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1. Probléeme 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 I'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'especes diverses. Au
début de ce siecle, un arbre de couverture s'impose au Costa Rica : I'érythrine (Erythrina
poeppigiana, (Walpers) O. F. Cook). Les raisons de la large adoption de cette Iégumineuse
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 étre 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 I'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 regle.

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 systémes plus extensifs
soit en partie d0 a 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
I'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 espeéces, et donc, I'opportunité méme de l'association, fait I'objet d'évaluations
souvent contradictoires. Ces questions peuvent étre résolues localement par la réalisation
d'essais agronomiques en champ. Toutefois, lorsque au moins une des espéces de
l'association est pérenne, comme c'est le cas de systémes agroforestiers, I'expérimentation
est longue et, donc, colteuse.

2. Probleme théorique

La modélisation des transferts (d'énergie, d'éléments nutritifs, d'eau, etc.) permet
souvent de mieux comprendre les effets d'une technique sur I'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 a d'autres sites ou a d'autres especes.
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Toutefois, pour que les modéles de transfert puissent apporter des éléments a la
compréhension d'une association, il est nécessaire qu'ils soient capables de considérer les
différentes espéces de cette association pour inférer les compétitions qui existent. Si, par
exemple, les espéces sont disposées en lignes monospécifiques, il faudra que les modéles
puissent rendre compte de linfluence 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 a l'estimation de la
consommation en eau d'une parcelle et on cherche a quantifier la "demande" exercée par
I'atmosphére ainsi que la "réponse"” du peuplement végétal a cette demande (modéles
micrométéorologiques) ; soit on se soucie du fonctionnement hydrique des plantes et de
ses répercussions sur la physiologie, et on cherche & reproduire les transferts d'eau en
phase liquide depuis le sol vers les feuilles sous I'effet d'une "demande” qui est en général
fixée (modéles 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 modeles, la
plante ou l'organe pour les autres.

Avant de présenter le cadre dans lequel s'est située cette thése, puis ses objectifs,
nous allons décrire trés grossierement les caractéristiques de chacun de ces deux types de
modeles en insistant sur leur capacité a considérer séparément les différents éléments qui
forment le couvert ainsi que sa géomeétrie.

modeéles micrométéorologiques

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

Deux apports théoriques se révelent 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 a identifier et quantifier les sources de
I'énergie absorbée par un objet (bilan radiatif), puis a 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 étre quantifiés en faisant appel aux lois de la diffusion: un flux est
proportionnel a un gradient (force qui crée le flux) et inversement proportionnel a une
résistance, qui s'oppose a ce flux. On trouvera les équations produites dans le chapitre .
L'équation écrite par Penman s'applique a une culture qui n'oppose aucun frein
physiologique a la transpiration et qui se comporte comme une nappe d'eau.

Le deuxieme apport vient de Monteith (1965) : il reconcilie les physiologistes tenants
du contréle 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 :

c D
AR, —G)+ 22 e
AE = rac+rCL ™)
r
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ou:
E est I'évapotranspiration du couvert (kg.s™1)
A est la chaleur latente de vaporisation de I'eau (J.kg™1)
Cp, est chaleur spécifique de air & pression constante (J.kg™1.K1)
p est la masse volumique de I'air (kg.m™3)
v est la constante psychrométrique (mb.K-1)
A est la pente de la courbe de saturation (mb.K1)
R, est le rayonnement net du couvert (W.m2)
G est le flux de chaleur dans le sol (W.m™2)
D, est le déficit de saturation de l'air a la hauteur de référence (mb)
r, est la résistance aérodynamique entre le couvert et le niveau de référence (m.s’1)
rcL est la résistance de couche limite du couvert (m.s™1)
rsC est la résistance stomatique moyenne du couvert (m.s1).

Cette équation s'applique sans qu'il soit nécessaire de faire d'hypothése particuliére
sur le cas d'une feuille isolée. En revanche, pour l'appliquer a un couvert, il est nécessaire
d'expliciter les valeurs des résistances moyennes de couche limite rg et stomatique rg°.
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 ou le vent est théoriquement nul (Jarvis et al.
1981). Le couvert doit lui-méme avoir une surface foliaire suffisamment dense et homogeéne
pour pouvoir négliger les transferts horizontaux et pour inclure I'évaporation a partir du sol
dans cette formulation. Toutefois, la résistance stomatique, aisément définie pour une
feuille, est de conception un peu floue lorsqu'‘on considére un couvert dans son ensemble
(Lhomme 1991). Toutes ces simplifications sont implicites dans le nom du modeéle, 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 a des couverts denses. En revanche, il est relativement
difficile de I'appliquer a des couverts épars, comme une savane, et, a fortiori, a des
couverts hétérogénes. Les améliorations postérieures de ce modele ont plutét tenté de
résoudre le probleme de la définition de la résistance stomatique du couvert r€ et de la
résistance aérodynamique r, en appliquant le modéle de Penman-Monteith a des strates
superposées : on passe ainsi des modéles monocouches aux modéles multicouches,
dont I'utilité reste encore controversée (Choudhury & Monteith 1988, Raupach & Finnigan
1988, Lhomme 1991).

En 1985, Shuttleworth & Wallace proposent une extension de ce modéle a des
couverts peu denses, dits épars. Le modele développé est présenté précisément dans le
chapitre IV et en annexe 1. Les auteurs reconnaissent le caractére 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 I'évaporation du sol. En contre-partie, il est précisé que ce modele n'est théoriquement
pertinent que si on se situe a 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 homogene.

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

En amont de ce probleme de calcul de I'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 étre décrite de fagon assez précise
pour que la modélisation puisse s'approcher raisonnablement de la réalité. Les facteurs
d'agrégation de feuilles notamment jouent un réle qui ne peut pas toujours étre néglige.
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En conclusion de cette présentation des modéles météorologiques, il convient de
signaler que, méme si I'équation qui sous-tend la majorité de ces modéles ne s'applique
correctement qu'au cas d'une feuille, il n'existe pas a notre connaissance de tentative de
modélisation des transpirations foliaires individuelles pour calculer la transpiration
d'une plante et d'un couvert. Seule linterception du rayonnement direct fait I'objet de
traitements qui prennent en compte la géométrie du couvert (Sinoquet 1989). La géométrie
des éléments d'un couvert n'est jusqu'a maintenant pas prise en compte dans la
modélisation des transferts hydriques.

modeéles hydrauliques

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

b= )

ou :

- @ est le flux (kg.s™)

- AV¥est la différence de potentiel hydrique (MPa)
- Rpg est la résistance (kg.MPa1.s71).

