racinaire, figure 1-5, chapitre 1). De même, les réserves d'un 
entre-noeud sont mobilisées de façon instantanée au niveau de cet entre-noeud : aucune 
résistance ne sépare ces compartiments de la circulation générale (or, dans un circuit 
résistance-capacité, la constante de temps de décharge de la capacité est RC, produit de la 
capacité par la résistance, et homogène à un temps). Le caractère dynamique du réseau 
vient donc des résistances des entre-noeuds subséquents dans le sens de la circulation. 

L'introduction de la capacitance racinaire se traduit exclusivement par l'existence 
d'une certaine quantité d'eau qui est mobilisée sans que le potentiel au collet soit affecté 
par cette circulation. La capacitance a été fixée lors des premières simulations effectuées 
avec le modèle à une valeur faible telle que le produit (capacitance x résistance) soit égal à 
1000 secondes (la capacitance s'exprime en kg.MPa-1 et la résistance en MPa.s.kg-1 ). Les 
résistances du système sol-racines sont ajustées de façon à ce que les potentiels simulés à 
la base du rejet soient égaux à ceux qui étaient mesurés. Sur ces bases, on peut calculer la 
capacitance du système racinaire que nous introduisons (0, 13 kg .MPa-1 pour le caféier 552, 
jour 69). Des analyses de sensibilité autour de cette valeur ont permis de vérifier que son 
effet est presque nul, tant sur la transpiration journalière que sur le potentiel hydrique 
foliaire moyen, sur le potentiel hydrique le plus négatif, ou sur l'évolution dans le temps du 
flux au collet. Pour toutes les variables citées, l'effet d'une variation de 10 % de cette 
capacitance ne dépasse pas 0,2 % en valeur absolue. 

L'effet des capacitances de l'appareil aérien est plus notable. Les capacitances des 
entre-noeuds sont fonction de leur volume. Pour le caféier 552 dont le volume total de tige 
est de 2,08 dm3, la capacitance totale représente 0,2 kg.MPa-1. Les volumes mis en jeu 
sont donc de toutes façon négligeables par rapport au volume total d'eau transpiré, moins 
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de 1 O % compte tenu des variations vraisemblables des potentiels aériens au cours de la 
journée. Les effets sur les valeurs journalières des sorties du modèle sont donc fa ibles, 
comme le montrent les résultats suivants (table 5-9) : 

Table 5-9 : sensibilité du modèle à la valeur de _la capacitance des tiges. 

jour traitement ~(TA) ~(TRm~y) ~(FCm~y) ~('I') 'I'r min ~('1' r min) 
69 -10 % -0,15% -0,56% +0,28% +0,04% 1,17 +0,26% 

+10% +0,15% +0,55% -0,56% -0,06% 1, 16 -0,17% 
117 -10 % 0,00% 0,00% +0,28% +0,11% 0,77 +0,52% 

+10% 0,00% 0,00% -0,56% -0,11% 0,77 -0,39% 

où: 
- t.(TR) est la variation relative de la transpiration 

- t.(TRmax) est la variation relative de la transpiration maximale 

- t.(FCmax) est la variation relative du flux de sève maximal 

- t.(\J') est la variation relative de la valeur absolue du potentiel foliaire moyen 

- \JI r min est la valeur absolue du potentiel hydrique minimal à l'aisselle des feuilles 

- t.(\J' r min) est la variation relative de \JI r min· 

Les effets les plus sensibles ne dépassent guère 0,5%, pour les valeurs semi
horaires maximales de transpiration ou de flux au collet. Le jour 117, les effets sur les 
transpirations journalières sont nuls puisque les potentiels hydriques ne sont pas limitants. 
Au contraire, la sensibilité des potentiels est plus forte le jour 117, du fait de l'absence 
d'effet de feed-back de la limitation de la transpiration. Les effets de modifications sensibles 
(±30%) sur l'évolution de la transpiration sont nets mais d'une ampleur réduite (graphique 5-
12 pour le jour 117). Les effets sur la répartition des potentiels hydriques dans la plante à 
différentes heures de la journée ont été analysés sans qu'il soit possible de mettre en 
évidence des effets plus significatifs. Rappelons tout de même que d'une part l'incertitude 
sur cette valeur est totale, et d'autre part les capacitances foliaires, souvent citées comme 
essentielles (Tyree & Yang 1990), n'ont pas été introduites. 
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Graphique 5-12: effet de variations de la valeur de capacitance des tiges sur 
/'évolution du flux de sève au collet pour le jour 117. 
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V .4.3. Le potentiel de base 

L'étude de la sensibilité du modèle au potentiel de base ne se justifie pas par la 
quantification des erreurs éventuellement introduites au niveau des sorties du modèle par 
des erreurs dans la mesure de ces valeurs. Si elles existent, elles ne sont pas comparables 
avec les variations de potentiel dont nous avons testé les effets. Il s'agit plutôt d'une 
tentative de quantifier la réaction de la plante en cas de sécheresse. Le fonctionnement 
du modèle n'a pas été testé dans ces conditions et il convient de rester prudent sur les 
conclusions tirées de ces simulations. Le potentiel de base est aussi , dans le module 
d'absorption racinaire, le potentiel du sol, considéré donc comme constant. 

Pour les deux journées 69 et 117, des potentiels de plus en plus négatifs ont été 
imposés au modèle. Les sorties classiques (transpiration , conductance stomatique, 
potentiel hydrique foliaire et leurs variations par rapport au témoin) ont été analysées et ont 
produit la table suivante (5-10) : 

Table 5-1 O : effet des modifications de la valeur du potentiel de base sur différentes sorties 
moyennes du modèle. 

jour potentiel de transpiration variation conductance variation potentiel variation 
base (-, MPa) (1/jour) relative stomatique relative hydrique foliaire relative 

cm/s -, MPa 
0 2,78 +6,0% 0,237 +6,0% 0,87 -14,8% 

0,1 2,71 0,231 0,95 
69 témoin (0,2) 2,63 0,223 1,02 

0,3 2,53 0,215 1,10 
0,4 2,43 0,207 1, 16 
0,5 2,33 0,198 1,23 
0 2,26 0,320 0,60 

témoin (0,025) 2,26 0,320 0,62 
117 0,1 2,26 -0,1% 0,319 -0,1% 0,70 +11,9% 

0,2 2,25 -0,5% 0,317 -0,8% 0,80 +27,5% 
0,3 2,23 -1,6% 0,313 -2,2% 0,89 +42,5% 
0,4 2,19 -3,4% 0,305 -4,4% 0,98 +56,8% 

On constate que les variables analysées sont, dans l'ensemble, tout à fait 
sensibles au potentiel de base, dont les variations sont, il est vrai, plutôt brutales. Le 
paramètre le plus sensible est le potentiel hydrique foliaire . Dans le cas du jour 117, qui 
montre une transpiration peu perturbée, il diminue de façon presque exactement parallèle 
au potentiel de base : tout se passe comme si la plante fonctionnait exactement de la 
même façon avec un potentiel plus négatif de quelques bars. Dans le cas du jour 69, avec 
une demande évaporatoire plus forte et une résistance du compartiment racinaire plus 
élevée, les choses sont assez différentes. Les variations du potentiel foliaire sont atténuées 
par rapport à celles du potentiel de base du fait de la limitation sensible de la transpiration. 
La contribution des réserves de la plante est moindre car l'amplitude de variation des 
potentiels est réduite . 

En comparant attentivement les deux journées, on remarque qu'une variation 
semblable de potentiel hydrique moyen à un même niveau a des répercussions différentes : 
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pour le jour 69, lorsque le potentiel de base passe de O à -0, 1 MPa, le potentiel foliaire 
passe de -0,87 à -0,95 MPa et la transpiration est diminuée de 2,8% (ou 0.07 litres). Pour le 
jour 117, lorsque le potentiel de base passe de -0.3 à -0,4 MPa, on retrouve des potentiels 
semblables (-0,89 et -0,98) mais la transpiration n'est affectée que de 1,8% (0,04 litres). Il 
est probable que le jour 69, le rayonnement étant plus direct, les potentiels sont moins bien 
répartis dans la plante que le jour 117. Un plus grand nombre de feuilles sera au delà du 
seuil de -1,3 MPa et verront leur transpiration limitée. 

Le modèle a été testé dans des conditions tropicales humides. Les stress hydriques 
étaient absents. La relativement forte sensibilité du modèle au potentiel de base montre 
bien que le modèle pourrait se révéler sensible à l'effet d'un manque d'eau. Cependant, 
avant d'étudier le comportement du modèle dans des situations climatologiques différentes, 
il est essentiel d'y adjoindre un modèle d'extraction racinaire et de circulation de l'eau dans 
le sol. Alors, le couplage entre circulation dans la plante et transpiration par les feuilles 
trouvera tout son intérêt. 

On voit que, d'une façon générale, les caractéristiques du système hydraulique de la 
plante ont une influence limitée sur la transpiration. Ceci est à notre avis le fait exclusif des 
conditions agroécologiques dans lesquelles ont été réalisées ces mesures. Pour appliquer 
le modèle à des conditions différentes, il est essentiel de disposer d'un modèle 
d'extraction racinaire. On outre, il faudra alors prendre en compte l'influence des 
potentiels très négatifs sur la cavitation. Sans modifier la structure du modèle de 
simulation, il est possible d'introduire des paramètres de vulnérabilité qui modifieraient la 
conductance des éléments, de manière plus ou moins réversible. 
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V.5. LE PAS DE TEMPS 

Le pas de temps utilisé dans le modèle a été adapté au pas de temps de prise des 
mesures météorologiques (30 minutes). Il est toutefois possible de le modifier. Or, nous 
avons déjà signalé la probable dépendance de deux étapes du calcul vis-à-vis de ce 
paramètre : le temps de réponse des stomates et le calcul du dépôt de rosée. 

Le modèle de calcul de la conductance stomatique est dynamique. Il calcule son 
évolution pendant le pas de temps, depuis sa valeur initiale jusque sa valeur finale qui tend 
à s'approcher de la valeur calculée à l'équilibre. Une seule valeur est prise en compte dans 
les calculs, c'est la valeur finale (au lieu d'une moyenne sur le pas de temps). Il y a donc là 
une source de biais. Ce biais est théoriquement d'autant plus faible que le pas de temps est 
court. 

Le moment de disparition de la rosée sur les feuilles est un autre point délicat au 
regard du pas de temps : pour une feuille déterminée, il suffit d'une toute petite quantité de 
rosée présente au début de la période pour que le bilan d'énergie de toute cette période 
soit calculé selon la variante "rosée" du modèle (§ IV.4.). Il est donc possible que ces 
artefact introduisent des erreurs au niveau du calcul de la transpiration. 
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Graphique 5-13 : Evolution du rayonnement global mesuré sur une surface horizontale pendant 
les jours 47 et 50 

Pour tester la réalité de ces artefacts, entre autres, il est nécessaire de disposer de 
données à un pas de temps supérieur (il suffit de faire des moyennes) mais aussi inférieur 
à celui qui est disponible. Or, la constitution de ces fichiers par simple interpolation linéaire 
risque de masquer les réels effets du pas de temps. Nous avions réalisé, en février 93, une 
série de mesures à un pas de temps de 10 minutes. Nous avons décidé de sélectionner 
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deux journées parmi celles-ci, les plus différentes possibles pour effectuer les tests : le jour 
47, la courbe de rayonnement forme une sinusoïde parfaite, tandis que le jour 50, les 
variations de ce rayonnement sont nombreuses et très brusques (graphique 5-13). Le 
potentiel de base n'avait pas été mesuré. Il a été fixé arbitrairement à -0, 1 MPa. 

Trois pas de temps ont été testés : 1 O m_inutes, 30 minutes (témoin par rapport 
auquel les variations sont calculées) et une heure. Au delà, les "effets de bord" sont 
importants et rendent l'analyse difficile et peu pertinente. En outre, pour chacun de ces pas 
de temps, trois valeurs du temps de réponse stomatiques ont été simulés : 0, 30 minutes 
(témoin) et une heure. Les résultats de cet ensemble de simulations sont présentés dans la 
table 5-11 pour les deux jours choisis. 

Table 5-11 : effets combinés du pas de temps de calcul et du temps de réponse stomatique à 
une modification du rayonnement sur différentes sorties moyennes du modèle. 

jour pas de temps temps de transpiration variation conductance variation heure de 

réponse (1/j) relative stomatique relative disparition de 

stomatique (cm/s) la rosée 

0 2,45 -0,5% 0,249 -1,1% 
10 minutes 30 minutes 2,44 -0,8% 0,251 -0,4% 7h45 

60 minutes 2,40 -2,6% 0,246 -2,5% 

0 2,47 +0,2% 0,251 -0,5% 
47 30 minutes 30 minutes 2,46 !1Ç~••11. 0,252 llllifll 7h45 

60 minutes 2,42 -1,6% 0,248 -1 ,6% 

0 2,48 +0,8% 0,254 +0,7% 
60 minutes 30 minutes 2,48 +0,7% 0,254 +0,8% 8h00 

60 minutes 2,45 -0,5% 0,251 -0,4% 

0 1, 19 -5 ,2% 0,204 -4,8% 
10 minutes 30 minutes 1,22 -3,6% 0,201 -6,3% 9h15 

60 minutes 1,20 -5 ,0% 0,193 -10,0% 

0 1,25 -1,0% 0,217 +1,5% 
50 30 minutes 30 minutes 1,26 Jt}}111• 0,214 •tBlll\ 9h15 

60 minutes 1,25 -0,9% 0,207 -3,5% 

0 1,26 +0,1% 0,224 +4,5% 
60 minutes 30 minutes 1,27 +0,5% 0,222 +3,7% 9h00 

60 minutes 1,26 0,0% 0,216 +0,7% 
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Les évolutions de la conductance stomatique et de la transpiration correspondant à 
quelques-unes de ces simulations sont présentés sur les graphiques 5-14 et 5-15. Pour 
faciliter les comparaisons, toutes les données ont été ramenées à une périodicité de 1 
heure. Les moyennes ou sommes qu'il a alors été ·nécessaire d'appliquer ne modifient pas 
les résultats. 
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Graphique 5-14: effet du pas de temps de calcul sur l'évolution de la transpiration horaire et de 
la conductance stomatique 
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Analyses de sensibilité 

i) analyse de l'effet du pas de temps 

On peut vérifier à partir des données de la table 5-11 que le fait de réaliser les 
simulations à un pas de temps grossier a toujours, pour les amplitudes testées, un 
effet positif sur la conductance stomatique et sµr la transpiration. Ceci reste vrai quel 
que soit le temps de réponse stomatique. Si l'on s'intéresse maintenant à l'évolution des 
sorties du modèle, on constate que cette augmentation est le fait des heures les plus 
chaudes de la journée. Cet effet traduit une non linéarité des phénomènes étudiés. On 
conçoit bien que, dans le cas d'une relation de forme concave, c'est à dire dont la pente 
diminue, la moyenne des ordonnées est inférieure à l'ordonnée de l'abscisse moyenne. Le 
contraire se produit dans le cas d'une courbe convexe. Or, en milieu de journée ensoleillée, 
la relation entre la conductance stomatique et la température des feuilles est concave. Il est 
donc normal que l'introduction de moyennes au niveau des données ait un effet positif sur 
la conductance et sur la transpiration. 
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Graphique 5-15 : effet du temps de réponse stomatique sur /'évolution de la transpiration 
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Chapitre V 

En revanche, on remarque que, le jour 50, la transpiration est déprimée en tout 
début de journée lorsque le pas de temps augmente. Or, aucune modification de la 
conductance stomatique ne permet d'expliquer ce phénomène. On constate dans la table 
5-11 que, ce jour là, la rosée disparaît tard dans la matinée (vers 9 heures). Les heures de 
disparition de cette rosée sont similaires, compte .tenu des imprécisions dues au pas de 
temps. Nous avons expliqué dans le chapitre IV le fonctionnement du modèle de calcul de 
la rosée : lorsque, au début de la période, la feuille présente de la rosée, tout le bilan 
d'énergie de la période se fait sur la base d'évaporation de rosée, qui n'est donc pas 
comptabilisée dans le flux de transpiration. Plus la période est longue, plus importante sera, 
en moyenne sur toutes les feuilles, la quantité de transpiration qui sera ainsi ignorée. Il y a 
donc là une source de biais qui augmente avec le pas de temps. On remarque sur le 
graphique 5-14, a, que cet artefact disparaît juste après l'évaporation de toute la rosée, 
pour laisser place aux différences dues à la non linéarité déjà exposée. 

Les biais existent donc, lorsque le pas de temps augmente. Pour les pas de temps 
testés, les différences de transpiration totale sur la journée sont toutefois minimes: -3.6% 
dans le pire des cas (table 5-11 : jour 50, pas de temps de 1 O minutes). D'autre part, on 
note sur le graphique 5-16 qui représente toutes les variations de la transpiration pour le 
jour 50 que un pas de temps de une heure restitue de façon assez fidèle les moyennes des 
évolutions observées pour des pas de temps plus courts. En revanche, un pas de temps de 
2 heures introduit des incertitudes nettement plus importantes. 
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Graphique 5-16 : évolution de la transpiration calculée à différents pas de temps pour une 
journée dégagée. 
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Analyses de sensibilité 

ii) effet du temps de réponse stomatique 

En premier lieu, on constate que l'introduction d'un temps de réponse 
stomatique inférieur au pas de temps de calcul a une incidence tout à fait négligeable 
sur le modèle, ce qui est normal. 

Les effets du temps de réponse sont plus simples à analyser dans le cas du jour 47, 
plus régulier. L'examen de l'évolution de la conductance stomatique (graphique 5-14, e) 
permet de mettre en évidence un effet négatif dans la matinée ainsi qu'un effet positif dans 
l'après-midi. L'effet négatif du matin a des répercussions plus fortes que l'effet positif de 
l'après-midi : le gain en termes de conductance stomatique l'après-midi joue sur des 
rayonnements plus faibles (car décalés vers la soirée) et son effet sur la transpiration est 
donc diminué et il n'y a pas de compensation. En examinant la table 5-11 pour le jour 47, 
on peut donc remarquer que le temps de réponse a un effet non régulier sur la 
conductance, mais un effet négatif faible sur la transpiration. 

Pour le jour 50, les phénomènes mis en jeu sont identiques. Toutefois, les variations 
de rayonnement sont beaucoup plus brusques. Le temps de réponse a un effet 
systématiquement dépressif sur la conductance stomatique, sans doute dû aux vitesses 
relatives d'augmentation et de diminution du rayonnement. En ce qui concerne les 
répercussions sur la transpiration, les effets décrits dans le paragraphe antérieur peuvent 
avoir lieu dans les deux sens, et selon que les gains de conductance dus au temps de 
réponse coïncident plus que les pertes avec des rayonnements forts, l'effet global tendra à 
accuser ou à amortir l'effet de la variation de la conductance. 

Enfin, on remarque que pour une journée très irrégulière, le pas de temps de calcul 
masque les effets du temps de réponse, ce qui peut introduire des biais importants sur la 
transpiration : un temps de réponse de 60 minutes a un effet très négatif (-5%) pour un pas 
de temps de calcul de 1 O minutes, et n'en a pratiquement plus si le pas de temps est de 30 
minutes. 

