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Cette oeuvre est un Cours du Département de la Théorie de I'Ecologie de la Production de I'Université Agricole de Wageningen (TPE-LUW).
Les textes ont été révisés sur la base des textes préparés par M.J. Kropff, C.J.T. Spitters & C.T. de Wit. Remerciements a J. Goudriaan et C.T.
de Wit pour leurs critiques du manuscrit anglais.

Les textes ont été traduits en Francais dans le cadre du projet de recherche sur la Production Soudano-Sahélienne (PSS). Les figures ne sont
traduites que partiellement.

Ce document est un des textes du « Cours sur laModélisation et la Simulation » qui alieu aNiono du 3 au 15 mai 1993.

1. Introduction
Pendant des siécles, la production aimentaire a été la principal e activité de la majorité de la population.

Il'y aprésdun siécle (jusqu'en 1860 aux Pays-Bas) plus de 50 % de |a population active des pays industrialisés était concerné par I'agriculture
et encore aujourd'hui une grande proportion de la population mondiale a une activité agricole.

Au cours du siécle dernier, la population concernée par la production alimentaire a diminué a un rythme particuliérement rapide dans les pays
industrialisés. Aux Pays-Bas, environ 5 % de la population active est employé dans les secteurs de |'agriculture et de I'horticulture, et ce taux est
nettement plus faible dans d'autres pays industrialisés car |'agriculture hors sol et I'horticulture (les serres, la production de champignon,
I'élevage intensif) sont plus développées aux Pays-Bas.

Le nombre de personnes impliquées dans |'agriculture a nettement diminué suite a |'accroissement de la productivité du sol et delamain
d'oeuvre. L'utilisation de produits industriels a favorisé cette évolution. Les investissements dans les techniques culturales (paquets

technol ogiques), la mécanisation, I'amélioration de la fertilité du sol et la protection des cultures sont possibles seulement si I'industrie produit
les machines, les engrais et |es technologies de protection des cultures.

Cette combinaison d'intrants venant de plusieurs sous secteurs a conduit al'augmentation de la productivité de la terre et de lamain d'oeuvre.
Cedadevrait continuer ainsi dans 99 % des régions agricoles du monde. Si ces activités de développement sont bien gérées, la production
alimentaire pourra étre garantie pour la population sans cesse croissante et les contraintes sur I'environnement et |les habitats naturels seront
réduites, permettant le dével oppement de systemes d'agriculture durables.

1.1. Historique de I'agriculture
1.1.1. L'agriculture au moyen age

Au moyen &ge, dans un monastére situé a proximité de laville d Anvers en Belgique, environ 100 familles de fermiers étaient nécessaires pour
entretenir les quinze moines et les domestiques. Ces familles paysannes produisaient juste assez d'excédents vivriers pour couvrir les besoins
alimentaires des « employés de bureau » de I'époque.

Lerendement annuel était d'environ 800 kg de grains par hectare. En raison des mauvaises conditions de production et de la compétition avec
les mauvaises herbes, les besoins en semences de la sai son suivante sélevaient a 200 kg. Sur les 600 kg restant, 300 kg étaient utilisés pour les
animaux de trait et la production de biére (la qualité de I'eau était généralement mauvaise et la viande était tellement sal ée que de grandes
guantités de biére étaient consommees). Seulement 300 kg de grains par hectare étaient destinés al'alimentation, juste assez pour un an et pour
une personne suivant un maigre régime céréalier.

Lefaible niveau de mécanisation de cette époque exigeait beaucoup plus de main d'oeuvre qu'aujourd'hui pour le travail d'un hectare. 11 fallait
500 heures pour cultiver un hectare, donc une personne travaillant a plein temps ne pouvait soccuper que de 2 a 3 hectares parce que I'essentiel
destravaux devait étre effectué dans la saison agricole. Actuellement, au Nord Ouest de I'Europe, |e systéme agricol e fortement productif
permet d'obtenir 7500 kg de grains par hectare et par an. Ce systéme ne requiert que 150 kg de semences et 15 heures de travail par hectare. En
résumé, le faible rendement (par hectare et par an) et la quantité importante de main d'oeuvre nécessaire expliquent pourquoi la grande majorité
de lapopulation était agricole.