Dans le cas de la circulation dans les éléments du xyleme, 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 étre mise en circulation et une capacitance
électrique :

co-dv ®
d¥

ol

- dV est la variation de volume d'eau dans le tissu (dm3),

- dV¥ est la variation de potentiel hydrique qui crée cette variation de volume (MPa),

- C est la capacitance du tissu (dm3.MPa™).

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

Les modéles se différencient généralement selon trois grandes voies :

- la fagon de prendre en compte la participation des réserves hydriques des plantes
a la circulation par I'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 particuliere (Cruiziat et al. 1989, Améglio 1991),

- le traitement des résistances hydrauliques, considérées comme fixes ou variables.
La premiére source de variation des résistances xylémiques est la cavitation (rupture de la
cohésion de la colonne d'eau contenue dans un vaisseau) (Tyree 1988, Ferndndez &
McCree 1991) qui rend le vaisseau affecté non fonctionnel. On considere généralement
qgu'elle n'est pas réversible a I'échelle de la journée et la variation se fait dans un seul sens.
Toutefois, d'autres auteurs considérent la possibilité de variations de la résistance des
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vaisseaux réversibles a I'échelle journaliere (Edwards et al. 1986). La résistance
stomatique, qui contréle les échanges entre la plante et I'atmosphére est éminemment
variable, on le sait depuis longtemps (Darwin & Pertz 1911), mais ses variations sont
rarement considérées par ces modeéles.

- leur degré de prise en compte de l'architecture des plantes. Une plante peut étre
représentée par un ensemble de résistances et de capacitances en série et éventuellement
en parallele. Une modification du potentiel a 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 étre compliqué petit a 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 ef al. 1986)

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

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

On le voit, les modeles hydrauliques de circulation de I'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). lls ne
considerent toutefois pas la variabilité spatiale de la transpiration au sein de la plante.

3. Antécédents du projet de recherche

Si I'on veut élaborer des outils qui aient un caractére 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 I'espace. Si d'autre part on veut
comprendre quelle est I'importance des phénoménes de compensation au sein d'un méme
individu, il est admis que la description, sous une forme ou sous une autre, de l'architecture
de cet individu est incontournable.

Le CIRAD, a 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 modéles
ainsi créés en trois dimensions reproduisent fidelement la topologie et la géométrie des
couverts analysés. lls 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 modeéles d'interception du rayonnement par les
couverts ont déja été développés avec succés a 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 systéme agroforestier constitué par I'association entre le caféier et I'érythrine,
dans la perspective de leur modélisation. Le CNRS a été associé a cette démarche. Un
premier projet, financé par la France, a été accueilli par le CATIE (Centro Agronémico
Tropical de Investigacion y Ensefianza), centre de recherche et d'enseignement situé au
Costa Rica dont la mission est I'appui aux structures nationales de recherche agronomique
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des pays d'Amérique Centrale. Le CATIE avait déja mené des recherches dans ce domaine
(Imbach 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-a-vis de I'eau et de la lumiére entre les espéces associées d'un systeme agroforestier ;

- le second, d'ordre théorique, était I'étude de la possibilité et de l'intérét de réaliser ce modéle
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 phénoménes d'échange d'eau et d'énergie.

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

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

Toutefois, les maquettes architecturales des deux espéces présentes ont pu étre
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 Bidel, qui a réalisé son stage de DAA au sein de ce Laboratoire sur ce theme (Bidel
1994).

4. Le modeéle de circulation de I'eau de Dauzat

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

La premiere 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 étre 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 modéle 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'a la base du tronc. L'eau nécessaire a cette transpiration totale est
extraite du sol. La connaissance de la résistance du systeme sol-racine, du potentiel de
I'eau dans le sol et du flux permet de déterminer le potentiel au collet selon I'équation (2),
page 4. Comme on connait les résistances des tiges, il est possible de calculer, de proche
en proche, la répartition des potentiels dans I'ensemble de la plante de la méme fagon. Ces
potentiels permettent a leur tour de déterminer les participations des réserves de la plante a
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 |'état de ses



Introduction

réserves, les ouvertures stomatiques et les températures foliaires. Ce modele, les
hypothéses sur lesquelles il repose et ses paramétres sont exposés dans le chapitre I.

5. Objectifs de la these

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

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

Les objectifs de la these sont :

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

- |'évaluation de l'apport de ce modele vis-a-vis de modeéles plus simples et moins
lourds a mettre en oeuvre,

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

6. Contenu de la these

Le corps de ce document présentera ces différentes étapes :

Dans le chapitre I, Présentation du Modéle de Dauzat, nous décrivons le modele
utilisé et ses bases théoriques. Nous insistons notamment sur les relations entre les
différents modules. Nous nous attachons particulierement a la description des parties qui ne
font pas encore I'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 a I'exposé et a la discussion de
concepts et de méthodes de mesure qui sont utilisés a plusieurs reprises dans la suite de la
these.

Le chapitre Ill, Analyse et Modélisation des Conductances, contient les résultats
des mesures de conductance stomatique qui donnent lieu a I'élaboration d'un modele de
fonctionnement des stomates. La deuxiéeme partie de ce chapitre est consacrée aux
caractéristiques hydrauliques du systéme vasculaire du caféier.
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Le chapitre IV, Application du modele a une plantation de café au Costa Rica,
présente les mesures architecturales effectuées, ainsi que les mesures de diverses
caractéristiques du fonctionnement hydrique qui servent a contrdler et a caler les sorties du
modele de circulation. Ses lacunes et ses qualités sont discutées.

Le chapitre V est consacré aux analyses de sensibilité des sorties du modele a des
variations imposées a ses parametres d'entrée.

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

- aurait-il été possible, a moindre codt, d'obtenir les mémes résultats?

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

Le chapitre VI, Discussion générale et Conclusion, est consacré a 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.