En conclusion de cette partie, on peut souligner que les effets combinés du pas de 
temps de calcul et du temps de réponse stomatique sont difficiles à prévoir, 
particulièrement si les conditions météorologiques sont irrégulières. La non linéarité de ces 
effets conduit à des biais qui peuvent se révéler non négligeables. 
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V.6. CONCLUSION DU CHAPITRE 

Cette étude de sensibilité du modèle de circulation de l'eau permet de tirer les 
conclusions suivantes : les résultats sont très · sensibles aux paramètres du bilan 
d'énergie des feuilles, particulièrement la conductance stomatique, mais aussi la 
conductance de couche limite. L'incertitude sur la conductance stomatique est faible. Ses 
variations sont peut-être mal restituées mais ses valeurs moyennes sont fiables. 

En revanche, en ce qui concerne la résistance de couche limite et l'importance des 
gradients de température et d'humidité relative au dessus du couvert, l'incertitude est 
élevée. Il y a donc là un point faible majeur de notre étude que nous avons déjà signalé. 
Ces études de sensibilité nous confortent dans ce sens. La solution à ce problème se 
trouve dans la modélisation des transferts turbulents à l'intérieur et au-dessus des couverts. 

En revanche, l'autre point faible du modèle identifié au chapitre précédent, la 
circulation de l'eau dans le sol, ne semble avoir, dans les conditions expérimentales de 
notre étude, que des répercussions limitées. Les potentiels foliaires ont en effet été 
rarement limitants. 

Enfin, l'agencement des feuilles et leur propriétés optiques ne jouent pas un rôle 
fondamental. Un certain nombre de phénomènes de compensation permettent de limiter le 
poids d'erreurs éventuellement introduites sur ces caractéristiques. 

Les effets du pas de temps de calcul sont réels. Ils sont cependant faibles tant 
que ce pas de temps varie entre 1 O minutes et une heure. 
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Dans l'introduction de ce travail, nous avons cité les principes des modèles existants 
qui permettent de calculer l'évapotranspiration des couverts végétaux. Dans ce contexte, 
l'originalité conceptuelle du modèle de circulation de l'eau élaboré par J. Dauzat tient 
en ce qu'il ne considère pas des paramètres moyens représentatifs de la parcelle 
homogène ; il fait le choix de distinguer les feuilles pour en calculer séparément la 
transpiration. Ceci permet de déterminer l'absorption du rayonnement par le couvert et sa 
répartition. Ainsi, il est possible d'envisager de modéliser les flux dans les différentes parties 
de la plante. On calcule la transpiration de la plante, mais, dans la version actuelle du 
modèle, on ne calcule pas l'évaporation du sol. Ce modèle est complexe. On a pu s'en 
rendre compte lors de sa présentation, au chapitre 1, mais aussi dans le chapitre IV 
consacré à son calage, ou au chapitre V traitant de l'analyse de sa sensibilité aux 
paramètres qui gèrent son fonctionnement. Il est légitime de se poser alors la question 
du caractère nécessaire de cette complexité. Une partie de la réponse à cette question 
dépend des objectifs que se fixent ses éventuels utilisateurs. Une partie tient aussi à 
la spécificité des informations que fournit ce modèle. 

Le but de la première partie de ce chapitre est de répondre d'un point de vue 
théorique à la question précédente : nous comparons les résultats issus du modèle de 
Dauzat à ceux qui auraient été obtenus en utilisant un modèle de calcul plus simple 
reposant sur des bases théoriques résolument différentes. 

La seconde partie du chapitre est consacrée à l'analyse de l'effet de l'introduction 
d'espèces d'ombrage dans la scène de caféiers. Des maquettes d'érythrines sont 
construites. L'effet de leur introduction sur la transpiration des caféiers est discuté. 

Vl.1. COMPARAISON AVEC LES RÉSULTATS DES MODELES 
CLASSIQUES 

La formulation la plus classique de calcul de l'évapotranspiration est celle de 
Penman-Monteith (Penman 1948, Monteith 1965). Elle ne permet pas de distinguer la 
transpiration des plantes de l'évaporation du sol et ne doit donc être appliquée qu'aux cas 
de plantations couvrant totalement le sol. Alors, la contribution relative du sol à 
l'évapotranspiration est faible et peut être considérée constante. En conservant le même 
formalisme, Shuttleworth et Wallace ont publié en 1985 un modèle qui permet de séparer 
ces deux termes de l'évapotranspiration. 11 _a été développé pour calculer la transpiration de 
couverts végétaux de faible densité de surface foliaire. C'est une référence généralement 
admise dans ce domaine. 

Le but de cette partie est donc la comparaison entre les résultats de l'application de 
ces deux modèles (Penman-Monteith et Shuttleworth & Wallace) avec les informations 
fournies par le modèle de Dauzat. Nous nous affranchissons des incertitudes sur le calage 
du modèle de circulation, et le considérons ici comme la référence à atteindre. 



Chapitre VI 

Pour mener cette comparaison, il est n.,écessaire de considérer des entités similaires. 
La comparaison avec le modèle de Penman-Monteith reste donc limitée, puisqu'il ne 
sépare pas le sol des plantes, tandis que le modèle de Dauzat ne calcule pas 
l'évaporation du sol. Le modèle de Shuttleworth & Wallace ne considère pas les plantes 
individuellement. La comparaison porte donc ~ur la transpiration du végétal étudié 
rapportée à une unité de surface foliaire. Cette transpiration foliaire unitaire est calculée sur 
la base du rang de caféier étudié pour le modèle de Dauzat, et de la scène dans son 
ensemble pour le modèle de Shuttleworth & Wallace. La seule approximation nécessaire 
pour valider cette comparaison est que la transpiration se répartit entre les caféiers de 
différentes formes et hauteurs au prorata de leur surface foliaire. Enfin, la dernière 
partie est consacrée à l'étude des différences de transpiration entre les caféiers simulés, de 
façon à juger s'il est important ou non de les individualiser. 

Vl.1.1. Présentation du modèle de Shuttleworth & Wallace 
(1985) 

i) principes 

On ne trouvera ici que les grands principes et les hypothèses fondamentales qui 
sous-tendent le développement de ce programme. On se reportera à la publication de 
Shuttleworth & Wallace pour les détails de sa conception. Il a été nécessaire de reprendre 
les calculs pour adapter les équations au cas d'une plante hypostomatique. Les équations 
modifiées sont détaillées en annexe 1. 

Dans ce modèle, les auteurs proposent de ne pas prendre en compte explicitement 
la structure tridimensionnelle du couvert. Ils sont toutefois bien conscients que la prise en 
compte de cette structure est importante pour déterminer certaines entrées de leur modèle, 
en particulier la pénétration du rayonnement. En outre, ce choix impose de se situer à une 
échelle de travail (c'est à dire à une hauteur de référence) où il est possible de considérer le 
couvert comme spatialement homogène. Il s'applique donc en théorie à un couvert de 
densité quelconque mais peu hétérogène. 

Pour séparer évaporation du sol (Es) et transpiration du végétal (Ec), le modèle se 
fonde sur une partition de l'énergie telle que la représente le schéma suivant (figure 6-1 ). 

Le modèle considère l'existence d'un flux moyen dans la canopée, caractérisé par 
deux grandeurs, son déficit de saturation et sa température. Il est alimenté par deux 
sources distinctes, le végétal et le sol. Chacune de ces sources est séparée de cette zone 
de flux par une résistance pour les flux de chaleur sensible et deux résistances en série 
pour les flux de chaleur latente. Le flux moyen dans la canopée doit traverser à son tour 
une résistance pour atteindre la hauteur de référence au-dessus du couvert. Certaines de 
ces résistances sont classiques : r s c est la résistance stomatique du couvert, ra c est la 
résistance de couche limite du couvert, raa est la résistance aérodynamique. Deux 
nouvelles résistances apparaissent, qui permettent de caractériser les flux à partir du sol : 
rss, caractéristique du substrat et de sa structure superficielle, et ras, résistance 
aérodynamique entre le sol et la zone de flux dans la canopée. 
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Figure 6-1 : diagramme schématique du bilan d'énergie tel que le considère le modèle de 
Shuttleworth & Wallace {d'après Shuttleworth & Wallace, 1985). 

La résistance aérodynamique entre la hauteur de source de la canopée et la 
hauteur de référence raa est calculée de façon classique en supposant une similitude entre 
les transferts de quantité de mouvement et ceux d'énergie (sensible et latente), pour une 
couverture totale (L~4) et pour un sol nu (L=O). Pour le couvert dense, les approximations 
usuelles sur les valeurs de d et z0 sont adoptées (d = 0,63 hcv• z0 =0,13 hcv)· Pour le sol 
nu, les calculs sont identiques en prenant d=O et z'0=0,01 m. Pour un couvert peu dense 
{O<L<4), la résistance aérodynamique est une combinaison linéaire des deux valeurs 
extrêmes (L=O et L~4), dont les coefficients sont fonction de L. La résistance ras est 
calculée de façon tout à fait analogue (cf. annexe 1 ). 

Une hypothèse relativement forte qui sous-tend ces formulations et sur laquelle 
insistent les auteurs du modèle est que la hauteur de source de la végétation ne varie pas 
selon l'indice foliaire du couvert. Ceci revient à considérer que la source de vapeur d'eau 
d'un arbre au milieu d'une forêt et celle d'un arbre isolé se situent à la même hauteur. En 
revanche, la hauteur de source du couvert dans son ensemble est bien fonction de sa 
densité de surface foliaire. 

L'évapotranspiration totale du couvert E peut être exprimée de la forme suivante : 

6-1 

où PMc et PM5 ont des expressions semblables à la formule de Penman-Monteith : 
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6-2 

6-3 

Les coefficients Cc et Cs dépendent des valeurs des résistances et leur formulation 
est exposée en annexe 1. La séparation de E en transpiration Ec et évaporation du sol Es 
s'obtient en recalculant, à partir de E, les caractéristiques du flux moyen dans la canopée, 
puis, de là, la transpiration du végétal (ou l'évaporation du sol). 

Ce modèle ne prétend pas rendre compte de l'hétérogénéité du couvert. Nous allons 
tenter de l'appliquer à une échelle qui n'est pas strictement cohérente avec son domaine de 
validité. 

ii) application du modèle à la scène de caféiers 

L'application du modèle à notre parcelle requiert la détermination d'un certain 
nombre de paramètres que nous allons passer en revue : 

indice foliaire 

La surface foliaire de la scène peut être calculée en sommant les surfaces de 
chacune des feuilles des maquettes des caféiers qui la composent. On obtient une valeur 
de 59,22 m2, pour une surface de sol de 29,36m2. L'indice foliaire résultant vaut 2,02. 

les rayonnements 

L'application du modèle suppose que l'on connaît le rayonnement net de la culture, 
Rn, ainsi que la partition de ce flux entre le végétal et le sol. Nous n'avons mesuré ni l'un ni 
l'autre. 

Monteny et Casenave (1989) ont mesuré des rapports assez stables de l'ordre de 
0,7 entre le rayonnement global et le rayonnement net pour des couverts denses en 
conditions tropicales humides. Nous n'avons pas trouvé de telle référence pour des 
couverts épars, mais nous avons fait quelques calculs de bilan radiatif du sol nu qui nous 
ont donné des proportions très semblables. Nous avons donc conservé cette valeur. 

Pour ce qui est de la partition de Rn entre le végétal et le sol, Shuttleworth et 
Wallace proposent de faire une analogie entre la pénétration du rayonnement net et celle 
du rayonnement global. Ils appliquent ainsi la loi de Beer-Lambert à Rn : 

Rs = R e-BL 
n n 6-4 
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Ils proposent une valeur de B de 0,7. La proportion du R qui atteint le sol est dans 
notre cas, en moyenne pour une journée ensoleillée de 62 %. Pour retrouver cette valeur, 
compte tenu de l'indice foliaire de 2,02, il faut introduire un coefficient de 0,23 dans la 
formule de Beer-Lambert. Nous avons donc poussé un peu plus loin l'analogie entre R et 
Rn et nous avons appliqué ce coefficient pour calcyler la partition de Rn entre la végétaUon 
et le sol. La différence entre la valeur proposée par les auteurs du modèle et celle que nous 
avons calculée vient sans doute du caractère très regroupé des feuilles au sein de la 
parcelle, laissant une large partie du sol sans couverture. Wallace (1994) juge que 
l'application de cette loi à une culture en rang se justifie tant que la largeur de l'inter-rang 
est inférieure au tiers de la hauteur du couvert. Nous nous situons largement en dehors de 
ces limites. 

Le flux dans le sol, G, est estimé à 20 % de la valeur du rayonnement net au niveau 
du sol par Shuttleworth et Wallace. Nous avons adopté cette valeur. 

la conductance stomatique 

L'introduction de la résistance stomatique du couvert dans la formulation de 
l'évapotranspiration est l'apport fondamental de Monteith à la formulation physique 
proposée par Penman. La nature de cette résistance, et donc, sa valeur, restent discutées, 
comme le rapporte Lhomme (1991 ). On adopte généralement dans le cas de feuilles 
hypostomatiques le calcul suivant : 

r s c = r sto / L 6-5 

où r510 est la résistance moyenne des feuilles et Lest l'indice foliaire. Implicitement, 
en adoptant cette formulation, on suppose que la transpiration dépend linéairement de la 
résistance stomatique. Il est impératif, pour la détermination de cette valeur, de 
respecter un plan d'échantillonnage rigoureux qui respecte les proportions entre 
feuilles jeunes et âgées, à l'ombre et au soleil, etc. Lors des mesures de conductance 
stomatique, nous n'avions pas cette préoccupation et n'avons pas suivi un tel schéma. Il y a 
donc là une source d'erreur importante. 

Cependant, aux fins de la comparaison entre les modèles, nous avons tenté 
d'élaborer à partir de ces mesures un modèle de calcul de la conductance stomatique 
moyenne pour l'introduire dans le modèle de Shuttleworth & Wallace. Il est forcément 
moins précis que celui qui est utilisé dans le modèle de circulation de Dauzat, puisque nous 
ne pouvons pas y introduire des variables particulières à chaque feuille. Sur le même 
échantillon, nous avons calculé les moyennes de conductance sur des groupes 
d'approximativement 10 mesures successives. Nous avons ensuite mis en relation ces 
moyennes avec les valeurs correspondantes de rayonnement global, température de l'air, 
déficit de saturation et vitesse du vent mesurés sur la station météorologique. Un modèle a 
été élaboré, suivant une variante simplifiée de la méthodologie exposée dans le chapitre 
111 : 

9"0 =( R,:·60 )(1;+0~~1~· ) 6-6 

Da est le déficit de saturation de l'air à la hauteur de référence. Ce modèle explique 
70 % de la variance des valeurs moyennes des conductances mesurées (graphique 6-1 ). 
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Graphique 6-1 : estimation des conductances stomatiques moyennes pour le modèle de 
Shuttleworth & Wallace. Les valeurs estimées sont comparées avec les valeurs 
mesurées sur l'échantillon à partir duquel a été construit le modèle. 

la résistance de couche limite 

La résistance de couche limite des feuilles rel au champ est estimée selon les 
mêmes auteurs à 25 s.m-1, pour une face de la feuille. La résistance de couche limite du 
couvert pour les transferts de chaleur sensible (2 faces) est alors estimée classiquement 
par: 

6-7 

Pour les transferts de chaleur latente, la résistance de couche limite du couvert est 
plus forte, puisque seule une face de la feuille est concernée (soit r'ac=rcL/L) . Dans les 
calculs, nous avons préféré conserver ra c dans sa forme antérieure et nous avons adapté 
les équations proposées par Shuttleworth & Wallace en tenant compte de ces différences 
(annexe 1 ). 

L'évapotranspiration selon le modèle de Penman-Monteith a aussi été calculée sur 
la parcelle de caféiers. En utilisant les mêmes symboles, la formule s'écrit : 

6-8 

raa est dans ce cas la valeur calculée pour un couvert dense (L~4). L'apparence 
inhabituelle de cette équation vient du fait que le caféier a des feuilles hypostomatiques, et 
que nous avons conservé la valeur de rac= rel I 2L. 

Les valeurs fournies par ce modèle, qui calcule une évapotranspiration, ne sont 
pas strictement comparables avec celles du modèle de Dauzat, qui ne calcule que la 
transpiration des parties végétales du couvert. 
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Vl.1.2. Calages du modèle de Shuttleworth & Wallace et 
résultats 

Pour effectuer la comparaison entre les différents modèles, les évapotranspirations 
ont été calculées sur les mêmes fichiers météorologiques, à ceci près que la correction de 
température pour tenir compte du gradient entre 5 mètres et le couvert a été supprimée 
dans les fichiers de simulation des modèles de Penman-Monteith et Shuttleworth & 
Wallace. Les simulations avec le modèle de circulation de Dauzat ont été effectuées en 
considérant les variations du potentiel de base et de la résistance du système sol-racine au 
cours de la période, mais en fixant les valeurs de ces résistances identiques pour les 5 
caféiers. On obtient ainsi les évolutions journalières de la transpiration pendant un total de 
18 journées étalées sur une période de 33 jours, du 29 mars au 30 avril 1993. 

i) modèle utilisant la nouvelle forme de calcul de la conductance 
stomatique 

Résultats 

Le calage a été effectué exclusivement sur les résultats journaliers de la 
transpiration des caféiers calculée selon le modèle de Shuttleworth & Wallace, mise en 
relation avec la transpiration moyenne des 5 caféiers calculée par le modèle de Dauzat. Les 
résultats du modèle de Penman-Monteith, non directement comparables, ne seront utilisés 
que comme référence. 
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Graphique 6-2 : comparaison entre les transpirations journalières calculées par les différents 
modèles ; les modèles de Penman-Monteith et de Shuttleworth & Wallace ont leur propre 
module de calcul de la conductance stomatique moyenne. 

Pour que les transpiration moyennes des 18 journées calculées par chacun des 
deux modèle soient semblables (exprimés en mm par m2 de surface foliaire et par jour), il a 
suffit de fixer la valeur de la résistance du sol r s s à 125 m.s-1. On obtient alors le graphique 
6-2. On remarque immédiatement deux divergences : d'une part l'évapotranspiration de 
Penman-Monteith est largement supérieure aux deux autres, et d'autre part, les oscillations 
autour de la moyenne au cours de la période n'ont pas grand chose de commun entre les 
deux modèles (Dauzat et Shuttleworth & Wallace). 
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Graphique 6-3 : comparaison entre les évolutions des transpirations calculées par les différents 
modèles pour 4 journées de simulation ; les modèles de Penman-Monteith et de 
Shuttleworth & Wallace ont leur propre module de calcul de la conductance stomatique 
moyenne. 

L'observation de l'évolution de la transpiration calculée selon les deux modèles au 
cours des quatre premières journées de la période (graphique 6-3) permet de mettre en 
évidence des différences considérables entre le modèle de Dauzat et celui de Shuttleworth 
& Wallace. En particulier, au cours de la troisième journée de simulation les transpirations 
calculées en milieu de journée sont nulles pour les deux modèles de Penman-Monteith et 
de Shuttleworth & Wallace. En revanche, ces deux derniers modèles calculent des 
évapotranspirations qui évoluent de façon très comparable, même si les variations sont 
atténuées en ce qui concerne le modèle de Shuttleworth & Wallace. 

Discussion 

Un premier point au sujet duquel un commentaire doit être fait concerne les ordres 
de grandeur des transpirations journalières calculées. Ces transpirations sont faibles : 1,5 
mm par jour en moyenne. Cependant, la parcelle simulée a un indice foliaire faible (2,02). 
En outre, la conductance stomatique du caféier est faible, nous l'avons déjà signalé. Dans 
des conditions de climat et de plantation tout à fait semblable, Gutiérrez & Meinzer (1994b) 
à Hawaii, ont obtenu par des méthodes tout à fait différentes, des ordres de grandeur de 
transpiration identiques. L'évaporation du sol joue un rôle important dans le bilan d'énergie 
de la parcelle. 