L es causes des faibles rendements de I'ére médiévale n'étaient pas liées aux conditions climatiques : il y avait suffisasmment d'eau et seulement
quelques mal adies favorisées par I'humidité atmosphérique.

Laraison laplusimportante était le manque d'éléments nutritifs pour les plantes. Nous savons maintenant que lafertilité naturelle correspond a
25 kg d'éléments nutritifs disponibles pour les plantes (azote, phosphate et potassium). Cela est juste suffisant avec |'énergie solaire pour
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produire 1500 kg de biomasse. Celle-ci est constituée pour au moins 50 % de tiges, feuilles, etc., il reste donc au maximum 700 kg de grains.

Certaines techniques agricoles telle que I'épandage de fumier ou d'engrais vert augmentaient la production. La principale source d'éléments
nutritifs était le fumier. Le paturage sur des terres vierges était destiné a améliorer lafertilité du sol. La différence de prix entre laviande et le
grain était si faible et la demande en grain pour la production du pain, de la biere et de la bouillie était tellement grande que le nombre
d'animaux par troupeau était souvent lié ala quantité de fumier nécessaire. Ce raisonnement était possible al'époque puisque la superficie
disponible par habitant était plus é evée que maintenant.

Au début du siecle, les rendements ont atteint 2000 kg harl par an grace aux nouvelles techniques agricoles. Cependant cela n'était possible que
sur des terres bien entretenues avec des apports de grande quantité de fumier ou d'engrais verts (telle que Alpha al pha, |égumineuse fourrageére).
Ladémographie favorisait cette pratique d'exploitation des terres puisque, dans les régions fortement peuplées, ou sont produites les cultures
vivriéeres suffisamment de terres incultes étaient disponibles pour I'élevage qui pouvaient améliorer lafertilité du sol. Par contre dans d'autres
régions du monde telles que la Chine et I'Inde, la densité de popul ation était trés forte sur les terres agricoles, et le niveau production atteignait
seulement 1000 kg de grains par hectare.

Lesiécle dernier, en Europe industrialisée, la population a considérablement augmenté et il est devenu impossible de nourrir tout le monde
suivant le régime traditionnel de viande et de céréales. L'introduction de lapomme de terre et des graisses végétal es a permis de couvrir les
besoins alimentaires d'une population plus importante.

Les cultures suivaient des rotations : les céréales alternaient avec les |égumineuses fourrageres, |es graminées fourrageres et d'autres cultures
utilisées dans I'alimentation animale. Le fumier était soigneusement stockeé et les déchets urbains compostés pour améiorer lafertilité du sol.
Des rendements plus é eveés étaient alors atteints dans les centres industriel s du Nord Ouest de I'Europe.

Hors d'Europe, les rendements demeurai ent extrémement bas (moins de 1000 kg par hectare). Les hauts rendements réalisés par |es pommes de
terre qui ont été introduites au milieu du 188Me siécle n'étaient pas dus & une augmentation de la biomasse produite a |'unité de surface, mais
plut6t a une meilleure répartition de la matiére séche entre les différentes parties de la plante. La pomme de terre n'exige pas de tige solide pour
supporter les semences et 80 % de la matiére seche formée est transférée dans les tubercules alors que, dans le cas des céréales, les grains
contiennent seulement 45 % de matiére séche.

1.1.2. L'agriculture et les engrais chimiques

Des augmentations importantes de rendement sont devenues possibles grace ala production industrielle des engrais. En 1840, Liebig, un
chimiste allemand, démontra que les plantes ont seulement besoin de |'eau, des minéraux et de I'azote du sol et que la matiére organique en elle
méme n'a aucune valeur nutritionnelle. Son réle dans la structure et la texture du sol n'est pas nécessairement en relation avec la nutrition de la
plante.

Lestravaux de Liebig démontrérent que seulement 25 kg d'azote sont disponibles pour |a plante en absence d'apport d'engrais ce qui limite la
production. En apportant de I'engrais, le niveau de fertilité du sol augmenterait ainsi que le rendement. Ce n'est qu'aprés plusieurs décennies que
les paysans prirent conscience de la découverte de Liebig et que la production industrielle de I'engrais commenca. Aprés cela, les conditions
changeérent rapidement.