Le modéle 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 Bidel,
au cours de son stage de DAA a participé a I'élaboration de quelques-uns des sous-
modeles. L'originalité fondamentale du modéle consiste dans I'utilisation qu'il fait de
maquettes architecturales générées par le logiciel AMAP (Atelier de Modélisation de
I'architecture des plantes, © Cirad), ce qui permet une prise en compte de la géométrie du
couvert. Le modéle complet est constitué de 5 sous-modeles interconnectés qui calculent :

- le bilan radiatif des feuilles,

- la conductance stomatique des feuilles,

- le bilan d'énergie des feuilles (avec un sous-modéle de calcul de la résistance de couche
limite),

- la circulation de la seéve brute dans les vaisseaux.

Ce modele est d'élaboration tres récente. Seuls les sous-modeles 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-modeéles sont présentés
dans ce chapitre avec suffisamment de détails pour que la logique de leur fonctionnement
puisse étre comprise, et que leurs limites soient connues, a I'exception du sous-modele de
calcul de la conductance stomatique : celui-ci a été élaboré dans le cadre de cette theése et
fait I'objet d'une présentation détaillée dans le chapitre Ill. La présentation des autres sous-
modeéles ne préjuge pas de leur future publication par leur auteur.

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

- la description architecturale du couvert (éléments de topologie et de géométrie),

- les données météorologiques mesurées a un niveau de référence a proximité de la plantation a
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 systéme sol-racine.

Le modele calcule alors la transpiration par feuille d'une plante ainsi que la
répartition des potentiels de tension de séve 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 hypothéses (détaillées dans le texte) établir le
bilan énergétique des feuilles et ainsi obtenir leur température de surface et leur
transpiration. Le calcul de I'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 a la circulation générale.

Le programme est écrit en langage C et fonctionne sur des stations graphiques
Silicon Graphics.




Chapitre |
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‘ Bilan radiati résistance de | -

| de la feuille couche limite | |

, ‘ de la feuille | .

, y ' Rn rCL ;

Rdgi,
o ; |
; i Ts, Tc = transpirations
Interception | = 2han A foliaires : .
du _ > - | dénergie Circulation de l'eau
rayonnement Ts dela > dans la plante
par le couvernt | ] ) feuille |

+ PFDi , ' )

, \ v gsto : 2

| Calcul de la L

' conductance 7 - L7
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rayonnement incident
Echelle du couvert Echelle de la feuille Echelle de la plante

Figure 1-1: schéma de fonctionnement du modéle de circulation de l'eau dans les plantes.
Les grandeurs qui interviennent dans les relations entre les modules sont précisées sur
les fleches. La partie médiane du modéle, qui aboutit au bilan d'énergie de la feuille, est
répétée pour chacune des feuilles avant que les transpirations soient intégrées au
modéle de circulation.

I.1. Absorption du rayonnement solaire

Ce sous-modele procede en deux étapes. Dans une étape préliminaire, on calcule
l'interception du rayonnement incident (direct et rediffusé par l'atmosphére) 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
modeles d'interception disponibles dans la littérature (Thorpe et al. 1978, Sinoquet 1989,
Sinoquet & Bonhomme 1991 par exemple). Elle a déja été appliquée avec succés pour
modéliser les échanges radiatifs dans une plantation de palmier a huile (Dauzat, 1994).

Dans un premier temps la volte céleste est divisée en 46 secteurs de méme angle
solide selon le modeéle de den Dulk (1989 cité par Dauzat 1994, figure 1-2). On calcule une
image de la scene pour chacune des 46 directions. Les éléments de la scene 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 (ng) de cette
feuille visibles sur I'image. Si I'on connait par ailleurs la surface d'un pixel de la scene Sps ON
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déduit que le rayonnement recu par la feuille (en W) est la fraction Ns.Sp de la valeur du
rayonnement incident.

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

Ri:i(ns.sp.Rs)/S (1-1)

s=1

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

s est le rayonnement du secteur s regu sur une surface perpendiculaire a la direction du
secteur (W.m™2)
S est la surface de la feuille (m?2).

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

secteurs

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

calcul du rayonnement incident

Dans la mesure ou seul le rayonnement incident est connu (Ry ou PFD), il est
nécessaire de déterminer d'une part la distribution entre rayonnement direct (Ry) et
rayonnement diffus (Ry), et d'autre part la fonction de répartition du rayonnement diffus
entre les 46 secteurs.

11
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La proportion entre rayonnement diffus et global (R¢/R,) est estimée a 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 a des régions
tempérées, reste valable dans des conditions différentes, mais que I'erreur standard sur le
rapport R¢/R, est élevée (de l'ordre de 0,10). Des ajustements différents sont proposés
selon que I'on travaille a un pas de temps horaire ou journalier.

La répartition du rayonnement diffus sur la volte céleste est calculée de la fagon
suivante : deux fonctions de répartition sont déterminées, dans deux cas extrémes de
couverture nuageuse :

- pour un jour complétement 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 a nouveau
fonction du rapport Rg/Rayonnement extraterrestre. La luminance de chaque secteur est
alors une combinaison linéaire des valeurs calculées dans les deux cas extrémes pondérés
par le pourcentage de nébulosité.

hypothéses :
- l'éclairement absorbé par la feuille est réparti de fagon homogéne sur toute sa surface
- la discrétisation de la volte céleste n'entraine 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 I'orientation
de la feuille relativement a la direction du rayonnement incident, ainsi que des domaines
spectraux considérés (Gates et al. 1965). Les rayonnements réfléchis et transmis peuvent
étre a leur tour absorbés, réfléchis ou transmis par d'autres éléments de végétation ou par
le sol, ou bien peuvent s'échapper vers I'atmosphére.

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

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

- 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 méme pour le rayonnement transmis,

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

Un rayon rediffusé par une feuille peut émerger de la strate, mais aussi étre
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 modéle 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
modeles 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'arréte lorsque les flux deviennent négligeables. Le sol est considéré
comme une strate particuliére (surface lambertienne, coefficient de réflexion particulier,
rediffusion dans seulement 46 directions). On obtient donc, en sortie du modeéle, 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 modeéles, on calcule donc le
rayonnement (pour le domaine spectral considéré) intercepté et absorbé par chaque
feuille en fonction du temps.

parameétres :

- 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.

hypothéses 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.