En ce qui concerne les comparaisons entre les transpirations calculées par les deux 
modèles (Dauzat et Shuttleworth & Wallace), le premier facteur d'explication des 
incohérences constatées est le modèle de calcul de la conductance stomatique. De fait, la 
comparaison entre l'évolution de la conductance calculée selon Shuttleworth & Wallace et 
la conductance moyenne calculée par le modèle de Dauzat aboutit aux mêmes remarques 
que celles qui ont été faites à propos de la transpiration. Les valeurs moyennes des 
conductances calculées selon les deux modèles sont semblables, mais pas leurs 
évolutions. 

Les conditions moyennes utilisées pour le calage du modèle de calcul de la 
conductance stomatique moyenne, notamment en ce qui concerne R9, sont très peu 
variables. Ceci introduit des doutes sur la qualité de la prédiction obtenue tout au long d'une 
journée. 

162 



Simulations 

Le jour 91, un déficit de saturation particulièrement élevé, et notamment plus élevé 
que ceux qui existaient pendant les journées de mesures de conductance stomatique, 
explique les valeurs nulles de conductance calculées. La forme de calcul incorporée au 
modèle de Dauzat réagit aussi à ce déficit de saturation, mais de façon moins brutale. 

Il est donc évident que le mode de calcul ·de la conductance stomatique introduit 
dans le modèle de Shuttleworth & Wallace produit, dans certains cas, des résultats 
erronés. Plutôt que de chercher à améliorer ce modèle ou d'en élaborer un autre, nous 
avons préféré nous affranchir de cette difficulté en extrayant la conductance stomatique 
moyenne calculée dans le modèle de Dauzat pour l'introduire comme donnée d'entrée des 
autres modèles. Cette décision entraîne deux commentaires : nous jugeons que les 
mesures de conductance stomatique que nous avons faites ne respectent pas un protocole 
suffisamment correct pour nous permettre de considérer avoir déterminé (ou pouvoir 
calculer) la conductance stomatique moyenne. Ceci signifie entre autres choses que la 
réalisation de ces mesures dans ce but est un gros travail, qu'il ne faut pas sous-estimer. 
Leur importance doit être évaluée lorsque l'on fait des comparaisons entre les différents 
modèles : il est sans doute plus simple de réaliser un modèle de conductance satisfaisant 
pour le modèle de Dauzat que pour le modèle de Penman-Monteith. D'autre part, nous 
avons précisé que les données que nous allons utiliser désormais sont les données 
d'évolution de la conductance moyenne. Or, classiquement, c'est plutôt la résistance 
stomatique moyenne qui est introduite. Toutefois, il nous semble que la condition de 
linéarité nécessaire à la justification de cette démarche est mieux justifiée dans le cas de la 
considération des conductances que dans le cas des résistances, surtout si la conductance 
de couche limite est élevée. 

Il est aisé d'illustrer par un exemple les mérites de l'une ou l'autre démarche : considérons le 
cas de deux feuilles de même température de surface et de même conductance de couche 
limite (5 cm.s-1 ), mais ayant des conductances stomatiques très différentes, 1 cm.s-1 pour la 
feuille 1 et 0,01 cm.s-1 pour la feuille 2. La transpiration d'une feuille s'écrit : 

ÂE= pCP (e*(TJ-e.) 
'Y ( rsto + rcJ 

(1-6) 

soit, pour nos deux feuilles, en donnant à K la valeur appropriée, 

ÂE=-K- (6-9) 
rsto +rel 

La transpiration moyenne des deux feuilles (ÀE1 +ÀE2)/2 peut se calculer facilement en fonction 
de K et donne 0,42K. Lorsque on calcule cette valeur en supposant une feuille de conductance 
stomatique moyenne, le calcul sur cette feuille moyenne donne 0,46K ; cette procédure est 
donc incorrecte mais donne, dans les faits, des résultats acceptables. En revanche, si on 
considère une feuille de résistance stomatique moyenne (qui serait alors rsto = 50,5 s.cm-1 ), la 
transpiration moyenne vaut 0,02K. La procédure est incorrecte et, cette fois-ci , les résultats 
sont largement erronés. Le caractère extrême de cette différence vient évidemment des 
chiffres très différents que nous avons choisis. Si les conductances (et donc, les résistances) 
des feuilles avaient été peu différentes, les résultats auraient été plus comparables. 

Nous avons donc préféré extraire du modèle de Dauzat les conductances 
moyennes plutôt que les résistances moyennes. 
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ii) modèle utilisant des données de conductance stomatique 
moyenne extraites du modèle de Dauzat 

Résultats 

Pour faire coincider les deux modèles du point de vue de la tranpiration journalière 
moyenne calculée, Il a été nécessaire d'introduf re un facteur multiplicatif constant de 
correction de la résistance stomatique moyenne de 1,25, ainsi que de fixer la résistance r5s 
à une valeur de 1 OO s.m-1. On obtient alors les résultats présentés sur les graphiques 6-4 et 
6-5. On constate que les variations de la transpiration journalière sont correctement 
reproduites par le modèle de Shuttleworth & Wallace. L'évolution au cours de la journée de 
la transpiration horaire est aussi très correctement reproduite. En revanche, le modèle de 
Penman-Monteith fournit des résultats bien supérieurs. Rappelons qu'il n'a en fait pas été 
calé, même si la conductance stomatique qu'il considère est la même que celle qui est 
introduite dans le modèle de Shuttleworth & Wallace et qu'il calcule l'évapotranspiration. 
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Graphique 6-4 : comparaison entre les transpirations journalières calculées ; les conductances 
stomatiques moyennes "Dauzat" sont introduites dans les deux autres modèles. 

Discussion 

La résistance r5
5 qu'il est nécessaire d'introduire dans le modèle de Shuttleworth & 

Wallace pour ce calage est très probablement plus faible que la résistance réelle. Les sols 
andiques ont la réputation d'avoir des conductivités hydrauliques exceptionnelles (Maraux 
1994a). Ceci ne permet cependant pas d'expliquer une valeur aussi faible. N'ayant aucune 
idée de la valeur de cette résistance, nous avons préféré effectuer le calage à ses dépens. 
L'effet d'une faible résistance à ce niveau est d'augmenter l'évaporation du sol, ce qui 
diminue le déficit de saturation au niveau de la source de vapeur d'eau de la canopée. Un 
effet pervers de cette modification est que l'influence du déficit de saturation sur les 
résultats du modèle de Dauzat est sous-estimée par le modèle de Shuttleworth & Wallace 
Uour 91 ). 

Dans une parcelle de caféier légèrement moins dense que celle-ci (L=1,4), Gutiérrez 
& Meinzer (1994a) ont mesuré que l'évaporation du sol représentait 62% de la 
consommation totale du couvert. Les calculs menés avec le modèle de Shuttleworth & 
Wallace sur notre parcelle nous donnent une participation du sol de 65% en moyenne. La 
grande hétérogénéité de notre parcelle permet à une part importante du rayonnement 
d'atteindre le sol , dans des proportions sans doute plus élevées que dans la parcelle 
étudiée par Gutiérrez & Meinzer (caféiers tous de même hauteur). Cependant notre parcelle 
présente une surface foliaire plus dense. 
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Le fait de devoir diviser la conductance stomatique moyenne par un facteur 1,25 est 
sans doute encore le fait de la non linéarité de la transpiration par rapport à cette valeur : 
en milieu de journée, lorsque la transpiration est forte, les feuilles les plus éclairées sont 
celles qui sont en surchauffe, et qui, de ce fait, ont une conductance stomatique faible. Les 
feuilles les plus éclairées sont aussi celles qui on~ le rayonnement net le plus fort. L'effet 
d'une diminution de leur conductance aura une répercussion plus grande sur la 
transpiration totale que sur la conductance moyenne. Ceci peut aussi expliquer le fait que le 
modèle de Shuttleworth et Wallace réagit plus vis-à-vis des variations de rayonnement que 
ce que calcule le modèle de Dauzat. On peut alors se demander si le fait de calculer la 
résistance stomatique moyenne pour le couvert n'aurait pas permis d'obtenir des résultats 
plus concordants entre les trois modèles. Le procédé nous paraît tout de même abusif : il 
consisterait en quelque sorte à considérer qu'il est possible d'obtenir une valeur correcte en 
effectuant successivement deux transformations incorrectes qui tendraient à se compenser. 

Ainsi, le modèle de Shuttleworth & Wallace a été calé au prix de quelques 
ajustements qu'il est difficile de justifier. Il faut toutefois reconnaître que d'une part nous ne 
disposions pas des mesures nécessaires à son application correcte, notamment en ce qui 
concerne la détermination du rayonnement net et de sa partition entre le végétal et le sol, et 
d'autre part, nous l'appliquons à une parcelle dont la structure est particulièrement 
hétérogène : l'existence d'un flux moyen dans la canopée, homogène sur le plan horizontal, 
est difficile à admettre dans ce cas. Or, c'est un des postulats fondamentaux de ce modèle. 

Le modèle de Shuttleworth et Wallace permet cependant de simuler la transpiration 
de la parcelle de caféiers de la même façon que le modèle de Dauzat. Les raisons de cette 
similitude tiennent aux facteurs suivants : d'une part, les fondements des modèles sont les 
mêmes (bilan d'énergie). La prise en compte de la turbulence est différente, mais elle est 
probablement imparfaite dans les deux cas. En outre, une grande partie du calage des 
deux modèles a précisément porté sur les résistances aux transferts. Ensuite un certain 
nombre de données d'entrée du modèle de Shuttleworth & Wallace ont été extraites de 
celui de Dauzat, limitant ainsi les sources de divergence. En fait, la différence fondamentale 
résiduelle est l'échelle de calcul, la feuille et la plante (Dauzat) et le couvert (Shuttleworth & 
Wallace). La similitude constatée laisse donc penser que le fait de considérer des plantes 
individuelles n'apporte pas grand chose en ce qui concerne le calcul de la transpiration de 
la parcelle. C'est en partie ce que nous proposons de vérifier dans la partie suivante. 
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Graphique 6-5 : comparaison entre les évolutions des transpirations calculées pour 4 journées 
de simulation ; les conductances stomatiques moyennes "Dauzat" sont introduites dans 
les deux autres modèles. 
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Vl.1.3. Différences de transpiration entre caféiers 

Pour comparer entre elles les transpirations des différents caféiers, nous adopterons 
la même convention que dans la partie précédente, en rapportant toutes les valeurs à une 
unité de surface foliaire. Les surfaces foliaires des caféiers analysés sont en effet assez 
différentes : 

Table 6-1 : surfaces foliaires des caféiers analysés. 

caféier 1 2 3 442 552 

surface foliaire (m2) 4,45 2,85 4,27 3,66 3,28 

Leur situation dans le rang est visualisée sur la figure 6-2. 

i) transpirations journalières totales 

résultats 

Nous présentons sur le graphique 6-6 les comparaisons entre les totaux journaliers 
de transpiration des caféiers. Les différences relatives atteignent à peine 10%, alors que la 
transpiration d'un caféier varie d'environ 50 % d'un jour à l'autre. 
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Graphique 6-6 : comparaison des transpirations journalières entre les différents caféiers. Les 
transpirations sont rapportées à la surface foliaire de chaque caféier. 
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Après-midi 

Midi 

· ·::; 

Matinée 

Figure 6-2 : vue du rang de caféier depuis la position du soleil à différents moments de la 
journée. Les caféiers ont la même couleur sur les différentes vues. Les vues sont 
centrées sur le point C (0,0,0), ce qui explique les décalages dans le rang: dans la vue 
du haut, par exemple, le caféier 662 à droite n'est pas celui de la scène étudiée, mais 
celui de la scène de droite (qui est une répétition de la scène originale). Le pied du 
caféier 662 de la scène étudiée est situé à l'extrême gauche de cette vue. 
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Le classement de ces transpirations est variable selon les journées : le caféier 442 
est plutôt parmi ceux qui transpirent le plus intensément, mais il lui arrive aussi de transpirer 
moins que tous les autres. Les caféiers de surface foliaire élevée (1 et 3) transpirent moins 
que les autres pendant les journées 109 à 112. Pendant cette période, c'est le caféier 2, 
celui qui porte la moindre surface foliaire, qui transpire le plus (relativement à la surface 
foliaire). 

Les deux caféiers 442 et 552 ont une surface foliaire semblable. Pourtant, le caféier 
442 transpire généralement plus, à l'exception de quelques journées (109, 110). 

Discussion 

L'effet de la surface foliaire sur la transpiration est simple : pour le jour 91 , nous 
avons représenté les évolutions de la transpiration, de la conductance stomatique et du 
potentiel foliaire moyen au cours de la journée, pour trois caféiers de surface foliaire 
décroissante (graphique 6-7-a, b etc). On remarque que leurs potentiels sont ordonnés en 
fonction de leur indice foliaire : les plus petits sont aussi ceux qui ont les potentiels foliaires 
les moins négatifs. C'est là une conséquence de ce que la résistance du système 
sol/racines a été imposée comme une constante, identique pour tous les caféiers. Le flux 
transpiratoire augmente avec la surface foliaire, ce qui induit des potentiels plus négatifs 
pour les grands caféiers. Cet effet existe toujours sur les potentiels, mais il n'a de 
répercussion sur la transpiration que les jours où la transpiration est forte eVou les 
potentiels dans le sol sont bas. 

Il eût peut-être été plus judicieux de moduler la résistance du système sol-racines en 
fonction de la surface foliaire du caféier, de façon similaire à ce qui est fait pour la 
résistance de couche limite dans les modélisations classiques de l'évapotranspiration. Cette 
modulation reviendrait à considérer que le développement du système racinaire est 
proportionnel au développement du système aérien. Pour des plantes qui se développent 
librement dans les mêmes conditions écologiques, il est probable que cette hypothèse soit 
grossièrement justifiée. En revanche, c'est moins sûr dans le cas des caféiers rabattus 
totalement tous les deux ou trois ans : le développement du système racinaire doit aussi 
dépendre de la vigueur des anciens rejets (ceux qui ont été coupés). 

Les autres éléments de la comparaison doivent être mis en relation avec la 
disposition des caféiers au sein du rang. Les différences faibles entre caféiers viennent en 
partie des compensations qui existent au long de la journée. Pour analyser plus 
précisément cet effet, nous suivrons donc l'évolution de la transpiration pour quelques 
caféiers. 

ii) évolution des transpirations 

Nous avons choisi de mener cette comparaison sur trois caféiers seulement, que 
l'on peut caractériser schématiquement de la façon suivante (figure 6-2) : 

- caféier 3 : grande surface foliaire, accède aux deux cotés du rang, dominant à l'ouest et 
dominé à l'est, 

- caféier 442 : surface foliaire moyenne, disposé au nord du rang, dominant, 

- caféier 552 : petite surface foliaire, disposé côté sud, dominé à l'est et à l'ouest, mais dominant 
son voisin du nord. 

L'examen des graphiques des évolutions comparées des transpirations de ces trois 
caféiers permet de dégager les tendances suivantes (graphique 6-8) : 
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Graphique 6-7: comparaison de l'évolution des sorties du modèle sur trois rejets de caféier au 
cours de la journée 91 
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Le caféier 552, disposé au sud (en fait sud-sud-est) transpire toujours moins le 
matin que ses voisins (-20 à -40 % par rapport au caféier 442). En revanche, il compense 
pendant le mi-journée et pendant l'après-midi. En fin d'après midi, c'est le caféier 3 qui 
transpire le plus. La transpiration du caféier 442 est nettement déprimée pendant l'après
midi. Plus l'après-midi est découverte plus cette tendance s'affirme (cf. jour 91, graphique 
6-7-a et jour 110 comparés au jour 112). Ces modifications de tendances expliquent les 
faibles différences constatées sur les totaux journaliers. Il existe des journées pour 
lesquelles ces compensations se font mal : le jour 105, la matinée est très ensoleillée tandis 
que l'après-midi est très nuageuse. La transpiration du caféier 552 est très inférieure à celle 
de caféiers de surface foliaire supérieure. 

Le potentiel hydrique n'est pas le seul élément qui explique la supériorité de la 
transpiration du caféier 552 en milieu de journée. En effet, le potentiel agit exclusivement 
par l'intermédiaire de la conductance stomatique. Or, pour le jour 91, on note que la 
conductance stomatique du caféier 442 est supérieure à celle du caféier 552, comme le 
laissent prévoir les évolutions relatives des potentiels hydriques, alors que sa transpiration 
est moindre. 

Les transpirations des caféiers dépendent donc en premier lieu de l'interception du 
rayonnement par leurs feuilles, et donc de leur dominance. C'est là une conclusion normale. 
Le nombre de rejets par poquet est contrôlé de façon à éviter que ces compétitions n'aient 
des effets trop brutaux : on peut en effet supposer qu'un caféier en situation trop 
défavorable ne produirait pratiquement pas de fruits, mais gênerait tout de même ses 
voisins dans leur développement. Chaque rejet a ainsi un espace, un côté du rang, une 
place au soleil. 

Le rang situé juste au sud du rang sur lequel nous avons travaillé n'a pas été 
mesuré. Pour produire une scène réaliste, le rang mesuré (celui du nord) a donc été 
reproduit, avec quelques différence mineures, au sud (§ 111.1 ). Pour étudier les différences 
de transpiration induites par les rangs voisins, nous avons effectué des simulations sur 
deux caféiers du rang du sud. Nous avons ensuite comparé les résultats avec ceux qui 
avaient été obtenus pour les mêmes journée, sur les mêmes caféiers du rang du nord. Les 
différences entres ces caféiers sont uniquement dues aux ombres portées par les rangs 
voisins. Les résultats montrent que les différences entre ces transpirations ne dépassent 
pas 5% et sont souvent inférieures. La faiblesse de "l'effet rang" est sans doute à mettre 
au compte de la largeur de l'inter-rang (1,9 m) qui limite les ombres portées. 

~! 
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Graphique 6-8 : comparaison de l'évolution des transpirations de trois rejets de caféier au cours 
de trois journées. 
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En conclusion, on peut souligner que : 

- les modèles classiques arrivent à bien reproduire les évolutions des 
transpiration mesurées par le modèle de Dauzc;tt. Les équations fondamentales sont 
les mêmes, il eût donc été surprenant que ce ne soit pas le cas. 

- en revanche, le calage des paramètres de ces modèles classiques est 
problématique : clairement, le type de structure de parcelle sur lequel nous avons mené 
notre étude exacerbe les difficultés d'application des modèles traditionnels (culture en rang 
irrégulier). Ce problème existe aussi dans le programme de Dauzat : on n'apporte pas de 
solution au problème fondamental du traitement de la turbulence. Toutefois, le traitement 
par feuille peut permettre d'asseoir des études théoriques sur la validité des approximations 
faites dans les modèles classiques, en particulier le calcul de la conductance stomatique du 
couvert introduite dans un modèle de type Penman-Monteith. 

- les différences de transpiration entre caféiers sont faibles. Mais qu'en est-il de 
ces différences lorsque un facteur d'hétérogénéité est introduit au sein du rang? C'est le but 
de la partie suivante d'apporter des éléments de réponse à cette question. 
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Vl.2. SIMULATION DE L'EFFET DE L'INTRODUCTION D'OMBRAGE 

L'idée originale de l'ensemble du projet dans lequel s'insérait ce travail était 
d'apporter des éléments à la compréhension du système agroforestier constitué par 
l'association entre le caféier et l'érythrine. Ce projet n'a pas été mené à son terme, et nos 
prétentions sont plus réduites. En particulier, les compétitions pour l'eau dans le sol entre 
les deux espèces ne sont pas modélisées. De même, l'effet de la présence des arbres sur 
les variables météorologiques du couvert n'est pas rendu. Cependant, nous avons voulu 
dans cette partie présenter les résultats d'une première incursion dans ce domaine. 