Au début de ce siécle, la productivité a augmenté au rythme de 10 a 15 kg de matiére seche par hectare par an. Aprés la deuxiéme guerre
mondiale, la productivité a connu une augmentation spectaculaire pour atteindre 75 a 160 kg de grains de blé par hectare par an aux Pays-Bas
(Fig. 1.1). Destendances similaires ont été observées en Angleterre et aux Etats-Unis.

Figure 1.1. Evolution de rendements de blé aux Pays-Bas depuis 1900.

Le rendement actuel du blé aux Pays-Bas est approximativement de 8000 kg par hectare, quatre fois le rendement du début du siécle et douze
fois celui du Moyen Age. Les niveaux de la productivité par personne ont augmenté encore plus spectaculairement car ils sont maintenant 200
fois plus élevés.

En résumé, il y aeu une augmentation considérable de la productivité en une période de moins de 80 ans qui ainduit une diminution de la
population agricole. Ce changement a également été possible gréce ala création d'emplois dans d'autres secteurs de I'économie. Le haut niveau
des rendements actuel s résulte de I'application de 200 kg d'éléments nutritifs par hectare par an, en plus du fumier venant des activités agro-
pastorales.

Cette augmentation des rendements grace al'utilisation des engrais minéraux est liée al'apparition de nouvelles variétés plus productives. Des
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cultures comme le blé noir n'étaient pas adaptées a ces changements et par conséquent ne jouaient plus un réle important dans la production
alimentaire et elles ont fini par disparaitre.

Parmi les céréales, les variétés a grandes et faibles tiges ont été graduellement remplacées par des variétés plus courtes. Ces variétés exigent
moins de matiere seche pour la croissance de latige, et, par conséquent, la production de grains est favorisée. Cette évolution est illustrée dans
le Tableau 1.1 qui donne les caractéristiques des anciennes et nouvelles variétés de blé d'hiver utilisées en Grande-Bretagne.

Tableau 1.1. Caractéristiques des anciennes et nouvelles variétés de blé éval uées sous conditions optimales de production a Cambridge,
Angleterre de 1984 a 1986.

D'aprés Austin, R.B., M.A. Ford & C.L. Morgan, 1989, Genetic improvement in the yeld of winter wheat : afurther evaluation. J. Agric. Sci.
112 : 295-301.

M atiére seche des Rendement grains i 3 .
parties aériennes (85 % matiére séche) Indice de récolte Hauteur de latige
ent hal ent hal (0.85*B/A) (base-épi)

Variétés ( A) (B) encm

Trés ancienne 15.0 5.94 0.34 145

Ancienne 154 6.55 0.36 134

Intermédiaire 14.8 7.87 0.45 96

Moderne 15.9 9.47 0.51 78

L e processus d'adaptation avait certainement commenceé des 1840. Cependant, on doit se rappeler que pendant les 100 derniéres années,
|'augmentation du rendement était plutét limitée par le pouvoir d'achat de la population par rapport a ses besoins alimentaires que par les
techniques agricoles. Dés le milieu du 199me siécle, les paysans ont été capables de couvrir les besoins alimentaires de la population, mais, en
Europe de I'ouest, les revenus des consommateurs sont suffisants depuis seulement une trentaine d'années.

1.2. Différentes conditions de production
Figure 1.2. Représentation schématique de différentes conditions de production et de leurs rendements.

Lesfacteurs limitant la production peuvent étre divisés en trois grandes catégories suivant les situations de production (Fig. 1.2). Par ordre de
rendements décroissants, ce sont :

1) Rendement potentiel : les facteurs limitants sont le CO, , laradiation et |a température.

La culture dispose de suffisasmment d'eau et d'éléments nutritifs et elle est protégée des mauvaises herbes, des déprédateurs et des maladies. Son
taux de croissance dépend seulement de son stade de dével oppement, de laradiation et de latempérature. En couverture totale (au champ), le
taux de croissance des cultures évolue entre 150 et 350 kg de matiére séche par hectare et par jour. Ces chiffres définissent donc le potentiel de
croissance de la culture et e rendement correspondant est le rendement potentiel. Ces conditions sont réunies dans le cas des cultures intensives,
dansles prairies et souvent dans les serres.