I.2. Bilan radiatif de la feuille

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

R, = 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 modegle précédent a la totalité du spectre visible, il calcule
directement le rayonnement solaire absorbé par la feuille Ry, 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 (Rg) s'écrit
classiquement (en W.m=2) :

Ry =BT (1-2)
ou:
- ¢ est I'émissivité de la feuille (0,97),
- o est la constante de Stéfan-Boltzmann (5,67 108 W.m2.K™4),
- T4 est la température de surface de la feuille (K).

Le modéle de bilan d'énergie (§ |.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 ou les densités de rayonnement
correspondant a ces différentes sources peuvent étre trés 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
R,) 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
modele est celle de Brutsaert :

b

4 ea

R, =1240.T!.| 22 (1-3)
Ta

ou:

R, est le rayonnement atmosphérique (W.m2),

o est la constante de Stefan-Boltzmann (W.m2.K™4),

T, est la température de I'air (K),

e, est la tension de vapeur de l'air (hPa).

Monteith (1973) propose une forme de calcul différente (R; = (O,53+0,06.\/ea).c.Ta4)
qui, par rapport a la formule précédente, sous-estime le rayonnement de 4 a 6 % selon les
valeurs de température et de tension de vapeur. Monteith signale par ailleurs que la valeur
de ce rayonnement est trés sensible a 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 modele assimile le sol au couvert. La température moyenne du couvert est
calculée comme la température moyenne des feuilles qui composent le couvert (T, sur la
figure 1-1). Le rayonnement de grandes longueurs d'onde du couvert (R.) est calculé
classiquement :

Re=e.0.T 4 (1-4)
ol :
- g est dans ce cas I'émissivité du couvert (0,97),
- o est la constante de Stefan-Boltzmann (W.m2.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 atmosphere), il reste a savoir quelle est la proportion de I'un et de
l'autre que recoit 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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‘ Rgla= €(aR, + (2-0)R) (1-5)
ol :
- Rl est la densité de flux de rayonnement absorbé par la feuille (W.m2),
- ¢ est I'absorptivité de la feuille (usuellement notée «, 0,97),
- o est la fraction de ciel vue par la feuille,
- R, est la densité de flux de rayonnement atmosphérique (W.m2),
- R est la densité de flux de rayonnement du couvert (W.m2).

Lorsque la feuille considérée voit la totalité de I'némisphére céleste, c'est-a-dire
lorsqu'elle est située au sommet du couvert, o vaut 1. La feuille regoit alors le rayonnement
atmosphérique et le rayonnement du couvert depuis un angle solide égal, de 2r. Au
contraire, lorsque la feuille est a 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 regoit vient
uniquement du couvert.

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

46
n zns

t s=1
Nt 46
ZNS
s=1
ou :

- ny est le nombre total de pixels de la feuille vus selon les 46 directions

- N; est le nombre total de pixels de la feuille vus selon les 46 directions si aucun autre élément
de la scene ne s'interposait entre cette feuille et le secteur de la volte céleste considéré

- s est le numéro du secteur de la volte céleste du modele de den Dulk

- ng est le nombre de pixels de la feuille vus depuis le secteur s

- Ng est le nombre de pixels de la feuille vus depuis le secteur s si aucun autre élément de la
scene ne s'interposait entre cette feuille et le secteur.

o=

Le bilan radiatif final pour la feuille peut donc s'établir, en W.m=2 :
Rn = Ry + oeR, + (20o)eR; - 2eoT (1-7)

ou les différents groupes de termes sont :

- Ry : rayonnement net (W.m2),

- Rga : rayonnement de courtes longueurs d'onde absorbé (W.m'2),

~ e.R, 2:) rayonnement de grandes longueurs d'onde en provenance de |'atmosphére absorbé
(W.m™@),

(2-0).e.R.. : rayonnement de grandes longueurs d'onde en provenance du couvert et du sol
absorbé (W.m2),

- 2.8.G.Ts4 : rayonnement de grandes longueurs d'onde émis (W.m2).

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

parameétre :
- R, : rayonnement atmosphérique

hypothéses fondamentales :
- le sol est supposé étre a la méme température que le couvert
- le ciel est exempt de nuages
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1.3. Bilan d'énergie de la feuille
Le sous-modele qui calcule ce bilan a été en partie élaboré par Luc Bidel (1994).

Le rayonnement net au niveau de la feuille peut étre dissipé de diverses fagons.
Toutefois, on peut faire I'approximation que les seuls flux importants sont le flux de chaleur
sensible et le flux de chaleur latente, symbolisés H et AE.

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 H

rCL

ea

Figure 1-3 : schéma des flux de chaleur et des résistances dans le cas d'une feuille de caféier

Le bilan d'énergie peut donc s'écrire :
Rhy=H+AE (1-8)
et, selon Thom (1975) :

_P-C, e*(T)-e
Y rCL+rsto

AE a (1-9)
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T -T,
H= p.Cp.—Sr 2

CL

2

(1-10)

ou:

- E est le flux de vapeur d'eau (kg.m2.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.m3),

- C, est la chaleur massique de I'air (J.kg"1.K-1),

- yest la constante psychrométrique (hPa.K1),

- e*(Tg) est la tension de vapeur saturante a la température Tg (hPa),

- e, est la tension de vapeur de l'air (hPa),

- T4 est la température de la feuille (°C),

- T, est la température de I'air (°C),

- 1o est la résistance de couche limite de la feuille (s.m™!, pour une face de la feuille),
- TIsto €st la résistance stomatique (s.m™).

‘La température de l'air T, et son déficit de saturation e, pertinents dans cette
formulation sont ceux du flux au voisinage de la feuille (Thom 1975). Cependant, les
valeurs que le modéle prend en compte sont celles de I'air a la hauteur de référence,
ce qui représente une approximation importante : implicitement, on considére 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 considere une résistance
aérodynamique aux transferts de quantité de mouvement). Il eGt été difficile de procéder de
fagon rigoureuse dans ce traitement, car on ne sait pas modéliser les variations des
caractéristiques de ce flux moyen dans un couvert hétérogéne sur plan horizontal. Il est
probable que la définition méme d'un flux moyen est dans ce cas abusive.

résistance de couche limite de Ila feuille

La résistance de couche limite rg est calculée au moyen d'un sous-modele qui
considére une atténuation classique de la vitesse du vent (logarithmique au dessus du
couvert, puis exponentielle a l'intérieur), posant I'équation (Thom 1975) :

,,{hw d) z

Z —n{1——)
ufh J—s—2 s g b e (1-11)