Toutes les données utilisées pour le calage du modèle ont été acquises à un 
moment où l'érythrine était réduite à sa plus simple expression, c'est à dire un tronc et 
quelques tire-sève. L'application du modèle à des conditioos différentes est, en toute 
logique, abusif. Comme ce modèle repose sur des équations suffisamment générales, il est 
probable qu'elles restent valables. En revanche, les calages, en particulier celui qui a porté 
sur la résistance de couche limite des feuilles, ont une validité restreinte aux conditions 
existantes lors de la réalisation des mesures. 

Vl.2.1. Modélisation de l'ombrage de l'érythrine 

L'introduction d'érythrine dans la scène doit permettre de d'étudier l'effet de ce type 
de plante d'ombrage sur le fonctionnement hydrique du caféier. Cependant, il convient de 
préciser que la circulation de l'eau dans l'érythrine n'a pas été modélisée. En particulier, son 
propre prélèvement d'eau du sol n'est pas connu. Tout se passera donc comme si le seul 
effet de cet arbre était l'interception du rayonnement lumineux. C'est une approche 
évidemment réductrice. 

Cette espèce a, en fonction de sa taille, de son architecture, des propriétés optiques 
de ses feuilles, une interception particulière du rayonnement. Nous avons voulu restituer le 
plus fidèlement possible cette interception. Une maquette tridimensionnelle a donc été 
construite. 

i) réalisation de la maquette d'érythrine 

Lors des mesures hydriques sur les caféiers, l'ombrage était absent, il ne peut donc 
pas être question de le restituer exactement. Nous avons donc fait le choix d'utiliser des 
mesures architecturales faites à d'autres moment pour construire la maquette. 

Deux séries de mesures architecturales de l'érythrine étaient à notre disposition : 
- Les mesures faites par Olivier Hautecoeur et Sabine Baudouin sur de jeunes érythrines 

génétiquement identiques au CATIE. Pendant deux ans, des suivis de croissance ont été faits. 
Juste avant les coupes (deux fois par an), une vingtaine d'arbres étaient décrits totalement. 
Ces mesures ont été partiellement traitées et ont donné lieu à la publication d'un rapport 
(Hautecoeur et al. 1994). Des maquettes ont été construites et auraient pu être utilisées en 
l'état. Toutefois, l'aspect des jeunes érythrines (3-4 ans) est différent de celles de notre 
plantation (une dizaine d'années) : le tronc des jeunes arbres est moins large, les insertions des 
branches sont moins rassemblées sur sa partie supérieure, et les feuilles sont plus larges. 

- les mesures faites par Alain Bellon et Bruno Rapidel dans la plantation de café de la Isabel. 
Ces mesures n'ont pas été systématiquement exploitées. Elles ne concernent que la 
description topologique des arbres juste avant la date de leur coupe. Elle ne permettent donc 
pas de simuler la croissance de l'érythrine. 
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Nous ne disposions pas du temps nécessaire pour traiter correctement la seconde 
série de données. Nous avons donc choisi une démarche mixte : les lois de fonctionnement 
architectural (forme des branches , angles d'insertion, lois de ramification) ont été 
supposées identiques dans les deux plantations. Elles ont donc été extraites du rapport de 
O. Hautecoeur et al. (1994). En revanche , le nombre de branches pour les différents ordres 
de ramifications et le nombre d'entre-noeuds produits en six mois ont été extraits des 
mesures réalisées à la Isabel. 

La construction d'une maquette AMAP passe habituellement par deux étapes : le 
traitement des données pour en déduire les lois de croissances et leurs paramètres se fait 
au moyen d'un util itaire, AMAPMOD. Ces résultats sont alors introduits dans un autre 
utilitaire, AMAPSIM, qui permet de créer la maquette. Le moteur de croissance, GASP 
(Générateur Aléatoire de Simulation des Plantes) , permet de générer stochastiquement des 
populations de plantes, conformément à la variabilité des paramètres architecturaux 
mesurés. Les ram ifications, par exemple, sont déterminées par des probabilités calculées 
au moyen de chaînes de Markov (Jourdan et al. 1995). 

Notre démarche a été moins rigoureuse. Les paramètres des lois architecturales 
(croissance, ramification, mort d'apex) ont été ajustés de façon à ce que la maquette 
ressemble aux érythrines de six mois dans la parcelle étudiée, en termes d'aspect, de taille 
et de nombre de ramifications et d'entre-noeuds. 

La maquette peut être visualisée au moyen de l'utilitaire GLANCE. Un exemple de 
résultat est présenté sur la figure 6-3, après trois et six mois de croissance. Le résultat, 
aléatoire, change en fonction du numéro de graine choisi. La figure 6-3 correspond à la 
maquette effectivement introduite dans la scène de caféier (série de tirages aléatoires 
correspondant à la graine 6) . 

Figure 6-3 : images de synthèse AMAP de /'érythrine à trois mois et à six mois après la dernière 
coupe. 
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ii) introduction de la maquette 

Les caféiers avaient été choisis de façon que la présence de tronc d'érythrine ne 
gêne pas la prise des mesures architecturales. Les érythrines étaient donc extérieures à la 
scène. Elles étaient situées entre les deux rangs de caféier haut. 

Les modules radiatifs supposent que la scène décrite est environnée de scènes 
identiques. Il est donc impossible de placer une érythrine en dehors de la scène. Or, la 
dimension de la scène a été déterminée par le nombre de caféiers mesurés, et est 
légèrement inférieure à la dimension d'une maille élémentaire du système caféier-érythrine, 
tel qu'il est décrit dans le chapitre Il : la maille est un parallélogramme de 5,7 x 7 m2 dont 
l'angle aigu vaut 70Q ; notre scène, rectangulaire , mesure 5,7x5,15 m2. Pour respecter la 
densité réelle d'érythrine, il suffisait de placer la maquette de manière excentrée pour que le 
feuillage sorte partiellement de la scène. Une partie seulement du feuillage (contenue dans 
la scène) aurait été prise en compte dans les analyses. Nous aurions toutefois eu une 
coupure artificiellement brusque de l'ombre, au bord de la scène. Nous avons préféré 
introduire l'érythrine au centre de la scène et dans l'inter-rang où elle était effectivement 
située. La parcelle produite est représentée sur la figure 6-4, telle qu'on pourrait la voir en 
début de matinée. 

Figure 6-4 : image de synthèse AMAP de la scène complète constituée par l'association 
caféier-érythrine. 
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Vl.2.2. Simulations et résultats 

i) simulations 

Les simulations ont été réalisées sur chacun des 5 caféiers pour deux "âges" de 
l'érythrine : 3 mois et 6 mois. Les résultats ont été comparés à ceux qui avaient été obtenus 
en l'absence d'érythrine. 

Les trois journées test qui ont servi dans les analyses de sensibilité ont été 
utilisées : 69 (10/3/93), 112 (22/4/93) et 117 (27/4/93). Les valeurs des paramètres 
météorologiques n'ont pas été modifiées. Il est probable que les érythrines auraient modifié 
les conditions météorologique mesurée juste au dessus de la parcelle (Barradas & Fanjul 
1986). La vitesse du vent mesurée à cinq mètres, en particulier, aurait sans doute été 
diminuée par la présence de l'érythrine. Comme nous ne disposons pas de mesure qui 
nous permette de restituer correctement cet effet, nous avons préféré l'ignorer. Toutefois, 
nous avons dû fixer la hauteur du couvert dans les simulations : cette hauteur permet de 
déduire la hauteur de déplacement du plan O, la hauteur de rugosité, et la zone de 
séparation entre les profils d'atténuation logarithmique et exponentiel du vent. Deux 
possibilités existent : 

@"' soit la hauteur du couvert est déterminée par les éléments les plus hauts de ce 
couvert, l'érythrine. Cette hauteur est alors de 3,3 m pour l'érythrine de 3 mois et de 4,6 m 
pour celle de 6 mois, 

@"' soit on juge que la hauteur du couvert est celle du caféier et que l'introduction de 
l'érythrine n'intervient pas sur la turbulence. Cette hauteur reste alors fixée à deux mètres. 

Encore une fois, il est probable que la pénétration du vent dans un couvert aussi 
hétérogène n'est pas correctement rendue avec une modélisation à une dimension de ce 
type. Pour éviter de choisir, nous avons réalisé les simulations dans chacune des deux 
hypothèses de pénétration du vent. 

ii) résultats et discussions 

Effet sur l'ensemble de la ligne de caféiers 

Nous présentons dans la table suivante (6-2) les résultats de ces simulations 
sommés pour les cinq caféiers. Les transpirations totales, conductances stomatiques et 
aérodynamiques moyennes sont présentées. 

En ce qui concerne la conductance aérodynamique, on constate que celle ci n'est 
pas modifiée lorsque la hauteur du couvert est maintenue constante à deux mètres. En 
effet, l'introduction de l'érythrine n'a alors aucun effet sur le vent simulé dans les rangs de 
caféiers. En revanche, cette conductance diminue nettement si la hauteur est fixée à 3,3 m 
ou à 4,6 m. On constate aussi que la conductance pour hcv=4,6 m est plus forte que la 
conductance pour hcv=3,3 m, ce qui peut sembler étonnant. Cela signifie que la vitesse du 
vent aux alentours de 1,5 mètres de hauteur est plus élevée pour hcv = 4,6 m, alors que sa 
pénétration dans le couvert est logiquement plus difficile . Ceci est dû au fait qu'un couvert 
de 4,6 m de hauteur devrait modifier la vitesse du vent à 5 mètres. Le fait de fixer cette 
valeur revient en quelque sorte à augmenter la vitesse du vent asymptotique (en dehors de 
tout frottement). Une telle modification peut effectivement avoir un effet inattendu, comme 
ceci est montré sur le graphique 6-9 : les profils de vent tels qu'ils sont modélisés sont 
représentés, pour des hauteurs du couvert de 2, 3,3 et 4,6 m. On note que, vers 1,5 m, le 
vent correspondant à une hauteur du couvert de 4,6 m est supérieur au vent calculé avec 
hcv=3,3 m. 
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Graphique 6-9 : profils de vent simulés pour différentes valeurs de la hauteur du couvert. 

Table 6-2: effet de l'introduction de l'érythrine et de la modification de la hauteur du couvert sur 
les valeurs journalières de transpiration, de conductance stomatique et de conductance 
aérodynamique. 

transpiration (l/jour) conductance stomatique conductance aérodynamique 

moyenne (cm/s) moyenne (cm/s) 

traitement 1 Jour 69 112 117 69 112 117 69 112 117 

sans érythrine 15,4 10,8 12,6 0,24 0,20 0,32 1,90 1,47 1,47 

érythrine petite, 
14,4 10,4 11,7 0,22 0,19 0,30 1,90 1,47 1,47 

h,."=2m 

érythrine petite, 
13,7 9,7 11,2 0,22 0,18 0,30 1,47 1,14 1,14 

h~. =3,3m 

érythrine grande, 
12,5 9,7 9,9 0,20 0,18 0,26 1,90 1,47 1,47 

h~, =2m 

érythrine grande, 
12,1 9,3 9,5 0,20 

h,."=4,6m 
0,17 0,26 1,51 1, 18 1,18 

Les effets directs de ces variations de conductance, qui sont pourtant grandes, sont 
faibles sur la transpiration car la conductance aérodynamique est plus élevée que la 
conductance stomatique. Celle-ci varie relativement peu. Elle tend à diminuer lors de 
l'introduction de l'ombrage. Un des facteurs qui peut en être responsable est le 
rayonnement. Celui-ci est un facteur limitant de la conductance stomatique surtout lorsqu'il 
est très faible (PFD 112 = 1 OO µE.m-2.s-1 ). Mais la conductance stomatique dépend aussi de 
la température de surface, et donc de la valeur de la conductance aérodynamique : l'effet 
est particulièrement notable pour le jour 112, chaud. Il existe aussi pour les autres journées, 
bien que la précision des chiffres présentés sur la table 6-2 ne permette pas de le mettre en 
évidence. Dans ce cas là, c'est au contraire les feuilles qui ont le rayonnement net le plus 
élevé qui sont concernées, et la modification de la conductance stomatique doit avoir de 
fortes répercussions sur la valeur de la transpiration. 
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Graphique 6-10 : effet de l'introduction de l'érythrine sur la transpiration journalière et sur la 
conductance stomatique moyenne des différents caféiers du rang 

178 



Simulations 

Au fur et à mesure de l'introduction de l'ombrage, la transpiration diminue. Celle-ci 
est aussi plus faible lorsque la conductance aérodynamique diminue. La diminution totale 
de transpiration, si l'on considère la hauteur du couvert stable à 2 mètres, est de 17 % 
seulement en moyenne sur les trois journées. Il est probable qu'il existe là des 
phénomènes de compensation au sein des caféiers. Il est d'autre part vraisemblable 
que la transpiration des érythrines est supérieure à l'économie d'eau réalisée au 
niveau des caféiers. 

Pour vérifier l'existence de ces compensations dans les caféiers et en identifier la 
source, nous présentons sur le graphique 6-1 O le détail des modifications de la transpiration 
et de la conductance stomatique en fonction de la position du caféier dans la ligne (et donc, 
par rapport à l'érythrine). Pour simplifier l'interprétation des données, on ne présentera que 
les résultats des simulations réalisées avec une hauteur du couvert constante, hcv = 2 m. 

Effet selon la position du caféier 

Nous présentons sur le graphique 6-10 les variations relatives de transpiration et de 
conductance stomatique des 5 caféiers pour les deux tailles d'érythrine analysées. On 
constate que l'effet dépressif de l'érythrine sur la transpiration et la conductance stomatique 
existe pour tous les caféiers. Il est évidemment plus marqué pour les caféiers du centre de 
la ligne situés sous l'érythrine (figure 6-5). 

Cet effet est très variable selon la journée (graphique 6-11) : le jour 112, l'effet de 
l'ombre sur la transpiration ne dépasse pas 15 %, tandis que le jour 117, ce niveau est 
dépassé pour tous les caféiers sous l'érythrine de 6 mois. Il est probable que le jour 112, 
l'effet négatif de l'ombre sur la conductance et la transpiration est contrebalancé par un 
effet positif des moindres températures foliaires sur la conductance stomatique. Au 
contraire, ces compensations n'existent pas le jour 117 : le rayonnement est plus limitant de 
la conductance stomatique (par effet direct) et, en outre, il provoque moins de surchauffe 
des feuilles. 

Les variations relatives de transpiration et de conductance stomatique sont difficiles 
à interpréter : comme l'introduction de l'ombrage provoque en même temps une 
modification de la conductance stomatique et une diminution du rayonnement net des 
feuilles, on s'attendrait à ce que les diminutions de transpiration soient plus intenses que 
celles de la conductance. Mais les faits ne vont pas systématiquement dans ce sens. 

Lorsque l'on compare pour les trois journées les modifications des évolutions de 
conductance et de transpiration dues à l'ombrage (graphique 6-12), on note que : 

- pour les jours dégagés, la diminution de conductance stomatique est exclusivement le fait du 
début et de la fin de la journée. Durant la mi-journée, qui correspond aussi aux plus forts 
rayonnements, la conductance ne diminue pas, au contraire. 

- pour la journée couverte, la diminution de conductance est le fait de toute la journée, de 
manière assez stable. 

- le jour 112, les compensations peuvent être suffisamment fortes pour que la transpiration totale 
à un moment de la journée ne soit pas modifiée par la présence de l'érythrine. Ceci est par 
exemple le cas des caféiers 2 et 4. Ceux-ci sont pourtant situés largement sous l'érythrine 
(figure 6-5) 

- en revanche, on n'observe jamais que la transpiration d'un caféier soit significativement plus 
forte en présence d'érythrine qu'en son absence. 
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Erythrine de 3 mois 

Erythrine de 6 mois 

Figure 6-5 : vue du haut de la scène de caféier avec un plant d'érythrine. 
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Graphique 6-11 : effet de /'introduction de /'érythrine sur /'évolution de la transpiration des 
différents caféiers du rang 
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Il est clair que l'on ne peut pas, à l'aide du modèle, montrer les effets 
éventuellement bénéfiques de l'ombrage sur le caféier. Plusieurs lacunes essentielles 
existent : d'une part, nous ne disposons pas de modèle de photosynthèse du caféier. 
De nombreuses mesures de photosynthèse du caféier dans des conditions extérieures 
contrôlées et contrastées sont disponibles dans la littérature (Nunes et al. 1968, Yamaguchi 
& Friend 1979, Kumar & Tieszen 1980, Berry et al. 1987, André et al. 1989). Il est sans 
doute possible de construire avec ces données un modèle de photosynthèse pour une 
feuille de café qui pourrait être appliqué facilement à une plante entière avec le modèle de 
Dauzat. 

Une autre lacune est, à notre avis, notre incapacité à simuler les mouvements des 
feuilles sous l'action du vent. Or, les mouvements des feuilles de l'érythrine, et donc, les 
éclairements successifs de courte durée des feuilles du caféier ont sans doute un poids 
important sur l'efficience de l'eau : l'appareil photosynthétique a un meilleur rendement lors 
d'éclairements fractionnés (Pearcy 1990), alors que la transpiration doit être peu modifiée 
par la distribution du rayonnement. Si cette hypothèse est vérifiée, alors nous sommes 
encore loin de pouvoir modéliser de façon mécaniste la photosynthèse dans des systèmes 
agroforestiers. 

Enfin, évidemment, nous ne pouvons pas juger des transpirations comparées du 
système avec et sans érythrine, puisque nous n'avons pas modélisé la circulation de l'eau 
dans l'érythrine. On remarque seulement que, pour les journées chaudes, la conductance 
stomatique en milieu de journée est plutôt favorisée par la présence d'érythrine. La 
conductance stomatique est un facteur important de la photosynthèse, car elle contrôle 
aussi la pénétration du C02 dans les feuilles. 
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Graphique 6-12: effet de l'introduction de l'érythrine sur l'évolution de la conductance 
stomatique moyenne des différents caféiers du rang 

183 



Chapitre VI 

Vl.3. CONCLUSION DU CHAPITRE 

D'un point de vue pratique, pour conclure au sujet des éventuels effets bénéfiques 
de la présence de l'érythrine sur le caféier, il nous faudrait prendre en compte un certain 
nombre de facteurs : la modélisation de la circulation de l'eau dans l'érythrine, 
l'absorption par les deux espèces de l'eau du sol, la photosynthèse. Toutefois, on a pu 
montrer que cette voie de modélisation, lourde à mettre en oeuvre, est ensuite très 
polyvalente. Une fois que le modèle est construit, il est relativement simple d'introduire des 
modifications dans la scène, et d'en analyser les effets. De façon similaire, il aurait été 
possible d'introduire des espèces différentes de l'érythrine pour étudier l'effet comparé de 
leur type d'ombrage. 

D'un point de vue théorique, nous avons montré que des modèles qui se fondent sur 
des approches plus classiques de la parcelle sont susceptibles de restituer les mêmes 
transpirations. Ceci a été possible au prix de calages difficiles à justifier, et probablement 
peu stables. 