2) a. Rendement réalisable limité par I'eau.

L etaux de croissance peut étre limité par un manque d'eau pendant au moins une période de la saison. Cette situation est fréquente dans les
régions arides et semi-arides, mais elle est connue aussi dans d'autres régions climatiques au cours des périodes seches de |'été et avec des
techniques intensives de production sur des sols sablonneux.

b. Rendement réalisable limité par les éléments nutritifs.

Letaux de lacroissance de la culture peut étre affecté par un manque d'azote ou d'eau en différentes périodes de la saison. Ce cas est fréquent
dans les systémes d'agriculture extensifs a travers le monde. La croissance de la culture peut étre limitée par un mangue de phosphore ou
d'autres éléments, cette condition est généralement observée dans des systemes de production extensive sur des sols relativement anciens.

3) Rendement réel des cultures affectées par des mauvaises herbes, des déprédateurs, des maladies et des polluants.
La présence de maladies, de mauvaises herbes, d'insectes et de polluants (par exemple émission de SO, des unités industrielles) dans une des

situations précédentes réduit |es rendements réalisables aux rendements réels. Ce cas est le plus fréquent dans les systémes de production
agricole et en particulier dans les pays en voie de dével oppement.

Laréalité concorde rarement et exactement avec un de cestrois cas, maisil est pratique, pour une analyse systématique des systémes de
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production, de classer schématiquement dans une de ces 3 catégories (Fig. 1.3).

Figure 1.3. Effet de la disponibilité des quatre principaux facteurs extérieurs (radiation, eau, azote et phosphore) sur la croissance d'herbacées

au Sahel.

La partie hachurée représente la croissance réelle et la partie non hachurée au-dela de la ligne supérieure représente la croissance potentielle. L'eau
disponible limite le taux de croissance apres germination puis la disponibilité en phosphore intervient et, en fin de saison, c'est la disponibilité en azote qui
détermine le taux de croissance. Les herbacées annuelles atteignent souvent leur maturité avant I'assechement du sol. Ces données ont été obtenues a partir
d'observations au champ.

Au Sahel, il est fréquent que le début de la croissance soit affectée par un manque d'eau et une tres faible disponibilité en phosphore dans le sol.
Mais, par la suite, cet élément n'est plus un facteur limitant car le systéme racinaire se développe, |'absorption est continue et les besoins
diminuent. La croissance de la plante est alors affectée par la faible quantité d'azote disponible dans le sol.

Beaucoup de graminées annuelles du Sahel fleurissent en fonction de la photopériode et mirissent quelques semaines plus tard. Ce mécanisme
interne permet de limiter I'impact des facteurs environnementaux. La Fig. 1.3 schématise cette séquence. Cette approche focalise |'attention sur
les dynamiques des facteurs environnementauix et sur la réaction des cultures & ces facteurs. Les facteurs environnementaux n'affectant pasla

production peuvent alors étre négligés parce qu'ils ne déterminent pas le taux de croissance : par exemple, si la croissance de la culture est
limitée par la disponibilité en azote (condition de production 2b), il n'est pas nécessaire d'étudier 'assimilation de CO, ou la transpiration pour

comprendre le taux réel de croissance.

Les situations réelles sont souvent plus complexes mais cela ne compromet pas |'utilisation de ce schéma des niveaux de production pour
étudier les causes et |es conséquences de la production.

2. La production potentielle

En agriculture, I'énergie solaire est convertie en biomasse par |e processus de photosynthése, suivant laréaction globale :
H,O+CO, —BMIEE 5 o 640,

Dans ce processus, le CO, de l'air est transformé en glucose (assimilation brute de CO,). L'énergie stockée sous forme de glucose est

partiellement utilisée pour le fonctionnement métabolique de la plante (respiration de maintenance ) et pour la conversion en matiére seche
structurelle ( respiration de croissance). Le reliquat de glucose correspond al' assimilation nette. La production peut donc se décrire ainsi :

ASSIMILATION - RESPIRATION = PRODUCTION

Nous étudierons d'abord plus précisément les processus de I'assimilation (2.1) et de larespiration (2.2) ainsi que les facteurs qui les influencent.
Ensuite, nous détaillerons la production agricole sous différentes conditions environnementales (2.3).