In(hm d)
ZO

ol
u(z) est la vitesse du vent dans le couvert a la hauteur z (m.s™1),
u(hy,) est la vitesse du vent a la hauteur de mesure (m.s),
- hey est la hauteur du couvert (m),
d est la hauteur de déplacement du plan 0 (m),
zg est la hauteur de rugosité (m),

hy, 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.

uz)=

1

Cette formulation ne prend pas en compte les possibles effets de stabilité de
l'atmosphére, et n'est donc valable que si I'on considére I'atmosphére en équilibre
neutre. La seule convection qui est considérée est la convection forcée.
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Suivant Monteith (1973), le modéle admet que d=0,63h et zy=0,13h. Thom (1975)
signale que n, coefficient d'atténuation, varie entre 2 et 4 selon le couvert. Il est fixé dans le
modele a 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 fagon suivante (Saugier 1974) :

|
o =130, [— (1-12)
ol :
- rg est la résistance de couche limite pour une face de la feuille (s.m1),
- | est la dimension caractéristique de la feuille (racine carrée de la surface, m),
- u(z) est la vitesse du vent a la hauteur z de la feuille (m.s1).

Toutefois, Nobel (1983) propose la méme 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 rg, est calculée par un modéle qui sera présenté par la
suite (§ 111.1.). Ce modele utilise la température de surface de la feuille. Un aller et retour est
donc nécessaire entre ces deux modeéles (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 :
e*(Tg)=e*(To)+A(Ts-Ty) (1-13)
ou:
- A estla pente de la courbe pour T=(Tg+T,)/2 (hPa.K™),
- Tg est la température de surface de la feuille (K),

- T, est la température de I'air (K)
- e*(T) est la tension de vapeur saturante de l'air a la température T (hPa).

On peut alors, en combinant les équations 1-8, 1-9, 1-10 et 1-13 calculer Ty :

Y'Rn - Da
p' Cp rCL + rsto

T.=T, + 1-14
S a 2Y A ( )
—_ + e —
rCL rCL 5 rsto
ou le seul paramétre non encore défini est D,, le déficit de saturation de l'air (D, = €*(T,)-€5, en

hPa).
On en déduit immédiatement E a partir de I'équation (1-10).
Pratiquement, e*(T) est calculée a partir de I'approximation de Chassériaux :

13,73-@)

e*(T) =Pa‘m.e( T (1-15)
(T en K, e*(t) dans la méme unité que la pression atmosphérique Pg;).
A est calculée a partir de la dérivation de cette formule :
5120 _,
A(T) = = .e*(T) (1-16)

paramétres :

- n : coefficient d'atténuation de la vitesse du vent dans le couvert
- |: largeur de la feuille dans le sens du vent

- d: hauteur de déplacement du plan 0

- Zp : hauteur de rugosité.
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hypothéses fondamentales :

- dans l'écriture du bilan d'énergie, on néglige un certain nombre de termes : I'énergie utilisée
pour la photosynthése, la chaleur stockée par la feuille, les transferts horizontaux d'énergie

- la résistance cuticulaire a la circulation de la vapeur d'eau est infinie

- la température et la tension de vapeur a I'extérieur de la couche limite de la feuille sont
identiques a celles qui sont mesurées au-dessus du couvert

- on calcule la profil de vitesse du vent en supposant le couvert homogéne

.4. Modeéele de circulation de la séve dans le réseau
vasculaire

La source de cette circulation est la transpiration foliaire, calculée par le modéle
présenté ci-dessus. La séve 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 séve
rencontre une résistance. Chaque élément traversé est d'autre part susceptible de
participer a la circulation par la mise en jeu de ses réserves propres. Cette participation
peut étre simulée par une capacitance (on trouvera une présentation plus détaillée de ces
concepts dans le chapitre ).

Pour chaque élément traversé, on a donc
AY = -Rpg.® (1-17)

AV = -C.AY¥ (1-18)
ou:
AV est la variation de potentiel de la séve entre les deux extrémités de I'élément (MPa),
Rapg est la résistance de I'élément (MPa.s.kg™1),
@ est le flux qui traverse I'élément (kg.s™1),
AV est la participation des réserves hydriques de I'élément a la circulation (kg),
C est la capacitance de I'élément (kg.MPa™1).

1

Les mesures des résistances, objet partiel de ce travail, sont présentées dans la
section I11.2. Les capacitances, non mesurées, feront I'objet de simulations.

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

Les analogies électriques sur lesquelles repose le modéle de circulation de la seve
sont présentées sur la figure 1-4. Les capacitances ne sont pas séparées du flux de
circulation par une résistance particuliéere.
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analogie
_>

I3

: =, . I A"
capacitance de I'
.. lentre-noeud ,
1 § """""" résistance

sol-racines

analogie .- Ppotentiel au
— . collet

. capacitance
des racines

" résistance de
I'entre—noeud

potentiel de
base

I circulation dans les tiges I I module d’extraction racinaire I

Figure 1-4: schéma des analogies €lectriques sur lesquelles reposent les modéles de
circulation de I'eau dans les tiges et d'extraction de I'eau du sol

Le modele de circulation integre les flux générés par la transpiration de chacune des
feuilles. Son fonctionnement est schématisé sur la figure 1-5. Dans une premiére 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 & un certain potentiel
hydrique (fonction du potentiel de base et de la résistance du systeme sol-racine). Les
potentiels nécessaires a la circulation sont alors générés a partir du potentiel au collet en
remontant vers les feuilles (¥} 4). 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 (‘¥; 4) et le potentiel du

temps antérieur (W;.4), on en déduit la participation de I'élément :
AV = -C.(¥y 1-¥.1) (1-19)
Cette participation est retranchée au flux qui traverse I'élément.