Si l'objectif est seulement de calculer la transpiration d'une parcelle de composition 
et de forme stable, il est probable que les approches classiques offrent une voie plus rapide 
et à peu près aussi précise. Si en revanche on cherche à comprendre l'effet d'un 
arrangement différent ou l'importance des compétitions entre plantes, alors les approches 
classique sont à l'évidence incapables de fournir des informations prospectives. L'approche 
que nous avons choisie, par contre, peut apporter des éléments quantifiés sur l'effet de 
perturbations dans des associations végétales hétérogènes. 
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Vll.1. Introduction 

Le modèle sur lequel nous avons travaillé reconstitue les flux hydriques dans une 
plante à partir du calcul de la transpiration de chacune de ses feuilles. La transpiration 
d'une plantation peut ensuite être obtenue en sommant les transpirations des individus qui 
la constituent. Il a été élaboré par J. Dauzat (CIRAD-GERDAT). 

Pour cela, ce modèle établit le bilan radiatif de chacune des feuilles, en calculant 
notamment la densité de flux de rayonnement qu'elle intercepte, à l'aide des informations 
sur l'architecture des plantes et de la simulation de la course du soleil. On établit ensuite le 
bilan d'énergie de chaque feuille. La conductance stomatique, élément essentiel au calcul 
de la transpiration, est déterminée pour chaque feuille à partir de paramètres externes et 
internes : la température de surface de la feuille (calculée par le module de bilan d'énergie), 
le déficit de saturation de l'air, la densité de flux de photons interceptée par la feuille 
(calculée par le module de bilan radiatif) et le potentiel hydrique (calculé à l'aide d'un 
modèle de circulation de la sève dans les vaisseaux de la plante) . 

C'est une approche originale, que nous avons appliquée à une plantation 
hétérogène (rangs de hauteurs variables). Nous avons pu montrer que ce modèle permet 
de reproduire fidèlement les flux de sève mesurés à la base des plantes et que les 
températures foliaires mesurées sont correctement restituées. Nous avons ensuite 
comparé cette approche à des approches plus classiques, qui ne considèrent pas de façon 
explicite la géométrie des plantes qui constituent le couvert : le modèle de la Big-Leaf 
(Monteith 1965) et un modèle à deux strates (Shuttleworth & Wallace, 1985). Nous avons 
ainsi pu identifier la source des différences entre ces deux types de méthodes de calcul de 
la transpiration, qui se situe au niveau de la détermination de la conductance stomatique. 
Lorsque cette difficulté est éliminée, et en effectant des calages empiriques, il est possible 
de calculer la transpiration d'une plantation hétérogène telle que la calcule le modèle de 
Dauzat à partir de ces modèles dits classiques. 

Toutefois, un certain nombre de questions ont été soulevées au sujet de cette 
approche, que nous allons reprendre en détail dans cette dernière partie : 

CV' dans quelle mesure la vérification du fonctionnement du modèle a-t-elle été 
effectuée correctement, ou que reste-t-il à faire pour compléter cette vérification? 

CV' compte tenu des propriétés de ce modèle, quels sont les apports de ce travail en 
ce qui concerne la connaissance de ses forces et de ses faiblesses? 

CV' quelles sont les perspectives d'utilisation pratique de ce modèle ou de ce type 
d'approche? 
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Vll.2. Critique de la validation du modèle 

La validation de ce type de modèle pose un problème général de volume de 
mesures. En effet, la seule application correcte du modèle à une plantation requiert un 
grand nombre de mesures (architecturales, de conductance stomatique, de conductivités 
hydrauliques, de potentiels aux limites du système). Chacun des différents modules qui 
interagissent devraient être testés séparément. C'est ce que nous avons tenté de faire, 
mais avec des mesures en nombre limité et avec des méthodes pas toujours adaptées. 
Cela remet-il en question cette validation, eut-il été possible de procéder différemment? 
Nous allons tenter de répondre à ces deux questions pour chacune des parties suivantes : 
interception et bilan radiatif, bilan d'énergie des feuilles et conductance stomatique, 
circulation dans les vaisseaux du xylème. 

V//.2.1. interception du rayonnement et bilan radiatif 

Le module de calcul de l'interception du rayonnement direct {MIR) et celui du calcul 
des rediffusions multiples {TRANSRAD) ont été testés correctement dans un travail réalisé 
sur le palmier à huile (Dauzat 1994). Des protocoles utilisés alors étaient adaptés à ce type 
de validation. En revanche, dans notre étude, les résultats sont peu concordants entre les 
mesures et les simulations, mais il doivent être tempérés par l'évidence que nos protocoles 
n'étaient pas adaptés à ce genre de test : nombre limité de mesures, capteurs ponctuels 
utilisés, échelle de temps différente entre les mesures et les simulations). 

Ce que notre étude sur l'absorption du rayonnement solaire peut montrer, c'est un 
éventuel défaut des maquettes de caféiers réalisées. La seule origine vraisemblable de ce 
défaut est l'orientation des feuilles autour des rameaux : c'est le seul élément de 
l'architecture qui n'a pas été mesuré. Il est toutefois peu vraisemblable que cette unique 
incertitude soit responsable des divergences importantes rapportées. Une autre source de 
divergence peut provenir des propriétés optiques des feuilles qui n'ont pas été mesurées. 

En tout état de cause, nos mesures sont plus discutables que la validité du 
modèle utilisé. 

Le calcul du bilan radiatif, qui intègre les rayonnements de grandes longueurs 
d'onde, n'a pas été validé, car nous n'avons pas mesuré le rayonnement net des feuilles. Il 
serait nécessaire de tester ce modèle, au moins en en mesurant les composants. Certaines 
hypothèses faites à ce niveau sont en effet fortes, comme le fait que le sol est à la même 
température que le couvert (sa contribution au rayonnement de grandes longueurs d'onde 
reçu par les feuilles n'est pas considérée) ou le mode de calcul du rayonnement 
atmosphérique. Si cela s'avère nécessaire, c'est à dire si des mesures montrent que le sol 
est à une température fondamentalement différente de celle du couvert, il est tout à fait 
possible d'adapter légèrement le programme MIR pour calculer la fraction de sol vue par 
chaque feuille et donc de considérer la contribution du sol au rayonnement net des feuilles. 

Le problème des mesures qu'il serait nécessaire de réaliser pour tester le 
fonctionnement du bilan radiatif reste posé. Certains termes sont mesurables directement, 
comme la partition entre rayonnement direct et diffus, ou le rayonnement de grandes 
longueurs d'ondes provenant du ciel. En revanche, le rayonnement net des feuilles est 
difficile à mesurer. Des mesures plus globales, comme le rayonnement net du couvert, et le 
rayonnement net au niveau du sol, peuvent être envisagées pour avancer dans cette 
direction. 
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V//.2.2. bilan d'énergie des feuilles et conductance stomatique 

Nous avons utilisé deux types de mesures : la température de surface foliaire et la 
conductance stomatique. 

En ce qui concerne la conductance stomatique, un effort a été fait pour la mesurer 
correctement. La forte sensibilité du modèle à la conductance stomatique, mise en 
évidence dans le chapitre V, nous conforte, a posteriori, dans notre choix. Le modèle de 
calcul de la conductance à l'équilibre n'est pas très précis : la variance non expliquée par 
les paramètres choisis reste élevée. Toutefois, ce sont là des constatations classiques 
quand on travaille dans ce domaine en conditions non contrôlées (Jarvis 1976). La pression 
partielle de C02 n'a pas été mesurée, et son influence sur la conductance stomatique n'est 
donc pas prise en compte. Il est toutefois probable que dans cette plantation très ouverte, 
les variations de pC02 sont faibles au cours de la journée. 

Un modèle de calcul de l'évolution de la conductance dynamique a été élaboré, pour 
tenir compte des délais de réponse des stomates à une modification du rayonnement reçu. 
Or, la cinétique de l'ouverture stomatique est encore mal connue. Le fonctionnement du 
modèle dynamique est donc mis en question et il n'a pas été testé. 

Ce modèle nous semble donc correctement testé, au regard de la forte variabilité de 
la conductance en conditions naturelles. En revanche, il nécessaire à terme de considérer 
des modèles différents selon l'âge des feuilles. 

Le modèle de calcul du bilan d'énergie a été testé sur la température des feuilles. 
Cette température a été mesurée au moyen du poromètre. Cette méthode de mesure est 
sujette à caution (Tyree & Wilmot 1990). Dès que le poromètre est appliqué sur la feuille, la 
température tend généralement à décroître. Conscients de cette imperfection, nous avons 
pris en compte la température mesurée par le thermocouple quelques fractions de seconde 
après l'application de la pince. Il nous semble que cette méthode de mesure, en prenant 
ces précautions, représente un bon compromis. L'utilisation de thermographes à infrarouge 
peut aussi donner des résultats intéressants. 

Cette validation n'est correcte que si la température foliaire est un bon indicateur de 
la justesse du calcul du bilan d'énergie, et en particulier du flux de chaleur latente. Or, ceci 
repose en fait sur l'hypothèse que les résistances aux transferts de chaleurs sensible et 
latente sont identiques. On sait qu'il existe une différence mais elle est faible (Thom 1975) 
et elle est généralement négligée. 

Enfin, le fait de calculer correctement les flux de chaleurs latente et sensible ne 
valide pas complètement le calcul du rayonnement net : nous avons négligé les autres 
voies de dissipation de cette énergie. 

Malgré ces incertitudes, il est vraisemblable que dans notre cas, le bilan d'énergie 
est correctement établi. 
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V//.2.3. circulation de la sève dans les vaisseaux du xylème 

Deux variables ont été utilisées pour tester le modèle, le flux au collet et les 
potentiels à différents endroits. 

Les mesures de flux sont essentielles à la validation du modèle. Compte tenu de la 
taille des tiges et de la répartition des éléments conducteurs dans les souches, les capteurs 
de flux n'étaient pas les plus adaptés, et la mesure du flux sur la souche pose un certain 
nombre de problèmes que nous avons déjà évoqués. Il est probable qu'il aurait été plus 
judicieux d'employer des capteurs qui fonctionnent sur le principe du bilan de chaleur, 
mieux adaptés aux mesures des flux sur des troncs de faible diamètre. Ceci aurait permis 
en outre de mesurer la répartition des flux dans différentes parties des rejets. 

Toutefois, nous avons limité les tests aux deux capteurs pour lesquels les données 
d'étalonnage de ces mesures sont les plus correctes. Ces étalonnages ont été faits au 
champs, de manière directe (on met en relation la différence de température entre les deux 
sondes avec le prélèvement en eau mesuré dans un bécher). Nous n'avons pas de raison 
de remettre fondamentalement en question ces étalonnages qui établissent l'ordre de 
grandeur des flux mesurés et les tests effectués sur cette base nous paraissent donc 
valides. Les gradients de températures mis en évidence dans les souches, ainsi que les 
temps de réponse intrinsèques de ces capteurs (20-30 minutes) amènent à considérer avec 
prudence les variations de flux mesurées à des moments particuliers de la journée. 

Les mesures de potentiel ont servi à tester les valeurs de résistances hydrauliques 
introduites dans le modèle. Les résistances hydrauliques ont été mesurées au laboratoire 
sur des échantillons trop courts, comme le montre l'analyse de la distribution des longueurs 
de vaisseaux. Ceci aboutit à une probable surestimation de la conductance réelle du 
xylème, dans des proportions qu'il est difficile d'évaluer. La méthode de mesure de la 
résistance hydraulique des pétioles et des feuilles n'est pas parfaite du fait, principalement 
que l'on ne sait pas bien mesurer la transpiration d'une feuille. 

Cependant, les gradients de potentiel dans la plante sont correctement reproduits 
par le modèle, et les potentiels foliaires ont un ordre de grandeur acceptable. La circulation 
dans le réseau xylémien est donc probablement bien restituée, au moins dans les 
conditions humides dans lesquelles nous avons réalisé nos mesures. 

En conclusion de cette partie consacrée à la discussion de la validité des tests 
appliqués au modèle, on peut retenir les points suivants : 

& les contrôles globaux sont corrects, le modèle calcule donc de façon satisfaisante 
la transpiration des plantes dans les conditions dans lesquelles il a été testé, 

& à l'échelle de la feuille, les tests ne sont pas complets, et on ne peut donc être 
assuré que chaque module fonctionne bien. Il est possible que certaines erreurs se 
compensent. Une validation complète à cette échelle nécessiterait un échantillonnage plus 
important, 

& la gamme de conditions (climatiques et édaphiques) dans lesquelles les tests ont 
été réalisés est limitée. Des simulations convenables ne peuvent être réalisées que dans 
cette même gamme. Il faudra à l'avenir tester le modèle de circulation en conditions de 
stress hydrique. 
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Vll.3. Apports de ce travail 

Les apports de ce travail concernent la création de connaissances au sujet du 
fonctionnement hydrique d'un peuplement végétal que nous avons générée en appliquant 
ce modèle à une plantation de caféier. Ces acquis nous permettent d'identifier les points 
cruciaux du modèle, qui représentent un apport de la démarche suivie par rapport à des 
approches plus habituellement utilisées. Ces acquis nous permettent aussi de mettre en 
évidence les aspects plus déficients, et de réfléchir à la possibilité de les améliorer. 

V/1.3. 1. le bilan radiatif des feuilles 

Il s'agit là de l'aspect le plus novateur de la démarche : on prend les moyens de 
calculer le bilan radiatif de chaque feuille. Un gros effort théorique et de calcul permet de 
déterminer, en fonction de la course du soleil et de la position de la feuille dans la 
plantation, quel est son éclairement. Un fois que ce travail est effectué, il ouvre la possibilité 
de travailler correctement à l'échelle de la feuille dans d'autre domaines (conductance 
stomatique, bilan d'énergie). Cet avantage a été mis en évidence lorsque nous avons 
introduit le module de calcul de dépôt de rosée dans le modèle. La simplicité de cette 
introduction vient du fait que le point le plus délicat de ce type de modèle est l'établissement 
de bilan radiatif. 

Le travail à cette échelle offre aussi un avantage certain pour le calcul de la 
conductance stomatique. La connaissance de la pénétration du rayonnement est 
considérée par certains auteurs comme indispensable pour calculer correctement la 
conductance stomatique équivalente du couvert (Saugier & Katerji 1991 ). La réalisation 
d'un modèle de calcul de la conductance stomatique foliaire n'est pas forcément plus 
coûteuse en mesures que la simple détermination de la conductance moyenne du couvert. 
Le modèle de Dauzat permet de prendre en compte d'autres facteurs que le rayonnement 
pour le calcul de la conductance stomatique. Pour des plantes de sous-bois, ces autres 
facteurs peuvent avoir une influence prépondérante (comme la température dans le cas 
des feuilles de caféier). 

En ce qui concerne la cinétique de la conductance stomatique, deux points ont été 
mis en évidence : en premier lieu, la température foliaire joue un rôle important sur la 
conductance stomatique. Elle interagit avec les modifications de rayonnement sur les 
cinétiques d'ouverture et de fermeture des stomates. Or, les études dans ce domaine sont 
réalisées exclusivement sur le temps de réponse au rayonnement, en général en conditions 
contrôlées (c'est à dire, le plus souvent, toutes conditions optimales par ailleurs). En second 
lieu, plusieurs observations laissent penser qu'il existe une cinétique journalière des 
stomates, ou du moins que des effets à long terme (quelques heures) existent et sont 
importants. Il serait à notre avis intéressant de poursuivre les études sur ces deux sujets, 
qui peuvent être liés. 

Le fait de calculer les échanges à l'échelle de la feuille permet sans doute de mieux 
comprendre le fonctionnement de la plante dans son ensemble. Par exemple, sur la figure 
7-1, nous avons représenté la transpiration spécifique des feuilles (transpiration ramenée à 
une unité de surface foliaire) au cours de la journée du 22 mai Uour chaud et ensoleillé). Au 
début de la journée, les feuilles qui transpirent sont celles qui sont exposées aux premiers 
rayons (feuilles au nord-est, dans la partie supérieure de la plante). En revanche, vers le 
midi solaire (11 h30 au Costa Rica), les feuilles supérieures les plus exposées transpirent 
moins que leurs voisines de l'intérieur du couvert. Ce type de visualisation peut être obtenu 
pour chacun des facteurs considérés. 
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10 et - 17 23 30 et+ 

(en mg.m-2.s-1) 

Figure 7-1: transpirations spécifiques au cours de la journée du 22 mai 1993, caféier 552 
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Discussion et conclusion 

En revanche, dans ce même domaine, certains aspects ne sont pas traités ou le 
sont mal. Par exemple, le limbe de chaque feuille est traité de façon homogène : il est 
caractérisé par une température unique, une seule conductance stomatique, etc. C'est une 
approximation qui n'est généralement pas discutée. Or, de nombreuses hétérogénéités 
existent : toutes les parties d'une feuille, même de taille modeste, comme celles du caféier, 
ne reçoivent pas la même quantité de rayonnement. Des différences de température 
existent au sein de la feuille, et peuvent atteindre 3 2C (Wigley & Clark 197 4 sur des feuille 
de haricot). On sait enfin que les stomates ont tendance à se fermer par tache. A notre 
connaissance, le biais introduit par ces hétérogénéités dans le calcul du bilan d'énergie n'a 
pas été mesuré. 

D'autre part, ce modèle ne considère pas le mouvement des feuilles. On voit 
difficilement comment cette caractéristique pourrait être prise en compte. On sait cependant 
que, dans le sous bois, la pénétration du rayonnement se fait en grande partie par éclairs 
brefs dus au mouvement des feuilles sous l'action du vent (Pearcy 1990). D'autres 
mouvements non aléatoires des feuilles sont couramment observés : par exemple, les trois 
folioles de l'érythrine dirigent leurs côtés vers le soleil si celui-ci est trop fort, dans une 
réaction d'évitement (Herbert 1989 et observations personnelles). Il conviendra donc d'être 
prudent dans l'application de ce type de modèle à des espèces de sous-bois ou des 
espèces à héliotropisme prononcé. 

Vll.3.2. la modélisation de la turbulence 

La modélisation de la turbulence est un problème majeur dans la compréhension 
des transferts entre une plantation et l'atmosphère. Le modèle de Dauzat n'échappe pas 
plus que les autres modèles envisagés aux incertitudes que crée cette lacune de 
connaissance. La modélisation de l'atténuation de la vitesse du vent est classique 
(unidimensionnelle, logarithmique au dessus du couvert, exponentielle à l'intérieur). Les 
gradients d'humidité et de température de l'air entre le niveau de référence et le couvert ne 
sont pas considérés. Nous avons vu qu'il a été nécessaire de doubler la valeur du 
paramètre de calcul de la résistance de couche limite lors du calage du modèle. Ce point de 
notre approche mérite d'être discuté. 

La modélisation de la turbulence la plus utilisée fait appel à la K-theory (théorie de la 
diffusivité turbulente, Monteith 1973, Thom 1975), qui propose de traiter le flux turbulent 
comme un flux moléculaire. On définit la diffusivité turbulente Kc pour la grandeur c telle 
que: 

flux turbulent = - Kc l__(c) ax 
c est dans ce cas la concentration moyenne de la grandeur c à la hauteur x. 

(7-1) 

Cette modélisation classique con.sidère en outre qu'un certain nombre de termes de 
l'équation de conservation sont négligeables (advection horizontale, en particulier). Cette 
représentation permet de traiter de façon simple le flux turbulent. Tout le problème est donc 
ramené à la détermination de la diffusivité Kc. 
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Depuis quelques années, des mesures micrométéorologiques à l'intérieur du couvert 
ont montré qu'il existe des zones d'inversion de gradient. La K-theory ne permet pas 
d'expliquer un flux de matière vers le haut en présence de gradient inverse. Le fait de 
considérer l'existence de cette diffusivité turbulente suppose implicitement que l'échelle 
considérée (ax dans l'équation 7-1) est pertinente. Or il semble que la taille des turbulences 
soit très variable (dans un champ de maïs, cette taille varie entre 0.2 et 1 OO m, selon Shaw 
et al. (1974) cité par Finnigan & Raupach 1986). Une grande partie des échanges entre le 
couvert et l'atmosphère se fait sous l'effet de turbulences violentes et brèves, comme des 
rafales de vent : Shaw et al. (1983), cités par Finnigan & Raupach (1986) ont mesuré que 
plus de 50% du transfert de quantité de mouvement se fait en moins de 6% du temps. 
Les valeurs moyennes des grandeurs ne sont donc pas très pertinentes pour juger de 
l'intensité des transferts turbulents. 