En absence de mauvaises conditions environnemental es (manques ou excés d'eau et d'é éments nutritifs, mauvai ses herbes, insectes ravageurs,
maladies) qui limiteraient la croissance, |a production potentielle dépend de la disponibilité en lumiere, de latempérature et des caractéristiques
des cultures.

2.1. Le processus d'assimilation

Cette partie commence par des genéralités sur les mécanismes de base de |'assimilation au niveau cellulaire (2.1.1). Ensuite, nous étudierons
I'influence des facteurs environnementaux sur |'assimilation de CO, par lafeuille (2.1.2) et par laculture (2.1.3).

2.1.1. Les processus de base

Le processus de base de I'assimilation du CO, comprend lestrois étapes suivantes :
- La diffusion au cours de laquelle le CO, de I'air migre vers les chloroplastes al'intérieur desfeuilles;
- Laréaction photochimique qui se déroule dans les chloroplastes et au cours de laquelle |'énergie solaire est transformée en composés

énergétiques chimiques (NADPH et ATP) ;
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- Laréaction biochimique dans laquelle le CO, est réduit en sucre par les composés NADPH et ATP.
2.1.1.1. La diffusion du CO2

Letaux dediffusion du CO, del'air atravers les stomates, |les membranes et |e protoplasme des cellules du mésophylle vers les chloroplastes
(Fig. 2.1) peut étre représenté par une analogie alaloi d'Ohm du type:

} . Lifference de concentrati on
taunxz de diffusion =

Eesistance
ou,
Flux = [CDQ I]ext T[C:Dg]chl
Ty 715 F iy (Equation 2.1)
avec

flux : flux total du CO, dans lafeuille (taux de diffusion) en g CO, m2 fevilles?;

[CO5]ext : CONCentration de CO, dans I'air environnant lafeuilleen g CO, m3;

[CO,] .y : concentration de CO, dans les chloroplastes en g CO, m™3 ;

I'y : résistance de la couche d'air au dessus de la feuille ala diffusion du CO, en sm'1 (boundary layer resistance) ;
I's : résistance des stomates de |'épiderme de lafeuille aladiffusion du CO, ensm1;

I'm : résistance des cellules du mésophylle aladiffusion du CO,ensm1;
(1 ppm CO, =1 ul CO, -1 air = 1.83 mg CO, m3 424 deg.C)
Figure 2.1. Coupe transversale d'une feuille au niveau d'un stomate (A) et différents types de résistance a la diffusion du CO, (B).

Dansles chloroplastes, le CO, est ensuite transformé par des réactions biochimiques (voir plusloin). La concentration en CO, dans ces
structures et par consequent, dans la cavité des stomates (concentration interne du CO, ) est plus basse que dans I'air (environ 340 ppm hors de

lafeuille). Cette différence de concentration est le moteur du transfert de CO, durant la diffusion.
Les processus de diffusion du CO, se heurtent aux résistances suivantes:

I'y - Résistance de la couche d'air au dessus de lafeuille aladiffusion du CO, (~15 smrl).

Elle correspond a une fine couche d'air non turbulent ala surface de lafeuille. Elle dépend de la vitesse du vent et de lalargeur delafedille: les
vents forts ou les feuilles étroites réduisent |'épaisseur de cette couche et créent ainsi une plus faible résistance.

I's - Résistance des stomates de |'épiderme de |la feuille ala diffusion du CO,.

Cette résistance varie entre 160 et 30 000 s m-1 selon I'ouverture ou la fermeture des stomates. Quand les stomates sont ouverts, |'eau séchappe
des espaces intercellulaires vers |'atmosphére (mécanisme de la transpiration). La transpiration peut étre décrite par une formule similaire a
celle utilisée pour ladiffusion du CO,. Larésistance des stomates évolue sans arrét avec les variations de I'environnement. En cas de manque

d'eau, les stomates se ferment pour prévenir la perte excessive d'eau par les feuilles ce qui provoque une forte résistance ala diffusion et par
conséquent une faible assimilation de CO 5.