Les flux ainsi calculés permettent de recalculer des potentiels a partir du collet, et
ainsi de suite jusqu'a ce qu'un critere de convergence des séries produites soit atteint.

parametres :
- C: les capacitances
- RaR : les résistances.

hypothéses :

- la circulation dans les différents vaisseaux d'un élément peut étre caractérisée par un seul
potentiel et un seul flux

- il est correct de discrétiser des caractéristiques (R,C) qui sont continues.
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Présentation du modéle de Dauzat

(Etape 1: Calcul des débits A
®l =El+E2
®2=E3 + E4
O3 =P2+E5+E6
D4 =P +P3 )

(Etape 2: Calcul des potentiels )
s :potentiel au collet: connu ou
calculé par un module racinaire
Y4 =¥5+ ®4. R4

w3=y4+ 3. R3

Y2=¥3+ ®2. R2

\‘Pl:‘i’4+ o1. R1 J

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

M1 =C1 .AVI
M2 =C2 .A¥2
M3 =C3 .A¥3

M4 = C4 .AV4
|

(Etape 4: Nouveau calcul des
débits

&1 =El + E2- Ml

2 =E3+E4-M2

®3 = E5 + E6 + ®2 - M3 ® Y5
CD4=<D1 + P3 - M4

o4

NG

Ei: transpiration de la feuille

J

(Etapes 2 a 4 jusqu'a ce qu'un ) @i: Débit dans le segment i
critére de convergence soit (Re5|st.ance hY§FaU|IqU€ Ri,
atteint Capacitance Ci)

% 7

Figure 1-5: schéma de fonctionnement du modéle de circulation de la séve dans le réseau
vasculaire. Une fois que le critere de convergence sur les flux est atteint, les 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.

I.5. Conclusion du chapitre

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

Toutefois, dans son état actuel, ce modéle 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 I'eau dans le sol
et dans les racines.

Nous connaissons maintenant le modeéle 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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Il.1. LE CAFEIER

Le caféier est une Rubiacée. Au sein du genre Coffea coexistent des espéces allant
du sous-arbrisseau de quelques décimeétres jusqu'a des arbres de 12 a 15 meétres de
hauteur. L'espéce Coffea arabica est originaire des hauts plateaux éthiopiens, & des
altitudes comprises entre 1300 et 1900 m (Coste, 1989).

I1.1.1. Modele architectural de croissance

Le caféier est classé dans le modéle 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 90° (ramification opposée décussée).
Chaque plagiotrope primaire produit & 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 méme 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 étres des ramifications plagiotropes "vraies" sans dormance,
dites sylleptiques, ou des ramifications proleptiques (avec dormance du méristeme). Ces
dernieres 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 considére
qu'elle provient d'une mutation de la variété Bourbon observée au Brésil (Coste, 1989).
Cette variété a un port assez bas (2 metres, figure 2-1).

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

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

L'époque de récolte est variable, selon I'époque de la floraison qui est en partie
déterminée par I'occurrence de pluies. Son pic se situe en décembre-janvier, mais, dans les
régions a forte pluviométrie, cette récolte peut étre tres étalée, d'aolt a février. Elle est
manuelle et trées exigeante en main d'oeuvre.

Au bout d'un vingtaine a une trentaine d'années de production, les plants vieillissent
et doivent étre remplacés.
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Figure 2-1 : photographie d'un plant de caféier étudié (var. caturra)

11.1.3. Mode de conduite

Dans la parcelle de travail, le systtme de coupe était un peu différent du cycle
traditionnel décrit dans la section antérieure. |l 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
a couper tous les rejets a leur base. Reste alors seulement la souche, de 50 cm de hauteur.
La premiere année (CB1) correspond a I'année qui suit le recépage. A la fin de la troisieme
année (CB3), un recépage "haut" est effectué: les orthotropes sont coupés
approximativement au tiers de leur hauteur. CH1 en est issu, qui donne lors de sa seconde
et derniere année de croissancg CH2. Au terme de cette cinquieme année, les rejets sont
coupés a leur base et le cycle recommence.

Les successions sont imbriquées dans l'espace (cf. figure 2-2) mais les rangées
sont toujours traitées de maniére homogéne. Ce systéme 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 a la fin du mois de février. Les études architecturales que nous avons
menées nous ont montré que la croissance des deux coupes hautes (CH1 et CH2) étaient
tres semblables a 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 a une seule étape du cycle de coupe : CB3. En effet, nous avons
-précisé que CH1 et CH2 pouvaient étre comparés a CB1 et CB2. D'autre part, I'étude de
CB83 nous permet de reconstituer I'histoire de deux a trois ans de pousse du caféier (selon
le moment de I'année ou est réalisée I'étude). Ce type de plant est représenté de maniere
simplifiée sur la figure 2-3. Seule une petite partie des plagiotropes a été représentée : les
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orthotropes ont formé a cette étape entre 35 et 45 noeuds, qui portent encore de 40 & 60

plagiotropes. Les plagiotropes les plus grands forment jusqu'a 30 noeuds, généralement
entre 20 et 25.

Station météorologique

N
—»
N
-

-

1.9m

Caféiers CB1 CH1 CB2 CH2 CB3 Erythrine

57m

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

La terminologie concernant I'architecture de la plante que nous emploierons dans la
suite de ce document est en partie signalée sur la figure 2-3 :
@-|a souche est la partie du plant qui n'est pas ou peu modifiée a chaque coupe. Elle a 11 ans en
1993 (depuis 82, date de semis des caféiers).
@ |e rejet orthotrope est coupé tous les deux a trois ans. On I'appellera aussi A1, ou tronc.
@-|a ramification plagiotrope sera souvent notée A2.

<-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-séve",
ramifications de petites dimensions qui, semble-t-il, permettent & l'arbre d'assurer plus
facilement son redémarrage. '
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Plagiotrope

Rejet orthotrope - . - - -

Ramification sylleptique

Ramification proleptique - . . _ &

Réitérations orthotropes

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, a
proximité du Centro Agrondmico Tropical de Investigacién y Ensefianza (CATIE), au sein
duquel a été effectué ce travail (latitude: 9,38 °N, longitude: 83,38 °W).

A

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 a la corporation Peters,
du Costa Rica, a été choisie pour sa situation particulierement favorable : homogéne, 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 pépiniére 4gés d'un an. La premiére taille a été effectuée en 1987. La jeunesse de cette
plantation est sans doute en partie a 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).

N
: 110¢

57m

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 mat de 15 m de haut, dans le but de mesurer
les profils caractéristiques des variables atmosphériques (figure 2-2). Nous avons utilisé ce
mat pour y installer, a 5 métres de hauteur, des capteurs de rayonnement global (LI-200,
LI-Cor, Nebraska), de densité de flux de photons (LI-190, LI-Cor, Nebraska), de vitesse du
vent (Anémomeétre a coupelle Campbell Scientific Inc., ), d'humidité relative de I'air (Vaisala)
et de température de l'air (capteur a ventilation forcée fabriqué localement). Ces capteurs
étaient reliés a une centrale d'acquisition de données (21X, Campbell Scientific Inc.) 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 a
ceux qui ont été étudiés par Maraux (1994a) : sol a 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 a bon drainage. Les rythmes d'infiltration en
début de pluie sont jugés exceptionnels.