Il est préférable de caler empiriquement les modèles de transfert qui font appel à la 
K-theory. D'autres types de modélisations ont été développés depuis quelques années. Le 
premier consiste à traiter de façon plus rigoureuse l'équation différentielle de la 
conservation de la matière en calculant les moments d'ordre supérieur (higher-order c/osure 
models) . Meyers & Paw U (1987) ont développé un modèle de turbulence dans le couvert 
fondé sur ces principes, qui arrive à reproduire très correctement les gradients inverses 
mesurés, sans nécessiter de calage. La deuxième méthode consiste à suivre la dispersion 
de "paquets d'air" au fur et à mesure de leur ascension (au lieu de tenter de calculer les 
évolutions des concentrations en des lieux fixes de l'espace, comme le font les modèles 
décrits jusqu'à maintenant). Les modèles construits sur ce principe, dits Lagrangiens, sont 
aussi capables de restituer des gradients inverses. Cependant, aucun modèle de ce type 
n'a encore été développé pour calculer l'évaporation d'un couvert (Baldocchi, 1987). 

Dans le cas des couverts hétérogènes, la modélisation de la turbulence est peu 
abordée. La direction du vent doit évidemment être prise en compte. Riou et al. (1991) 
travaillant dans une vigne du Bordelais (couvert discontinu mais homogène), ont réussi à 
restituer l'absorption de quantité de mouvement mesurée à l'aide de modèles classiques. 
Toutefois, les valeurs des coefficients de ces modèles (rugosité, hauteur de déplacement 
du plan 0) dépendent de la direction du vent par rapport aux rangées. D'autre part, les 
auteurs concluent que l'analogie entre les transferts de quantité de mouvement et les 
transferts de matière ne sont probablement plus acceptables dans ce type de couvert. 

Outre le problème théorique exposé, la prise en compte de la turbulence pose un 
problème pratique. Le modèle de Dauzat calcule la circulation de l'eau dans une plante 
individuelle. Dans un couvert hétérogène, il est raisonnable de penser qu'une plante 
individuelle n'est pas représentative de l'ensemble du couvert. Il est donc impossible de 
déterminer les caractéristiques aérodynamiques de la plantation à l'aide des seules 
informations contenues dans la maquette de la plante. Ce problème pourrait être résolu en 
traitant parallèlement plusieurs plantes formant une "maille" représentative de l'ensemble du 
couvert. L'existence même d'une maille peut être discutable dans certaines associations 
végétales. En outre, il est probable qu'on se heurterait fréquemment à des problèmes 
d'espace de mémoire lors des calculs. 

Cette méconnaissance de la turbulence n'a pas d'effet fondamental sur l'application 
du modèle à la plantation de caféier, car cette plantation est très ouverte : les rangs sont 
espacés d'une largeur égale à la hauteur des caféiers. On peut supposer que la turbulence 
est forte , et que la résistance aérodynamique moyenne entre le couvert et l'atmosphère est 
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faible. Les erreurs commises dans sa prise en compte n'ont donc que des répercussions 
limitées sur la transpiration des caféiers. 

Le transport dans la couche limite des feuille est moléculaire. Le vent moyen à la 
hauteur de la feuille reste probablement pertinent pour la détermination de la résistance au 
transfert dans cette zone. On peut supposer que ce vent moyen peut être calculé 
correctement à l'aide des hypothèses classiques. 

En revanche, il conviendra d'être plus prudent lors de l'application de ce modèle à 
des couverts hétérogènes dans lesquels la pénétration du vent est beaucoup plus difficile. 
La prise en compte de la turbulence est plus importante. Il est par exemple possible qu'il 
soit alors nécessaire de prendre en compte les possibles effets de stabilité ou d'instabilité 
de l'air soumis à des gradients thermiques. 

En tout état de cause, si le problème est l'analyse du fonctionnement d'un couvert, 
ce problème peut être éludé en mesurant les paramètres désirés (humidité de l'air, vent, 
température, pression partielle de C02) à l'intérieur du couvert. La discussion antérieure 
devient alors sans objet. 

V//.3.3. l'effet du stress hydrique 

L'effet du manque d'eau sur la transpiration de la plantation de café telle que nous 
la simulons est très limité : le potentiel de base reste toujours supérieur à -0,2 MPa. Les 
analyses de sensibilité des sorties du modèle au potentiel hydrique foliaire fournissent 
toujours des résultats peu démonstratifs de l'utilité du couplage entre le calcul de la 
transpiration et celui du potentiel hydrique (modèle de circulation dans les vaisseaux). On a 
représenté sur la figure 7-2 les répartitions des différents paramètres qui déterminent la 
conductance stomatique sur la couronne du caféier 552, pour le 22 mai à 11h15. On voit 
que la faible transpiration des feuilles supérieures (bleues sur la figure correspondante) est 
beaucoup plus liée à des fortes températures (feuilles rouges sur la représentation des 
températures foliaires) qu'à des potentiels hydriques très négatifs (feuilles rouges sur la 
représentation des potentiels). L'explication de ces résultats repose en grande partie sur le 
fait que la région de Turrialba est particulièrement humide et les stress sont peu accusés. 
Ce n'est pas le cas de toutes les régions de production de café, ni au Costa Rica ni dans le 
reste du monde. 

Ces conclusions ont une portée limitée qu'il ne faut pas généraliser. En effet, le 
modèle d'extraction racinaire simpliste utilisé ne rend pas bien compte du fonctionnement 
du système sol-racines. Il est probable que les surestimations du flux par le modèle dans 
l'après-midi sont en partie dues à la faiblesse du modèle d'extraction qui considère que la 
résistance à l'absorption d'eau est constante au cours de la journée. Rappelons que la 
modélisation du fonctionnement de ce compartiment faisait l'objet d'un autre volet du projet 
de recherche initial, qui n'a pas été engagé. Aucun effort particulier n'a encore été réalisé 
dans cette direction. Il apparaît dans cette étude que les modèles trop simplistes comme 
celui qui a été adopté ne permettent pas de rendre compte correctement de ce 
fonctionnement. 
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transpirations spécifiques températures foliaires 

éclairements dans le PAR potentiels hydriques(-) 

Figure 7-2: répartition des valeurs de sortie du programme de Dauzat, 22 mai 1993, 11h15, 
caféier 552. Les feuilles rouges sont celles qui ont les plus fortes valeurs de transpiration 
spécifique, température, éclairement, ou potentiel hydrique (en valeurs absolues pour 
cette dernière variable). 
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L'introduction d'un modèle plus réaliste est tout à fait envisageable. Un grand 
nombre de modèles existent, macroscopiques (qui considèrent des paramètres moyens de 
densité racinaire pour la couche de sol explorée, ou par strates) ou microscopiques (qui 
considèrent la présence réelle de racines, telle que mesurée sur une carte de points 
d'impacts, par exemple) (Lafolie et al. 1991 ). Ces deux types de modèles peuvent être 
adaptés pour simuler les compétitions· entre les systèmes racinaires de plantes en 
association. Les modèles microscopiques présentent l'avantage d'être plus cohérents avec 
l'approche que nous avons choisie pour la modélisation des transferts de l'appareil aérien. 
Leur utilisation demande évidemment un nombre de mesures plus élevé. La modélisation 
de la croissance du système racinaire est complexe et en est encore à ses débuts 
(Jourdan, 1995). Il est en revanche plus à notre portée d'inclure un modèle macroscopique 
d'extraction de l'eau par strate de sol. La détermination des informations nécessaires au 
fonctionnement de ce type de modèle demanderait un effort raisonnable. 

Une fois cette lacune comblée, le modèle complet devrait être apte à restituer 
correctement l'effet du manque d'eau sur la transpiration. En outre, ce développement est 
un préalable indispensable à l'étude des compétitions pour l'eau dans les cultures 
associées et les systèmes agroforestiers. La structure du modèle permet en outre de 
considérer l'émission racinaire de messagers hormonaux, leurs effets sur les stomates et 
sur la transpiration. 

Il est donc particulièrement intéressant de faire un effort dans ce sens : le gain en 
termes de simulations est, à notre avis, considérable, alors que l'investissement devrait être 
limité. 

Un second problème est la prise en compte des résistances radiales à la circulation 
de la sève brute. Ces résistances sont probablement fortes et limitent les échanges de sève 
dans la section d'une tige entre les différentes génératrices de ramifications ou de feuilles. 
On a vu que ces résistances sont probablement importantes dans la souche de caféier, où 
les vaisseaux sont disposés en couronne. Ces résistances sont sans doute moindres dans 
les rejets orthotropes ou les plagiotropes sur la section desquels les vaisseaux sont répartis 
de façon plus homogène, mais elles existent aussi. Leur effet sur la circulation générale est 
connu : une partie des racines alimente de façon préférentielle une partie de la canopée 
des arbres de petites dimensions (pour les plus grands arbres, de plusieurs mètres à 
plusieurs dizaines de mètres de hauteurs, ces voies préférentielles de circulation semblent 
disparaître). Des redistributions peuvent exister dans tous les cas si un facteur de 
déséquilibre est introduit (Simonneau & Habib 1994). La restitution correcte du 
fonctionnement du réseau xylémien suppose que les connexions soient connues et que les 
résistances soient considérées. Cependant, on voit mal comment ces éléments pourraient 
être modélisés de façon reproductible. 

Il est donc préférable de conserver ce type de modélisation, qui repose sur 
l'homogénéité des potentiels sur une section. En revanche, ces possibles différences de 
potentiel doivent être considérée lors de l'application de méthodes de mesure de potentiel 
xylémien comme la méthode des feuilles couvertes. Il est sans doute plus correct de faire 
l'hypothèse de l'égalité des potentiels sur une courte distance de génératrice que sur une 
section (Fiscus 1973). 
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V//.3.4. le calcul de la transpiration d'une plantation 

Le dernier point que nous allons développer dans cette partie n'est pas le fruit de 
l'expérience acquise lors de l'application du modèle à la plantation de caféier. Il a son 
origine dans des considérations théoriques de changement d'échelle qui sont développées 
par Jarvis & Mc Naughton (1986). 

L'application du modèle de Dauzat à une plantation de caféiers suppose un 
changement d'échelle considérable, depuis la feuille jusqu'à la plantation. La restitution des 
transpirations d'une plante ou d'une plantation à l'aide de ce modèle requiert l'introduction 
de données d'entrée météorologiques, prises au dessus de la plantation. L'application du 
modèle à la plantation telle qu'elle existe lors de la prise de mesures météorologiques ne 
pose pas de problème particulier. En revanche, les simulations qui sont ensuite réalisées à 
partir de ces mesures peuvent être fournir des résultats discutables. 

Les valeurs des paramètres météorologiques peuvent en effet être modifiées 
par la plantation considérée, particulièrement si la plantation est vaste. La validité des 
simulations dépend du degré de couplage qui existe entre la plantation et le niveau de 
référence où sont faites les mesures d'une part, et d'autre part du couplage entre ce 
niveau de référence et l'atmosphère. Considérons, toujours pour des couverts 
hétérogènes, deux cas extrêmes : 

r:ff" le cas défavorable : une plantation très fermée dans laquelle le vent pénètre peu, 
très peu "rugueuse", et le niveau de référence est situé dans ou très légèrement au-dessus 
de la végétation. Les paramètres climatiques mesurés dépendent fortement du 
comportement de la plantation, et peu de l'atmosphère. Or, les simulations considèrent que 
les données d'entrée ne sont pas modifiées par le modèle. L'effet d'une sécheresse par 
exemple sera restitué de manière exagérée : la sécheresse provoquera une diminution de 
la transpiration, et donc une augmentation du déficit de saturation au niveau de mesure. 
Cette augmentation aura un effet de rétroaction sur la transpiration, qui ne sera pas pris en 
compte dans la simulation. 

r:ff" le cas favorable : une plantation très ouverte, très couplée avec l'atmosphère (ce 
qui est sans doute le cas de la plantation de caféier que nous avons étudiée). Cela signifie 
que les paramètres climatiques mesurés dépendent de conditions externes à la plantation, 
comme le climat régional. Les modifications de transpiration de la plantation ne modifieront 
guère les valeurs mesurées au niveau de référence, car l'atmosphère agit comme 
régulateur. On peut alors attendre que les simulations ne présentent pas de biais particulier. 

Il faut donc rester prudent sur la capacité prédictive de ce modèle. Ces 
considérations sont valables pour un grand nombre de modèles qui considèrent des 
changements d'échelle. Elles sont d'autre part liées aux réflexions sur la turbulence. Un 
niveau de référence situé loin de la plantation est peu susceptible d'interactions avec la 
plantation, mais la prise en compte de la turbulence est alors essentielle. 

En conclusion sur cette partie consacrée aux apports de notre travail à la 
connaissance du fonctionnement du modèle et de ses domaines de validité, retenons que 
l'approche originale et novatrice choisie permet d'éviter un certain nombre d'écueils 
classiques (détermination de la conductance stomatique du couvert, effets de modifications 
sur l'environnement radiatif dans le couvert). Elle n'échappe toutefois pas aux incertitudes 
créées par la méconnaissances de la turbulence au sein des couverts. Il est aussi 
nécessaire d'introduire dans ce modèle une fonction d'extraction de l'eau du sol réaliste. 
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Vll.4. Perspectives de l'utilisation de ce modèle 

Cette partie récapitule les possibles applications de cette approche, et en évalue le 
coût. Nous distinguons trois domaines d'utilisation : 

(jf' les tentatives de compréhension du fonctionnement d'une plante et de 
quantification des compensations qui existent à ce niveau, 

<:Y' les études concernant la validité des hypothèses simplificatrices usuellement 
considérées, 

<:Y' les applications à l'agronomie, en particulier à l'étude des compétitions dans les 
systèmes agroforestiers. 

Un grand nombre de ces utilisations sont liées à l'incorporation au modèle d'un 
module d'extraction racinaire réaliste. Considérons cette étape comme un préalable 
nécessaire. 

Si la circulation de l'eau ou la transpiration sont, dans certaines conditions, des 
déterminants importants de la formation du rendement d'une culture, ce n'est pas toujours 
le cas. Dans le cas du caféier cultivé à Turrialba, en particulier, la relation entre ces deux 
termes n'est pas directe. Or, c'est bien le rendement des cultures qui intéresse les 
agronomes. Une étape indispensable sera donc l'incorporation d'un modèle de calcul de la 
photosynthèse. Plusieurs paramètres utiles au fonctionnement de ce genre de modèle sont 
d'ores et déjà disponibles au niveau de la feuille: l'éclairement PAR, la conductance 
stomatique, la température de surface. D'autres éléments peuvent être facilement 
incorporés, comme l'engorgement en assimilats, ou la photoinhibition . Par contre la 
pression partielle de C02 au niveau de la feuille est sans doute plus difficile à calculer : son 
traitement rigoureux passe par la compréhension des phénomènes de transports entre 
l'intérieur du couvert et l'atmosphère, et donc de la turbulence. Nous renvoyons la 
discussion au paragraphe qui en traite (§ Vll.3.2.) . 

V/1.4. 1. les apports à la compréhension du fonctionnement 

Un certain nombre de mécanismes sont connus à l'échelle de la feuille, mais on 
cerne difficilement leurs conséquences à l'échelle d'une plante entière, car on ne quantifie 
pas facilement les compensation qui existent à ce niveau. On peut citer les propriétés 
optiques des feuilles, leur orientation, ou le stress hydrique. Le modèle de Dauzat est 
susceptible de quantifier ces compensations et donc d'en déterminer l'effet sur le 
fonctionnement de la plante. Nous allons détailler, à titre d'exemple, l'effet du stress 
hydrique. 

Quels sont les principaux effets du stress hydriques sur la photosynthèse? A court 
terme, très schématiquement, on peut en distinguer deux : 

<:Y' la diminution de la conductance stomatique provoquée par la baisse de 
potentiel hydrique (en deçà de -1.3 MPa) freine l'entrée de C02, 

<:Y' l'embolie des vaisseaux des parties distales de la plante provoque des 
chutes de feuilles et donc une diminution de la surface foliaire (Tyree & Sperry 
1988). 

Dans le premier cas, l'effet du stress est réversible à très court terme tandis qu'une 
nouvelle émission foliaire est nécessaire pour rétablir la photosynthèse dans le second cas. 
Il est probable que ces deux types de régulation existent chez le caféier. Le problème est 
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de savoir quelle est l'importance relative de chacun d'eux. Leurs conséquences sur la 
production du caféier à moyen terme sont diamétralement différentes. 

Sur la base d'études des relations hydriques à l'échelle de la feuille du caféier, 
Meinzer et al. (1990) concluent en faveur de la seconde hypothèse. 

Si l'on connaissait les lois de formation de l'embolie en fonction du potentiel 
hydrique dans les vaisseaux du caféier, ce phénomène pourrait être très facilement intégré 
dans le modèle. Des simulations permettraient alors, sans autre étude, d'apporter des 
éléments originaux à cette discussion pour le cas du caféier. 

V//.4.2. la validation de simplifications usuelles 

Tout modèle complexe, qui ne fait pas les simplifications généralement acceptées, 
peut servir à confirmer ou à infirmer la justesse des hypothèses simplificatrices sur 
lesquelles reposent les modèles plus globaux. C'est le cas de ce modèle. De nombreuses 
applications seront possibles lorsque le module de photosynthèse sera inclus : les 
hypothèses de constance de l'efficience de l'eau, ou d'optimisation de ce paramètre 
pourront être testées. En l'état actuel du modèle nous distinguons deux champs 
particuliers : le calcul de la conductance stomatique équivalente du couvert, et le calcul des 
conductivités hydrauliques spécifiques (LSC) . 

Nous avons déjà largement discuté du problème théorique du calcul d'une 
conductance stomatique équivalente du couvert dans le chapitre VI. Cependant, tel ou tel 
mode de calcul grossier de cette conductance équivalente peut être, dans certains cas, 
pratiquement plus ou moins valable. Un apport de ce modèle pourrait donc être de définir 
les domaines de validité des modes de calcul utilisés par les modèles plus simple de la 
littérature. 