I'm: Résistance des cellules du mésophylle aladiffusion du CO, (100 21000 sm1).
Elle comprend plusieurs résistances car le CO, va d'abord de la cavité des stomates & la surface des cellules du mésophylle viales espaces
intercellulaires et, de 13, dans lavacuole des cellules pour entrer ensuite dans les chloroplastes. C'est dans les chloroplastes que se passe ensuite
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la carboxylation (voir 2.2.12 : processus biochimique). La résistance de tous les processus de transport combinés atteint seulement la valeur de
2a10sm -1, larésistance des cellules du mésophylle est dominée par larésistance de carboxylation. Cette résistance, contrairement aux autres,
est une propriété génétique de la plante et dépend directement des facteurs environnementauix (statut de I'eau des feuilles).

2.1.1.2. Le processus photochimique
L'énergie de lalumieére est absorbée par des pigments et la chlorophylle est le plusimportant. Seule, les radiations de longueurs d'onde
comprises entre 400 et 700 nm (radiation visible) sont concernées par les réactions photochimiques (Fig. 2.2). Elles composent laradiation

photosynthétiquement active (PAR) qui constitue environ la moitié de laradiation globale atteignant la surface de la terre.

Dans le chloroplaste, I'énergie de lalumiére est fixée sur des composés riches en énergie, NADPH et ATP. Des molécules d'eau sont éclatées
(photolyse ; Fig. 2.3). L'ensemble de la réaction est appelée réaction a la lumiére et peut étre résumée comme suit :

8 quantade lumiére + 2H,0 + 2NADP* + 3ADP + 3H3;PO, ->
2NADPH + 2H* + 3ATP+3H,0 + O,

avec ADP + HgPO, -> ATP + H, O.

Figure 2.2. Composition spectrale de la radiation globale en distinguant la radiation directe (zone claire) et la radiation diffuse ou indirecte
dispersée par les nuages (zone hachurée).
D'aprés Monteith & Unsworth 1990. Principles of environmental physics. Edward Arnold, London, 291 p.

2.1.1.3. Le processus biochimique

L'énergie des composés NADPH et ATP est utilisée pour réduire le CO, en CH,0. Parce que cette réaction est indépendante de lalumiére, elle
est appelée laréaction aI'obscurité (« dark reaction ») :

2NADPH + 2H* + 3ATP + CO, -> CH, O + NADP* + 3ADP + 3H3PO, + H, O

Cette réaction peut se dérouler selon deux types de réactions biochimiques : la chaine de carbones qui forme le premier produit stable
comprendra 3 ou 4 atomes de carbone. Le type de réactions est spécifique a chague espéce, on distingue ainsi des plantesen Cy et en C4.

(Tableau 2.1).

Tableau 2.1. Quelques espéeces de plantes en C5 et en Cy.

Plantesen C;5 Plantesen C,4

pomme de terre

betterave sucriere, bé, colza, orge

riz, soja, haricot, seigle

presque tous les arbres (sauf |a mangrove)

sorgho, mais, mil
canne a sucre, Rhodes
sisal et des halophytes (p.e. Atriplex rosea), mangrove

Dans les plantes en Cg, I'enzyme rubisco (ribulose 1,5-diphosphate carboxylase) joue e role de récepteur primaire du CO 5 (carboxylation)

entrant dans | e cycle de Calvin. Cependant, |a rubisco peut aussi réagir avec |'oxygéne (oxygénation) et, dans ce cas, |'enzyme doit étre recyclée.
Cerecyclage (photorespiration) requiert de I'énergie et il conduit alaformation de CO, . En conditions normales (340 ppm de CO, ; 21 % de

O, ; 20 deg.C) la photorespiration diminue I'assimilation totale de CO , d'un tiers, et exerce une trés grande influence dans un environnement
riche en O, ou pauvre en CO, (c'est-&-dire faible concentration interne de CO,, aprés lafermeture des stomates).