Le climat de Turrialba (alt. 600m) est chaud et humide. Il tombe annuellement 2600
mm en moyenne en deux saisons : une saison humide, de mai a novembre, et une saison
relativement séche, de décembre a avril. De nombreuses pluies durant la saison séche
provoquent des floraisons précoces du caféier, et tendent a échelonner la récolte au-dela
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 a aolt 93) sont présentées sur le graphique 2-1 pour la station du
CATIE (Turrialba). L'amplitude thermique journaliere moyenne est de 9,1 °C, avec des
valeurs mensuelles extrémes de 9,9 et 8,4 ¢C.
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% % A / AI 4 _0
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mois

températures moyennes mensuelles (2C)
précipi

-+ Tmoy.mens. —e— T moy.92-93 - Pluies moy.
77| Pluies 92-93 —-=— ETP mens. moy.

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 thése. 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 a 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 p 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 pq-p, est I'énergie maximale associée a ce
changement d'état que fournit une mole d'eau. Hors de tout apport extérieur d'énergie, un
systeme ne peut évoluer que vers des potentiels de plus en plus faibles.

Le potentiel chimique de l'eau pure a la pression atmosphérique et a la méme
température que la plante est souvent pris comme référence (u*). On définit alors le
potentiel hydrique ¥ comme la différence entre le potentiel chimique de I'eau dans la plante
(1) et le potentiel de référence, rapportée au volume molaire de l'eau V,, (18 cm3.mole-1)
(Berger 1981) :

*
pB—l (2-1)
Vw
Les composantes du potentiel hydrique susceptibles d'agir sur la circulation de I'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 séve brute au sein du réseau xylémien on néglige
généralement le potentiel osmotique (pas de membrane semi-perméable sur le trajet), le
potentiel électrique (séve neutre), ainsi que, dans le cas d'arbres de taille modérée, le
potentiel de gravité. La séve circule donc en premiére approximation sous l'effet du seul
potentiel de pression. Dans la mesure ol ces pressions sont négatives dans le xyleme, on
parle de potentiel de tension de séve. L'eau circule depuis des zones a potentiel faiblement
négatif vers des zones a potentiel plus négatif.

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

Pour mesurer le potentiel de tension de séve dans les éléments de xyleme des
tiges, le plus classique est de mesurer le potentiel d'une feuille couverte, attachée au point
olU 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 succés pour mesurer le potentiel dans les racines (Hellkvist et al.
1978, Simonneau & Habib 1991) : lorsque des rejets aériens se développent a partir des
racines, on peut couvrir I'ensemble de ces rejets pour les empécher 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 étre 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 a la nature méme de la méthode.

Pour réduire les erreurs de la premiére 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 prélévement, 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 connaitre I'ordre de grandeur des potentiels et pour minimiser les
temps de mesure (30 secondes a 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 a I'intérieur d'une feuille qui transpire,
méme 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 desséche
pendant la mesure. Ceci suppose un rééquilibrage des potentiels au sein de la feuille, a 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 séve dans une tige, on mesure celui de
feuilles couvertes attachées sur la tige. Si la feuille posséde des réserves hydriques
importantes et que celles-ci peuvent étre mobilisées en fonction des variations de potentiel
dans la tige, un flux peut exister au travers du pétiole de la feuille méme 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 a celui d'une feuille couverte qui lui est attachée, on
suppose implicitement que le potentiel est homogene 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 étre 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
hétérogene sur cette section. Ceci peut étre 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'étre 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 a I'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 séve brute sont :

- les trachéides : ce sont des cellules allongées spécialisées de quelques millimétres de longueur
dont les parois sont couvertes de ponctuations qui permettent le passage de la séve 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 seve 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 a travers les pores des
ponctuations. La cavitation rend la totalité du vaisseau non fonctionnel jusqu'a son
eventuelle restauration.

On caractérise l'aptitude d'un élément a conduire la séve par :

- sa resistance Rpg, (MPa.s.kg™1), obtenue en faisant le rapport de la différence de potentiel
entre les deux extrémités de I'élément sur le flux résultant qui traverse cet élément (loi de

Darcy) :
AY
R, =— (2-2)
o}
- ou son inverse, la conductance Kpg (kg.s"1.MPa1):
1 o
Ke==0—=— (2-3)
R, AY
- ou enfin la conductivité K, (kg.s -1 MPa-1.m), conductance d'une unité de longueur de
I'élément :
(O]
=1, = 2-4
K, =1K, a7, (2-4)
dx

La conductivité s'utilise classiquement et offre I'avantage de ne pas faire référence a
une longueur variable de I'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 ou il est important de respecter une certaine entité morphologique. Nous serons
amené a considérer ces deux grandeurs. Pour éviter les confusions, nous respecterons la
notation Ky, quand il s'agira d'une conductivité et Kyg ou Ky 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 diamétre 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
complétement 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 a la séve 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 connaitre la fréquence
des fins de vaisseaux est donc souvent nécessaire.

Méthodes de mesure des conductivités

Pour calculer la conductivité d'un élément ligneux a partir de I'équation (2-4), il est
nécessaire de connaitre a la fois le flux qui le traverse, sa longueur et la différence de
potentiel entre ses extrémités. Plusieurs méthodes existent. Elles peuvent étre 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 a 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 a appliquer une colonne d'eau de
hauteur connue au-dessus de l'échantillon, et & 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 I'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 IlI-2.

Dans le choix de la taille de I'échantillon, deux voies existent :

- soit on veut respecter I'unité des vaisseaux, et on mesure des structures de grande taille (allant
jusqu'a la totalité de I'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 commencant les mesures sur les structures les plus grandes puis
en Otant successivement des catégories d'éléments ; plante entiere avec les feuilles, puis
plante entiere en coupant les feuilles, puis plante entiére en étant les rameaux les plus fins,
etc. Cela leur permet de calculer la contribution de chacune des catégories a la résistance
totale de la plante,

- soit on veut connaitre les caractéristiques des éléments qui conforment la structure et on
choisit alors des échantillons homogenes, c'est-a-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 ou nous voulions reconstituer les chemins de I'eau
élément par élément, nous avons choisi cette voie. La conductivité peut alors étre mise en
relation avec le diameétre moyen de I'échantillon.