La définition des LSC (Zimmermann 1978) et leur utilisation repose sur l'hypothèse 
de l'homogénéité des transpirations foliaires (ramenées à la surface foliaire) : la LSC n'est 
proportionnelle au gradient de potentiel à travers l'élément considéré que si la surface 
foliaire est un bon indicateur de la transpiration, stable sur l'ensemble de la plante. On sait 
que, à un moment donné, ces transpirations spécifiques peuvent être assez différentes. On 
montre sur le graphique 7-1 les histogrammes des répartitions des transpirations 
spécifiques à différentes heures de la journée du 1 O mars 1993. Les répercussions de ces 
différences sur l'interprétation de la répartition des LSC au sein de la plante ne peuvent être 
déduites immédiatement : si les transpirations maximales simulées au cours de la journée 
sont systématiquement plus faibles dans les parties basses de la plante que dans les 
parties hautes, alors il sera nécessaire de rapporter les conductivités à la transpiration 
maximale. En revanche, si la répartition de ces transpirations maximales ne suit pas un 
schéma défini, alors on peut valider l'utilisation des LSC dans le cas du caféier. 
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Graphique 7-1 : histogrammes des transpirations spécifiques foliaires à Bh 15, 11h15 et 14h 15 
du 10 mars 1993 

Vll.4.3. applications à l'agronomie 

L'application de ce modèle (consolidé par les modules d'extraction racinaire et de 
photosynthèse) à des problèmes agronomiques peut permettre d'atteindre plus rapidement 
les solutions optimales. On imagine bien comment l'utiliser, par exemple, pour raisonner 
des questions de densités de plantations respectives de deux espèces en compétition dans 
un système agroforestier. Il permettrait d'intégrer les compétitions pour la lumière et l'eau et 
d'en déduire la photosynthèse de chacune des espèces. Des simulations peuvent être 
réalisées en faisant varier les densités, les orientations des rangs, les espèces d'arbre 
d'ombrage, etc. L'utilisation de ce modèle peut donc permettre de réaliser des économies 
financières considérables, en évitant les expérimentations sur des systèmes dont on peut 
prédire par simulation qu'ils ne présenteraient pas d'intérêt particulier. L'utilisation d'un tel 
modèle ne permet cependant pas de supprimer les expérimentations qui valident les 
simulations en vérifiant l'intérêt des systèmes proposés. 

D'autres part, la réalisation correcte de telles simulations continuera de demander 
des efforts importants. Le premier d'entre eux concerne la modélisation de l'architecture des 
espèces existantes. 

Un certain nombre d'espèces sont déjà modélisées par le Laboratoire de 
Modélisation du CIRAD, mais, même si on est amené à travailler uniquement sur celles-ci, il 
est nécessaire d'adapter ces maquettes en fonction des conditions particulières 
(climatiques, de mode de conduite) du lieu d'étude. En outre, la simulation de plantations à 
des densités différentes suppose que l'on connaisse les modifications des architectures 
liées à ces densités. Lorsqu'il s'agit d'arbres d'ombrage, les densités sont souvent faibles, 
et les modifications sont moindres. En revanche, l'influence de l'ombrage sur l'architecture 
des plantes ombrées est probablement importante. Des lois de variation de l'architecture en 
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fonction de la densité peuvent être déterminées en étudiant des densités extrêmes, et des 
interpolations peuvent alors être faites. Tout ceci représente une grande quantité de travail. 

L'existence de systèmes perfectionnés de repérage géométrique permet de limiter 
ce travail (Moulia & Sinoquet 1992). Un de ces systèmes a été récemment acquis par une 
équipe de !'INRA 1 pour suivre l'architecture de plants de cotonniers, en collaboration avec le 
CIRAD-CA. Une fois que la topologie du plant est repérée (20 minutes), la détermination de 
l'emplacement et de l'orientation de chacune des 1 OO feuilles prend 40 minutes 
supplémentaires, deux personnes y travaillant (Thanisawanyangkura 1995). Un programme 
informatique de saisie simultanée de la topologie a été développé. Le développement 
d'une interface avec le programme AMAP est en cours. Des outils permettront alors des 
reconstruire la plante dans sa syntaxe AMAP à partir du fichier généré (Bellouti 1995). Dans 
cet exemple particulièrement favorable (plantes annuelles à hauteur humaine), la réalisation 
d'une scène statique sur laquelle réaliser une simulation pourrait s'envisager dans une 
seule journée de travail de deux personnes. Dans notre cas, et avec les instruments 
disponibles au Costa Rica, les mesures géométriques et topologiques ont demandé 
presque deux mois de travail de deux personnes. Le travail de saisie de ces données et de 
développement des programmes de vérification et de transformation des données a ensuite 
duré deux mois. 

Il est ensuite nécessaire de déterminer les paramètres des modules de calcul de la 
conductance stomatique, de la circulation dans les plantes, de la photosynthèse et de 
l'extraction racinaire . Evidemment, selon les objectifs de l'étude, certains de ces paramètres 
pourront être mesurés grossièrement ou tirés de la littérature. Pour les grandes cultures des 
régions tempérées, la bibliographie abondante doit permettre de limiter les efforts. En 
revanche, dans le cas de beaucoup d'espèces tropicales, les références sont plus rares. 

1 Projet STD Ill : development of an interactive system for cotton production managment in 
tropical conditions 
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Vll.5. Conclusion 

Le modèle de transpiration des plantes individuelles développé par J . Dauzat et 
appliqué au cas du caféier dans cette étude doit permettre de progresser dans un certain 
nombre de domaines, pratiques et théoriques. 

En termes d'apports à la compréhension du fonctionnement des plantes, 
l'intégration qu'il réalise de phénomènes considérés à l'échelle de la feuille permet de 
préciser et surtout de quantifier les compensations qui existent. Il permet donc de vérifier si 
l'existence de ces compensations autorise la construction d'indicateurs moyens du 
fonctionnement de la plante, et permet d'identifier les méthodes de construction de ces 
indicateurs les plus pertinentes. 

En termes d'apports pratiques, la modélisation de plantes individuelles permet, dans 
certaines limites, d'effectuer des simulations sur des combinaisons variables de différentes 
espèces au sein de la parcelle. L'apport à la définition des systèmes agroforestiers les plus 
productifs peut donc se révéler capital. 

L'effort matériel qu'il est nécessaire de réaliser pour appliquer et utiliser ce modèle 
reste important. Toutefois, la modélisation, sous quelque forme que ce soit, requiert une 
connaissance correcte des phénomènes modélisés, et donc, un certain volume de mesure. 
L'interception du rayonnement, la conductance stomatique du couvert sont des éléments 
qui sont de toutes façons lourds à mesurer dans la perspective de leur modélisation. 

Ce modèle, en l'état actuel, présente un certain nombre de lacunes. Certaines, 
comme la turbulence, sont dues à des lacunes de connaissances. Il est alors souvent 
possible de contourner ces écueils en réalisant des mesures à des niveaux pertinents. 
D'autres sont susceptibles d'être comblées à court terme. Le développement du modèle, 
débuté en 1994, n'est pas terminé . 

Ce travail effectué sur le caféier a contribué à mener le modèle de simulation des 
transferts hydriques dans les plantes individuelles au point où il en est. L'étude, réalisée 
délibérément en conditions de faible stress hydrique a fourni les résultats que l'on pouvait 
en attendre. La poursuite de cette étude permettrait d'aborder un volet essentiel à 
l'utilisation pratique du modèle, qui est l'effet de la sécheresse édaphique sur le 
fonctionnement hydrique des plantes. L'expérience acquise doit permettre d'entreprendre 
ces nouvelles études plus efficacement, en ciblant mieux les mesures. 

Enfin, à moyen terme, il faudra tenter d'intégrer ce modèle au sein des programmes 
de simulation de l'architecture AMAP pour avancer vers la création de plantes virtuelles, 
dont l'architecture s'adapte en fonction des trous de lumière, ou qui s'étiolent lorsque 
d'autres arbres leur font de l'ombre. 
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L'évapotranspiration totale du couvert ÀE est exprimée de la façon suivante : 

ÀE = Cc PMc + Cs PMs 

PMc et PMs ont des expressions semblables à la formule de Penman-Monteith : 

Les coefficients Cc et Cs s'écrivent : 

c = 1 
c [(il+2y)r~ +rrn.[ui+y)r:] 
1+~~~~~~~~~~~~~~~-

[ (il+ y)r: + rr: ].[(il+ 2y)r~ + yr~ +(il+ y)r:] 

c = 1 
s 1 +~~~[(_il_+~y)~Ç_+_Yr:~].~[(il_+_y_)r~:]c___~ 

[(il+ 2y)r~ + yrsc ].[(il+ y)r: + rr: +(il+ y)r:] 

La résistance aérodynamique entre le sol et la végétation ras• et celle entre le 
couvert et l'atmosphère raa sont calculées pour un couvert homogène de densité foliaire 
quelconque de la manière suivante : on calcule les valeurs extrèmes correspondant à un 
couvert fermé (L>4) puis à un sol nu (L=O). Les résistances aérodynamiques dans le cas 
d'un couvert fermé raa(a.) et ras(a.) s'expriment sous la forme suivante: 
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( h -x) ln m z h d+zo 

r•(a) = o c• [e" -e"(1-ïÇ;)] 
a k 2LI(hJ n(hcv - d) 

( h -x) ln m z h d h 1 d +zo 

r•(a)= 0 {in[ m- J+ cv [e"(-ïÇ;)_1]} 
a k2 U(hm) hcv - d n(hcv - d) 

Les résistances aérodynamiques dans le cas d'un sol nu raa(o) et ra5 (0) s'expriment 
sous la forme suivante : 

1n[~1m J1n(d; zo J 
r• (0) - o o 
a - k 2U(hm) 

[ h J ln2 
_____"!__ 

r· (o) = z' 0 
- r•(o) 

a k2u(hm) a 

Alors , pour un couvert épars tel que 0<L<4, on écrit : 

r: = ~Lr: (a)+ ~(4-L)r:(o) 

r: = ~Lr:(a)+ ~(4-L)r:(o) 

Ceci permet de calculer l'évapotranspiration du couvert épars ÀE. Pour séparer la 
transpiration du couvert ÀEc de l'évaporation du sol ÀE5 , il faut recalculer le déficit de 
saturation de l'air dans le couvert 0 0 : 
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On peut alors calculer séparément les deux termes de l'évapotranspiration : 

PC D 
~(R -G)+ P 

0 

ns rs 
ÀE = a 

' My[1+;D 



On veut calculer a, la proportion de rayonnement atmosphérique reçu par la feuille : 

(1) 

où: 
- Ra est la densité de flux de rayonnement atmosphérique mesurée sur une surface horizontale 

au dessus du couvert1 (W.m-2), 
- R101 est la densité de flux de rayonnement atmosphérique reçue effectivement par la feuille 

(W.m-2). 

a dépend uniquement des interceptions de rayonnement des 46 secteurs par 
d'autres éléments du couvert. 

calcul de Rtot 

La densité de flux de rayonnement atmosphérique d'un secteur mesurée sur une 
surface perpendiculaire à sa direction est telle que : 

46 46 

Ra= I(Ra5 COS(~ 5 )) = RasL(cos(~J) 
s=1 s=1 

où: 
- Ras est la densité de flux de rayonnement émise par le secteurs (W.m-2), 

Ra est la densité de flux de rayonnement atmosphérique (W.m-2), 
- ~s est l'angle zénithal du secteurs (figure 1 ). 

(2) 

La seconde partie de l'équation est justifiée sous l'hypothèse d'un rayonnement 
atmosphérique isotrope. 

où: 

Le rayonnement reçu par une feuille depuis chacun des secteurs est 

Rasi = ns.sp.Ras (3) 

- Rasi est le rayonnement atmosphérique provenant du secteurs intercepté par la feuille (W), 
- Ras est la densité de flux de rayonnement provenant du secteurs (W.m-2), 
- Sp est la surface d'un pixel de la scène (m2), 
- n5 est le nombre de pixels de la feuille éclairés depuis le secteurs. 

1dans la mesure où on considère un rayonnement atmosphérique isotrope et si on somme les 
rayonnements reçus sur les deux cotés de la surface, le fait que la surface de mesure soit considérée 
horizontale n'est pas nécessaire. 
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Annexe2 

\-~-------•...-----verticale 

cLJ---1-----\----1-~---direction du secteur 1 

..... ~+r----1----_,<-=-.----+-1--normale à l'élément de feuille 

-~7'----t---l'>lJ-- élément de feuille plan 

Figure A2-1 : schématisation de la discrétisation de la voûte céleste utilisée dans le bilan radiatif 

On peut alors écrire Rtot : 

46 46 

LRasi :L(ns.Sp.Ras) R 46 

Rtot = S=1s S=1 = a~sp :Lins (4) 
s ~1 

où tous les paramètres ont déjà été définis sauf S qui est la surface de la feuille (m2). 

calcul de a 

En combinant les équations (1 ), (2) et (4), on a : 

46 (5) 

s:Lcos~s 
S=1 

Posons Nt le nombre total de points de la feuille vus depuis les 46 directions, en 
l'absence de toute ombre portée par d'autres éléments. Nt s'écrit : 

(7) 

où : 
- S est la surface de la feuille (m2) , 
- sp est la surface d'un pixel de la scène (m2), 
- 85 est l'angle entre la normale de la feuille et la direction du secteurs (rad, figure 1 ). 

Si la voûte céleste était traitée de manière continue, on pourrait écrire, de façon 
exacte pour un polygone plan : 

J cos ede = J cos ~d~ 
hémisphère hémisphère 
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Calcul dea 

Dans la mesure où on considère que la discrétisation de la voûte céleste est 
correcte et que les feuilles peuvent être assimilées à des polygones plans, on peut 

46 46 

supposer que I, (cos ~J et I, (cos 85 ! ont la même valeur numérique. On peut alors 
S=1 S=1 

poursuivre et écrire : 

46 

I,ns 
a=....!..:.!..._ 

N, 
(8) 

La valeur de a peut donc être extraite du modèle, c'est le rapport entre le nombre 
total de pixels éclairés selon toutes les directions et le nombre total de pixels qui pourraient 
être éclairés si aucun élément ne s'interposait entre la feuille et le ciel dans les 46 
directions. 
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Le test de significativité de différence entre deux régressions repose sur deux 
hypothèses fondamentales : d'une part que la régression est à effets fixes, c'est à dire que 
les variables explicatives sont déterminées exactement et d'autre part que la variable 
analysée (le log de la conductivité dans notre cas) suit une loi normale centrée. 

Cette dernière hypothèse permet d'affirmer que la somme des carrés des écarts des 
valeurs observées aux estimations suit une loi de x2 à n-m degrés de liberté (n nombre 
d'observations et m nombre de paramètres de la régression). Le but de cette annexe n'est 
pas de présenter la théorie qui sous-tend le test, que l'on trouvera dans les ouvrages 
classiques de statistiques qui traitent de la régression linéaire (par exemple, Tranchefort 
197 4) mais plutôt de présenter notre compréhension de sa logique. 

Le test de significativité de séparation de régression répond à la question suivante : 
on a deux échantillons de valeurs observées d'une variable. Quelle est la probabilité que 
l'on a de se tromper si on affirme que les populations dont sont extraites ces échantillons 
sont différentes? 

Dans notre cas, la variable analysée est la relation qui existe entre le logarithme 
décimal de la conductivité hydraulique et le logarithme décimal du diamètre extérieur. 

Nous allons expliquer le détail des calculs à partir du traitement d'un exemple non 
cité dans le texte, le cas des mesures faites sur rejets orthotropes matures et sur 
ramifications plagiotropes matures (A 1 et A2 dans le texte). 

Le problème est donc de savoir s'il est justifié de supposer que la relation qui lie le 
log de la conductivité au log du diamètre est la même dans le cas des orthotropes et dans 
le cas des plagiotropes. 

On dispose de 3 analyses de régression, celle calculée à partir de l'ensemble des 
A 1 et des A2, celle qui concerne les A 1 seuls et celle qui représente les A2. 

Les données numériques correspondantes sont présentées sur le tableau suivant. 11 
est aisé de comprendre que le fait de diviser l'échantillon total en deux sous-échantillons (et 
de calculer une régression pour chacun d'eux) améliorera d'autant plus l'estimation de 
l'ensemble que les deux échantillons sont différents. 
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Annexe3 

R2 
Significativité 

Modèle Sous-modèles n Yà Pente Variance de la 
l'origine résiduelle séparation 

A1+A2 33 0,92 2,11 3,06 1,965 NS 
A1 11 0,94 2,26 3,14 0,0821 
A2 22 0,47 2,34 3,15 1,88 

La variation d'une régression se décompose de la manière suivante : 

Variance expliquée + Variance = Variance totale 
par la régression résiduelle initiale 

ddl. m-1 n-m n-1 

(m, nombre de paramètre de la régression, n nombre d'observations) 

L'amélioration de l'estimation correspondant à la division peut se mesurer par la 
différence entre la variance résiduelle avant la séparation et la somme des variances 
résiduelles des sous-modèles. Cette amélioration est mise en relation avec la variance 
résiduelle des deux sous-modèles pour obtenir le critère de test : 

Vrés(A1+A2)-(Vrés(A1) + Vrés(A2)) 

F= 2 
Vrés(A1)+ Vrés(A2) 

n-4 
Le numérateur suit une loi de x2 à 2 [n-2-(nAr2+nA2-2)= 2] degrés de libertés, et le 

dénominateur suit une loi de x2 à n-4 (nA1-2+nA2-2) degrés de liberté. F suit une loi de 
Fisher à 2 et n-4 degrés de liberté et peut être comparé aux valeur tabulées du F pour 
calculer la probabilité de l'hypothèse émise : 

F = [(1,965-0,082-1,880)/2]/[(1,880+0,082)/29)]=0,019 

Cette valeur pour 2 et 29 degrés de liberté correspond à une probabilité de 98%. 
Ceci signifie donc, littéralement, que l'hypothèse selon laquelle les populations dont sont 
extraites ces échantillons sont différentes a 98% de chances d'être fausse . Nous avons 
échoué dans notre tentative de mettre en évidence une différence. Ne pouvant affirmer 
ceci, on considèrera que ces populations sont identiques, c'est à dire que la relation entre 
logarithme de conductivité hydraulique et logarithme du diamètre est la même pour les A 1 
et les A2. 
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Le graphique 1 présente la relation moyenne existant entre l'échauffement de la 
feuille et le PFD qu'elle intercepte. Cette relation est approximative : l'échauffement ne 
dépend pas que du PFD, mais aussi des conductances stomatiques et aérodynamiques, 
ainsi que de la température foliaire. Il n'est donc pas surprenant que la dispersion des 
points autour de la courbe ajustée (~ T =1,26e(o,oooan2PFD)) soit grande. 

Le graphique 2 montre l'échauffement des feuilles calculé en fonction de 
l'échauffement mesuré. Le calage du modèle (en doublant la résistance de couche limite) 
permet de recentrer le nuage autour de la bissectrice. 

Le graphique 3 montre l'échauffement des feuilles en fonction du PFD intercepté 
pour le modèle calé et tel qu'il a été mesuré. On note que la relation entre ces deux 
grandeurs est correctement restituée par le modèle. 
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Graphique A4-1 : relation moyenne mesurée entre l'échauffement de la feuille et le 
PFD intercepté par cette feuille. 
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Graphique A4-2 : Comparaison des échauffements mesurés et calculés selon les 
deux modèles (avant et après calage) 
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Graphique A4-3 : comparaison des relations mesurée et calculée entre 
l'échauffement de la feuille et le PFD intercepté. Modèle calé en doublant la 
résistance de couche limite. 
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Nous avons ajusté sur les données obtenues lors des mesures en vue du calage un 
modèle de calcul de la conductance stomatique. La méthodologie est identique à celle qui a 
tété présentée au chapitre IV. Cependant, la courbe de réponse au PFD a été modifiée 
(fontion logarithmique au lieu d'une fonction de type Michaelis-Menten). Les coefficients des 
autres fonctions ont été ajustés selon la méthode des moindres carrés appliquée à 
l'ensemble du modèle. 