Les plantes en C,4 contiennent deux types de chloroplastes : |es cellules parenchymatiques qui entourent radialement les vaisseaux conducteurs
contiennent les gros chloroplastes et les cellules du mésophylle qui entourent les vaisseaux conducteurs contiennent les petits chloropl astes.
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Dans les petits chloroplastes, la carboxylase-PEP est |e récepteur primaire du CO,. Son affinité pour le CO, est supérieure a celle de la rubisco
et elle ne réagit pas avec |'oxygene. Aprés laréaction avec la carboxylase-PEP, le CO, est transféré al'intérieur des chloroplastes des cellules
des vaisseaux conducteurs oll le CO, est rel&ché. Cette augmentation de concentration de CO, dans les vaisseaux favorise la carboxylation
(réaction de la rubisco présente avec CO,) et le cycle de Calvin, restreignant ainsi les pertes photorespiratoires ( 2.3).

Les plantes en C4 ont une plus grande affinité avec CO, et une faible résistance de carboxylation qui est de 100 4200 sm'1 contre 200 21000 s

m-1 pour les plantes en Cg (voir ci-dessus la résistance des cellules du mésophylle).

En combinant laréaction alalumiére et laréaction al'obscurité, la réaction totale est :

8 quantalumiéres + H,O + CO, -> CH ,O0 + O,

L'efficience d'utilisation théorique de lalumiére, c'est-a-dire |'énergie reguise pour fixer une mole de CO, peut étre estimée par cette formule.
Une mole de quanta lumiére dans la gamme des radiations visibles représente 210 kJ et une mole de CO, équivaut & 44 g, donc I'efficience
d'utilisation théorique de lalumiére en I'absence de la photorespiration est équivalente a: 44 g de CO, / (8 * 210 kJ) soit 26,2 ug de CO, J1.
Puisque le CO, est fixé par une surface foliaire interceptant la lumiére, |'efficience d'utilisation de lalumiére est communément exprimée en :
ug CO, m2s1/(Im2s1l), cest-adireug CO, J1 ouenkgde CO, halhl/JIm2sl

Une partie de I'énergie lumineuse qui arrive est absorbée par des pigments autres que la chlorophylle tels que les caroténoides. Ce processus fait
chuter I'efficience d'utilisation de lalumiére d'environ 35 %, elle vaut alors environ 17 ug de CO, J1. En terme d'énergie, une molécule de

CH,0 représente 410 kJ. Si I'on considére que |'efficience d'utilisation de lalumiere est la fraction de la PAR fixée en hydrates de carbone, sa
valeur théorique de 410/(8 * 210) = 28 % tombe approximativement & 18 %. Si on se référe alaradiation totale, on obtient 9 %.

Celaest valable pour les faibles intensités lumineuses car, sous de fortes intensités, le taux de diffusion de CO, devient le facteur limitant de
I'efficience.

Figure 2.3. Représentation schématique des processus photosynthétiques des plantes en C; et en C 4. Remarquer |a différence de localisation
des processus secondaires dans les plantes en C,.
PGA : acide 3-phosphoglycérique, PEP : phosphoenol pyruvate carboxylase, RuDP : ribulose 1.5-dophosphate carboxylase (« rubisco »).

2.1.2. L'assimilation de CO2 par une feuille

Letaux d'assimilation de CO, par une feuille peut étre déterminé en |'enfermant dans une boite spéciale (Fig. 2.4). L'air passe par la boite & une
vitesse connue et il est bien brassé pour assurer une concentration homogéne de CO,. Sa concentration en CO, est mesurée avant et aprés son
passage sur |afeuille et |a différence observée est le bilan des processus d'assimilation de CO, (utilisation de COy, et de larespiration
(libération de CO ,), on parle alors du taux net d'assimilation.

Figure 2.4. Représentation schématique d'une chambre foliaire permettant la mesure du taux d'assimilation du CO,.

Danslaboite, lafeuille peut &re soumise & des facteurs environnementaux variables pour étudier leur effet sur I'assimilation de CO,. Dans ce
paragraphe, une attention particuliére est portée sur I'influence de lalumiére, de la concentration en CO, et de latempérature sur |'assimilation
du COZ

Question 2.1. Comment |es facteurs environnementaux indiqués inter agissent-ils avec |es processus d'assimilation de CO, ?

2.1.2.1. L'intensité de la lumiére
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On obtient les courbes de réponse alalumiére en mesurant le taux d'assimilation de CO, a différentes intensités de lumiére (Fig. 2.5).