Certains points particuliers aménent des commentaires :

@ Lorsque l'on mesure une conductance d'un échantillon, que l'on en déduit la
conductivité moyenne et que I'on met cette conductivité en relation avec le diamétre moyen
de I'échantillon, on suppose implicitement que la relation entre conductivité et diamétre est
linéaire. Ce n'est généralement pas le cas. Pour que les erreurs effectives dues a cette
non-linéarité soient négligeables, il est nécessaire que les diametres proximal et distal de
I'échantillon ne soient pas trés différents.

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

% Dans le cas d'un échantillon ramifié, les débits de séve dans l'axe porteur et
dans les ramifications sont interdépendants : les gradients de potentiels dans I'ensemble de
I'échantillon sont en effet fonction des débits dans chaque voie de passage. Les mesures
de conductances peuvent étre 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) soulévent ce probleme 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 a montrer que ces conditions n'avaient aucune
influence sur la mesure. Ceci laisse a penser que chaque voie posséde un systéme
vasculaire relativement indépendant de ceux des autres voies. Nous avons cependant
respecté la regle 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.

@ La mesure de la conductance de I'ensemble feuille-pétiole est difficile a 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 I'objet de nombreuses
recherches. En particulier, l'interprétation fonctionnelle des valeurs de conductivité a été a
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) :

Ky
A

ou A est la surface foliaire alimentée par cet élément.

LSC = (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 a l'inverse du gradient de potentiel dans
I'élément. La détermination de la LSC pour différentes parties d'une plante a conduit a
I'nypothése 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 diamétres (Tyree & Ewers
1991). Les jonctions entre éléments d'ordres différents ont aussi une LSC plus faible que
I'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
particulierement faibles.

Les constrictions qui pourraient étre a l'origine des faibles LSC des jonctions entre
éléments d'ordre différent n'ont été observées que dans le cas des pétioles: Larson &
Isebrands (1978) ont observé sur Populus deltoides une zone de constriction au point
d'insertion des pétioles sur la branche. Cette constriction est le fait a la fois d'un moindre
nombre de vaisseaux et de diamétres inférieurs, comparés a 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 protege
les éléments qui sont indispensables a sa survie. Elle consacre une plus grande partie de
son effort de conduction & garantir une bonne alimentation de ces parties (qui sont
soumises a un faible d¥/dx ou simplement & un potentiel peu négatif) tandis que les parties
plus accessoires sont plus exposées au stress.

Cette hypothése a ensuite été complétée par des études de vulnérabilité¢ des
éléments vis-a-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 a la transpiration (E) : lors de
changements de conditions de transpiration (dE/dt=0, c'est-a-dire d'¥/dt=0), les réserves en
eau de la plante sont plus ou moins mises & 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'a 1,7 mm par jour.
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Tous les types d'organes sont mis & contribution : les feuilles, qui, selon Tyree & Yang
(1990), participent pour plus de 70 % a la mobilisation de I'eau interne a des potentiels
modérés, I'écorce, les racines, le bois de coeur, et méme, pour des potentiels plus négatifs,
les vaisseaux fonctionnels.

On caractérise l'aptitude d'un élément a participer au flux par une capacitance :
C=-dV/d¥ ou dV est la variation du volume d'eau contenu dans ['élément. Cette
caractéristique joue aussi un réle dans la protection vis-a-vis d'épisodes de sécheresse en
permettant a la plante de faire face & des pointes de demande évaporatoire. Toutefois
I'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 a ongle nous ont en
effet permis de vérifier que la surface supérieure est a peu prés completement dépourvue
de stomates : sur 10 champs optiques successifs (soit 5 mm?2 en tout), nous avons apergu 2
stomates.

position de la pince
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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 mm? avec des extrémes de 66
prés du bord, et 80 au centre. En fonction de cette relative variabilité, nous avons décidé de
réaliser les mesures de conductances toujours a la méme place : le disque mesuré (2 cm?)
était centré au milieu d'une demi-feuille, au premier tiers en partant de I'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 prés 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.s71) et alors la conductance a cette derniére dimension. Ces expressions ne sont
pas tout a fait équivalentes. La deuxieme forme, plus rigoureuse, est actuellement
préférée : a densité de vapeur d'eau égale, une différence de température entre les deux
compartiments crée une force qui n'est pas considérée dans la premiére formulation. Le
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poromeétre que nous avons utilisé (LI-1600, steady state porometer, LI-COR) proposait le
premier type d'unité. Dans la partie qui concerne la modélisation de la conductance
stomatique (§ I11.1.), nous utiliserons I'unité la plus rigoureuse (mole.m2.s"1) et nous avons
donc effectué les transformations nécessaires. En revanche, I'unité qui est utilisée dans le
modele 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 dair sec qu'il est
nécessaire d'introduire dans la chambre de mesure pour maintenir I'hnumidité 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 I'humidité de l'air dans la chambre :

ou:

- gs est la conductance stomatique (ici en m.s™1),

- ¢ est la densité de flux de vapeur d'eau (g.m2.s1),

- d*(Tg) est la densité de vapeur saturante a la température de la feuille (g.m3),
- d(T,) est la densité de vapeur d'eau dans l'air (g.m3).

En toute rigueur, la résistance stomatique (inverse de la conductance) n'est pas le
seul frein a la transpiration : la densité de vapeur d'eau dans l'air est mesurée dans la
chambre du poromeétre 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
poromeétre, 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 fagon constante. Elle est évaluée par les
constructeurs a 0,15 s.cm! et est prise en compte dans les calculs.

ii) sources d'erreurs

La mesure de la conductance dépend de la qualité de I'estimation du flux d'air sec
dans la chambre du poromeétre, 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 fluxmetre, 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 porométre est sujette a caution au-dela de cette valeur. D'autre
part, le porométre ne fonctionne pas correctement s'il est soumis & 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 13, les temps nécessaires pour atteindre une valeur d'équilibre
peuvent représenter plusieurs minutes, voire d<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>