Le modèle obtenu produit les performances suivantes : 
Somme des carrés des écarts aux mesures: 2,5 105 (contre 5,8 1 os pour le modèle original) 
r2= 0,44 (contre r2=0,4 pour le modèle original) 
µ = 66 mmole.m-2.s-1 (contre 68,8 pour les mesures et 88 pour le modèle original) 
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Graphique A5-1: modèle de calcul de la conductance stomatique du caféier établi 
sur les données de calage. Les paramètres du modèle sont: 9max=450, 
T min=9, TopF18, T max=44, b'=O, b"=30, 'I' seuiF7, 'I' max=26. La fonction 
du PFD est: g5=0, 131gmax-1n(PFO) 
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Cette annexe contient les résultats des comparaisont entre potentiels mesurés 
et calculés. Le graphique 1 détaille la comparaison exposée au chapitre IV entre les 
chutes de potentiel dues au trajet de la sève dans les tiges, profil par profil (et non en 
termes de moyennes journalières, comme sur le graphique 4-10. La table 1 montre les 
chiffres des moyennes journalières des potentiels mesurés à tous les niveaux des 
plantes, pour toutes les journées de mesures. On présente dans cette table les 
données sur les journées 91 et 92, qui correspondent à des protocoles différents de 
celui qui est présenté au chapitre IV. Elles n'ont pas été prises en compte dans l'étude, 
pour des raisons exposées dans le corps du texte. 
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Graphique A6-1 : comparaison des valeurs de différence de potentiel dues au 
trajet xylémien. Chaque point représente un profil mesuré. 
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Annexe 6 

Table A6-1 : moyennes des potentiels (-, MPa) mesurés et calculés aux différents niveaux 
des plantes pour chacune des journées de mesure. 

jour plante résistance collet tronc branches feuilles 
du sol 

91 1 mesuré 0,64 0,92 1,19 1,66 

5700 simulé 0,86 0,91 0,97 1,22 

105 1 mesuré 0,74 0,95 1,03 1,44 

7300 simulé 0,86 0,93 0,99 1, 19 

103 2 mesuré 1, 13 1,20 1,34 1,69 

18300 simulé 1, 12 1, 16 1,25 1,43 

110 2 mesuré 0,93 0,97 1,12 1,31 

11200 simulé 0,88 0,95 1,07 1,35 

120 2 mesuré 0,38 0,47 0,61 0,81 

6100 simulé 0,42 0,46 0 ,59 0,88 

91 3 mesuré 0,67 0,90 0,92 1,46 

6050 simulé 0,86 0 ,92 1, 12 1,46 

117 3 mesuré 0,29 0,45 0,60 0,79 

2800 simulé 0,35 0,44 0 ,63 0,83 

92 442 mesuré 0,49 0,68 0 ,87 1,25 

5100 simulé 0,59 0,70 0,81 1,22 

111 442 mesuré 0,79 0,94 1,09 1,45 

7400 simulé 0,88 0 ,95 1,07 1,33 

119 442 mesuré 0,41 0,62 0,81 1,08 

6100 simulé 0,61 0,64 0 ,81 1, 14 

104 552 mesuré 0,66 0 ,80 0,99 1,20 

7700 simulé 0,73 0,76 0,94 1,25 

118 552 mesuré 0,40 0,62 0,76 1,07 

6300 simulé 0,55 0,59 0,72 0,98 
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L'introduction de la possibilité de dépôt de rosée dans le modèle a été faite de la 
façon suivante : le calcul s'établit pour chacune des feuilles du couvert analysé. Un test 
détermine si les conditions de dépôt (ou d'évaporation) de rosée sont remplies, c'est à dire 
si la tension de vapeur dans l'air est supérieur à la tension de vapeur dans la feuille (ou si 
de la rosée est déjà déposée sur la feuille). Si ce n'est pas le cas, les calculs sont 
identiques à ce qui a été présenté dans le chapitre 1. Si c'est le cas, alors on rentre dans le 
module de calcul du dépôt de rosée. 

Le bilan d'énergie s'écrit toujours : 

Rn= H+LE 

L'écriture du flux de chaleur sensible H est identique au cas général : 

H = c Ts -Ta 
p p r. 1 / cl2 

En ce qui concerne le dépôt comme l'évaporation de la rosée, la seule résistance 
existante est la résistance de couche limite et que les deux faces de la feuille sont 
concernées de la même façon. Sous ces hypothèses, on écrit ÀE : 

ÂE = pCP e * (Ts)- ea 
'Y rc~ 

On calcule alors la température de surface de façon analogue à ce qui est fait dans 
le cas général : 

Rn Da 
~-~ 

T5 =Ta+ ( 
2J 2/ L\ +1 

/ rcL y 

Le terme E est accumulé sur la feuille (il a alors une valeur négative), tant qu'il 
correspond à une lame d'eau inférieure à 0.2 mm (soit 0.1 mm sur chaque face) . Si le dépôt 
atteint cette limite, l'eau déposée en excès disparaît. On considère que des gouttes se 
forment et tombent sur le sol. 

Lors de l'évaporation de cette rosée en début de matinée, cette voie de calcul est 
conservée jusqu'à ce que la rosée ait disparu sur la feuille. On établit alors le bilan 
d'énergie sur la transpiration. Ce processus traité de façon indépendante sur chaque feuille. 
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La participation des réserves hydriques de la plante à la circulation générale est 
calculée par le modèle de circulation à partir des capacitances selon une relation proposée 
par Tyree (1988) qui cite Brough et al. (1986) pour le cèdre: 

dV = -C \J' - 0,00896 

où dV est la participation à la circulation (kg) de l'élément de capacitance C 
(kg.dm-3.MPa-1) soumis à un potentiel \J' (MPa). 

En appliquant cette relation à deux entre-noeuds respectivement situés à la base 
d'un rejet et à l'extrémité d'un rameau, soumis à un potentiel minimal de -1 et -2 MPa, avec 
une capacitance de 0, 1 dm3.dm-3·MPa-1, on trouve : 

Table AB-1 : participation théorique d'un entre-noeud à la 
circulation générale selon sa position et son 
volume 

position de l'entrenoeud base rameau 
longueur (m) 0,041 0,03 
diamètre (m) 0,021 0,005 
volume (dm3) 0,0142 0,00059 

volume de l'écorce (dm3) 0,0038 0,00049 
potentiel minimum (MPa) -1 -2 
déficit de teneur en eau 0,091 0,19 

(dm3.dm-3) 
participation (g) 1,3 0, 11 

Sous l'hypothèse, forte, que seule l'écorce de l'élément cède de l'eau, ce calcul 
d'eau mobilisée signifie que l'écorce cède respectivement 34 et 23 % de son volume en 
eau. Si on considère que cette participation se répercute intégralement en variation de 
volume, alors la variation de diamètre, compte tenu des volumes d'écorce et des diamètres 
proposés, est de 0,98 et de 0,59 mm. Ces variations sont des valeurs maximales, 
puisqu'elles sont déterminées entre la valeur à complète saturation (0 MPa) et les valeurs 
de potentiel minimal que nous avons supposé pour chacun des deux éléments. 

Pour évaluer de façon plus réaliste les participations, nous les avons extraites du 
modèle de circulation, pour le caféier 552. Son volume total est 2,08 dm3, et son volume 
d'écorce, en supposant une épaisseur de 1,5 mm, atteint 0,82 dm3. 

Sur le tableau suivant, nous avons porté les participations totales maximales de la 
plante (parties aériennes) à la circulation, le pourcentage du volume total que ceci 
représente, et le pourcentage du volume de l'écorce que ceci représente (ce dernier point 
toujours sous l'hypothèse que seule l'écorce cède de l'eau) . 
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Annexes 

Table AB-2 : participation calculée des réserves hydriques du caféier 
552 à la circulation générale pour trois journées de simulation. 

jour participations % du volume % du volume de 
totales (1) total l'écorce seule 

69 0,18 8,7 22 
112 0,15 7,2 18 
117 0,13 6,3 16 

Le volume de l'écorce est important par rapport au volume total (plus de 30%). Les 
participations sont relativement stables selon les journées considérées. Il est difficile de 
convertir les participations des entre-noeuds en variations de diamètre, car les entrenoeuds 
ont des diamètres différents. Les valeurs ne sont toutefois pas fondamentalement 
différentes des valeurs théoriques de la table antérieure. 
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Cette annexe contient les résultats des analyses de sensibilité des sorties du 
modèle aux modifications des propriétés optiques du couvert (feuilles et sol). Ces résultats 
sont discutés dans le chapitre V. 

Table A9-1 : effet de modification de l'absorption foliaire sur la transpiration journalière totale 

valeurs absolues 

Absorption NIR (%) 
jour abs, PAR 100 25 20 15 10 5 

0 2,51 

5 2,53 2,54 2,55 2,55 2,55 

10 2,58 2,58 2,59 2,59 2,59 

69 15 2,62 2,62 2,63 2,63 2,62 

20 2,65 2,66 2,66 2,66 2,65 

25 2,69 2,69 2,69 2,69 2,68 

30 2,72 2,72 2,72 2,71 2,70 

0 2, 11 

5 2,27 2,25 2,23 2,20 2,16 

10 2,30 2,27 2,25 2,22 2,18 

117 15 2,32 2,29 2,26 2,23 2,19 

20 2,34 2,31 2,28 2,24 2,20 

25 2,35 2,32 2,29 2,25 2,20 

30 2,37 2,34 2,30 2,26 2,21 

valeurs relatives 

Absorption NIR (%) 

jour abs, PAR 100 25 20 15 10 5 

0 -4,4% 

5 -3,7% -3,3% -3,0% -2,8% -2,8% 

10 -1,9% -1,6% -1,4% -1,3% -1,4% 

69 15 -0,4% -0,1% 0,0% 0,0% -0,1% 

20 1,0% 1,2% 1,3% 1,2% 1,0% 

25 2,3% 2,4% 2,4% 2,3% 2,0% 

30 3,5% 3,5% 3,5% 3,2% 2,9% 

0 -6 ,6% 

5 0,4% -0,4% -1,5% -2,9% -4,5% 

10 1,4% 0,5% -0,7% -2,2% -3,9% 

117 15 2,4% 1,3% 0,0% -1,5% -3,4% 

20 3,2% 2,0% 0,6% -1,0% -3,0% 

25 3,9% 2,7% 1,1% -0,6% -2,7% 

30 4,6% 3,2% 1,6% -0,3% -2,4% 
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Annexe9 

Les tables A9-1, A9-2 et A9-3 présentent les effets de variations des absorptions par 
les feuilles dans les deux domaines NIR et PFD pour deux journées (69 et 117) sur la 
transpiration journalière totale (table A9-1 ), la température moyenne du couvert (table A9-2) 
et sur la conductance stomatique moyenne (table A9-3}. Chacune de ces tables est 
constituée de deux parties, la première présentant les valeurs (1 pour la transpiration, 2C 
pour la température moyenne, cm.s·1 pour la conductance stomatique), et la deuxième les 
variations par rapport au témoin correspondantes. 

Table A9-2: effet de modification de l'absorption foliaire sur la température moyenne du couvert 

valeurs absolues 

Absorption NIR (%) 

jour abs. PAR 100 25 20 15 10 5 
0 25,71 

5 26,31 26,19 26,07 25,93 25,78 

10 26,25 26,13 26,01 25,87 25,72 

69 15 26,19 26,07 25,95 25,81 25,66 

20 26,14 26,02 25,89 25,75 25,59 

25 26,08 25,96 25,83 25,69 25,53 

30 26,02 25,90 25,77 25,62 25,47 

0 24,73 

5 25,21 25,11 25,01 24,90 24,78 

10 25,16 25,06 24,96 24,85 24,73 

117 15 25, 11 25,01 24,91 24,80 24,68 

20 25,06 24,96 24,86 24,75 24,63 

25 25,01 24,91 24,81 24,69 24,57 

30 24,96 24,86 24,76 24,64 24,52 

valeurs relatives 

Absorption NIR (%) 

jour abs, PAR 100 25 20 15 10 5 
0 -0,9% 
5 1,4% 1,0% 0,5% -0,1% -0,6% 

10 1,2% 0,7% 0,2% -0,3% -0,9% 
69 15 0,9% 0,5% 0,0% -0,5% -1,1% 

20 0,7% 0,3% -0,2% -0,8% -1,4% 
25 0,5% 0,0% -0,5% -1,0% -1,6% 
30 0,3% -0,2% -0,7% -1,2% -1,8% 
0 -0,7% 
5 1,2% 0,8% 0,4% -0,0% -0,5% 
10 1,0% 0,6% 0,2% -0,2% -0,7% 

117 15 0,8% 0,4% 0,0% -0,4% -0,9% 
20 0,6% 0,2% -0,2% -0,7% -1,1% 
25 0,4% 0,0% -0,4% -0,9% -1,4% 
30 0,2% -0,2% -0,6% -1,1% -1,6% 
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Sensibilité aux propriétés optiques 

Table A9-3 : effet de modification de /'absorption foliaire sur la conductance stomatique 
moyenne du couvert 

valeurs absolues 

Absorption NIR (%) 

jour abs, PAR 100 25 20 15 10 5 
0 0,219 

5 0,205 0,209 0,212 0,216 0,221 

10 0,211 0,214 0,218 0,222 0,227 

69 15 0,216 0,220 0,223 0,228 0,232 

20 0,221 0,225 0,229 0,233 0,238 

25 0,226 0,230 0,234 0,238 0,243 

30 0,231 0,235 0,239 0,244 0,249 

0 0,310 

5 0,296 0,300 0,304 0,309 0,314 

10 0,303 0,307 0,312 0,317 0,322 

117 15 0,311 0,315 0,320 0,324 0,329 

20 0,319 0,323 0,328 0,332 0,337 

25 0,326 0,331 0,335 0,340 0,345 

30 0,334 0,339 0,343 0,348 0,353 

valeurs relatives 

Absorption NIR (%) 

jour abs, PAR 100 25 20 15 10 5 
0 -2,2% 

5 -8,1% -6,6% -5,0% -3,2% -1,2% 

10 -5,6% -4,1% -2,5% -0,7% 1,4% 

69 15 -3,2% -1,7% 0,0% 1,9% 4,0% 

20 -0,9% 0,7% 2,4% 4,4% 6,5% 

25 1,3% 3,0% 4,8% 6,7% 9,0% 

30 3,5% 5,2% 7,1% 9,1% 11,4% 

0 -3,0% 

5 -7,6% -6,3% -4,9% -3,4% -1,9% 

10 -5,2% -3,8% -2,4% -1,0% 0,6% 

117 15 -2,7% -1,4% 0,0% 1,5% 3,0% 

20 -0,3% 1,0% 2,5% 3,9% 5,5% 

25 2,1% 3,4% 4,9% 6,4% 7,9% 

30 4,5% 5,9% 7,4% 8,8% 10,4% 

Les graphiques A9-1, A9-2, A9-3 et A9-4 présentent l'effet des modifications des 
propriétés optiques des feuilles sur les histogrammes de répartition du rayonnement global 
sur les feuilles, dans les deux domaines spectraux et pour les deux jours considérés. 
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Annexe9 
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caféier 552. Jour 117. 

La table A9-4 présente l'effet de variations des coefficients de réflexion du sol dans 
les deux domaines spectraux sur la transpiration, la température moyenne du couvert et la 
conductance stomatique moyenne (uniquement dans le domaine PAR pour cette dernière 
sortie). 
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Sensibilité aux propriétés optiques 

Table A9-4 : sensibilité du modèle de circulation au coefficient de réflexion du sol 

Domaine PAR 

absorption % jour température variation transpiration variation conductance variation 
moyenne ~c relative% journalière (1) relative% stomatique relative% 

(cm/s) 

100 69 23,81 -0,05 2,60 -1,06 0,221 -1 ,27 
95 (témoin) 69 23,82 2,63 0,223 

90 69 23,83 0,06 2,65 0,88 
85 69 23,85 0,13 2,67 1,65 0,227 1,71 
100 117 23,27 -0,04 2,24 -1, 11 0,316 -1, 14 

95 (témoin) 117 23,28 2,26 0,320 
90 117 23,29 0,04 2,29 1,04 
85 117 23,30 0,09 2,31 2,02 0,326 1,93 

Domaine NIR 

absorption % jour température variation transpiration variation 
moyenne ~c relative% journalière (1) relative% 

90 69 23,81 -0,06 2,62 -0,03 
82 (témoin) 69 23,82 2,63 

75 69 23,83 0,05 2,63 0,02 
90 117 23,26 -0,05 2,26 -0,20 

82 (témoin) 117 23,28 2,26 
75 117 23,28 0,04 2,27 0,18 
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RESUME 

Un modèle de calcul de la transpiration et de la circulation de la sève brute dans les plantes 
individuelles a été développé par J. Dauzat (Laboratoire de Modélisation, CIRAD-GERDAT). Ce 
modèle simule les transferts hydriques dans les maquettes informatiques de plantes réalisées par le 
progiciel AMAP (Atelier de Modélisation de l'Architecture des Plantes, CIRAD). 

A partir de données météorologiques (température de l'air, vitesse du vent, humidité relative de 
l'air, rayonnement global), à un pas de temps quelconque, le modèle établit le bilan radiatif de chaque 
feuille. Un modèle de calcul de la conductance stomatique doit être construit. A l'aide d'hypothèses 
classiques sur les gradients de vent et de matière au dessus du couvert, le modèle établit le bilan 
d'énergie des feuilles et calcule leur transpiration. Les flux dans les différentes parties de la plante sont 
reconstitués. La connaissance des résistances hydrauliques des vaisseaux permet alors de calculer les 
répartitions des potentiels hydriques. 

Lors d'un séjour au CATIE (Centro Agron6mico Tropical de Investigaci6n y Ensefianza), on a 
réalisé les mesures architecturales et de fonctionnement hydrique nécessaires à l'application de ce 
modèle à une plantation de caféier du Costa Rica. On a développé un modèle de calcul de la 
conductance stomatique foliaire en fonction de paramètres de l'environnement. Des mesures 
d'architecture hydraulique du caféier ont été faites au laboratoire. 

Des mesures de contrôle au champ ont permis de vérifier que le modèle restitue correctement les 
températures de surface foliaire et les flux de sève au collet mesurés. Cependant, la prise en compte des 
flux turbulents à l'intérieur de la végétation est déficiente. Elle est essentiellement due à une lacune de 
connaissance dans les couverts hétérogènes. Le module d'extraction de l'eau du sol doit être amélioré. 

Des comparaisons avec les résultats des modèles classiques de calcul de la transpiration des 
couverts ont permis d'identifier les apports méthodologiques de cette approche. D'un point de vue 
pratique, l'accent est mis sur l'application de ce modèle à la gestion des compétitions au sein des 
systèmes agroforestiers. De& simulations de l'effet de l'ombrage sur la transpiration des caféiers sont 
discutées. 

Mots-clé: Bilan Hydrique, Modélisation, Coffea arabica, Architecture hydraulique 

SUMMARY 

A model has been developed to compute the transpiration and the dynamic of water flows in 
individual plants, by J. Dauzat (Laboratoire de Modélisation, CIRAD-GERDAT). It is based on the use 
of computer representations plants (AMAP) to calculate the radiative balance and transpiration of each 
leaf. 

Inp~Î'v~ues needed to run this model on a coffee plantation in Costa Rica have been measured 
during a work iniCATIE (Centro Agron6mico Tropical de Investigaci6n y Ensefianza). We developed a 
model to calculate stomatal conductance of leaves using meteorological input data. Hydraulic 
architecture of Coffee plants has been measured in the laboratory. 

Control measurements in the fields have been perfonned. The comparisons with outputs of the 
model show close correspondence. However, knowledge about eddy fluxes in and above an 
heterogeneous canopy is lacking. Moreover, the soil water extraction has to be better taken into account. 

Comparisons between the results of this model and that of classical evapotranspiration models 
lead to identify the methodological contributions of this approach. From a practical point of view, this 
model should be useful simulating competitions in agroforestry systems. Simulations of shade effects 
on coffee transpiration are also discussed. 

/ 

Key-words: Water Balance, Modelisation, Coffea arabica, Hydraulic Architecture 