LaFig. 2.5amontre que le taux net d'assimilation est plus élevé avec une saturation de lalumiére et qu'il décroit avec l'intensité delalumiére.
Finalement, la courbe coupe I'axe des abscisses en un point nommé point de compensation de la lumiére. Pour cet éclairement, I'assimilation de
CO, compense juste le relachement de CO, par larespiration (2.2).

Pour une intensité nulle de lumiére, c'est-a-dire al'obscurité totale, la photorespiration ne peut plus étre prise en compte et on parle alors de
respiration dans I'obscurité (Rypseurite) - 11 €St généralement supposé que la respiration dans |'obscurité existe aussi alalumiére, par conségquent

la courbe d'assimilation brute est construite & partir de la courbe d'assimilation nette (Apqte) €N 8joutant lavaleur de larespiration dans
|'obscurité (Fig. 2.54).

L"assimilation brute des plantes en C3 comprend aussi la photorespiration notée R, (Ce N'est pas le cas pour les plantes en Cy) et on parle
aors d'assimilation brute apparente notée A* e (Fig. 2.23) :

A*brite = Anette + (Robscurite T Rphoto) (Equiation 2.23)
avec tous |es termes exprimés en g CO, m2 feuille s et (Ropscurite + Rphoto ) réprésentant le terme global de larespiration.

En principe, on peut distinguer la photorespiration de la respiration dans |'obscurité par lalibération de CO, supplémentaire se produisant

immédiatement apres |'extinction des lumiéres pendant une période d'environ d'une minute. Ce taux de relance supplémentaire est plus élevé
gue celui de larespiration dans I'obscurité. Ce procédé est appel € I'explosion post illumination.

Laméthode la plus fiable pour mesurer la photorespiration est de réduire la concentration d'oxygéne de I'atmosphére ambiante de 21 % a1l ou 2
%. L 'accroissement net de |a photosynthese peut alors étre directement attribué al'élimination de |a photorespiration, puisgue larespiration a
|'obscurité n'est pas affectée par les changements de concentration en oxygene.

Dans les conditions normales (340 ppm de CO, ; 21 % de CO,, 20 °C), |es pertes liées ala photorespiration des feuilles des plantes en C5
correspond a environ 35 % de I'assimilation brute apparente de CO,, indépendamment du niveau de lalumiére. Comme nous e verrons dans

2.2, la photorespiration ne contribue pas ala production et devrait étre considérée comme une perte d'efficience propre aux réactions
biochimiques des plantes en C;.

Un processus similaire inefficace comparable, bien que moins prononceé, est, pour les plantes C,4, la demande d'énergie sous forme d'ATP pour
le transport du CO, dans les vaisseaux conducteurs (Fig. 2.3).

En tenant compte de ces pertes au cours des réactions, |'assimilation brute de CO, par les plantes en C; et en C 4 peut Sexprimer ainsi :
Aprute = Anette T Robscurite (Equation 2.2b)

Les courbes de réponse alalumiére de |'assimilation brute de CO, sont présentées dans la Fig. 2.5b.

Figure 2.5
a) Courbe de réponse a la lumiére de I'assimilation nette de CO, (A¢) mesurée dans une chambre foliaire pour une plante en C (trait plein).

La photorespiration (Rpnoto) €st calculée a partir des mesures de I'assimilation nette obtenues pour de faibles teneurs en oxygene de I'air (trait pointill€). Ces
deux termes gjoutés alarespiration dans |'obscurité (Ryy,g) donne |'assimilation brute apparente de CO5 (A* o) -

b) Courbe de réponse & la lumiére de |'assimilation brute de CO, (A, o) Calculée @ partir del'assimilation nette de CO, (A,) €t dela
respiration dans I'obscurité (Ry,s) pour une plante en C 5 (trait plein).

La courbe de réponse pour une plante en C, se rapproche de celle d'une plante en Cs dans des conditions de faibles teneurs en oxygéne de I'air et de teneurs
moyennes en CO, (trait pointillé). Assimilation de CO, aux températures optimales pour |es plantes en C; et en C,.
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c) Taux d'assimilation brute et pertes dues a la photorespiration et aux transports de CO, pour des plantes en C5 et en C, sous des intensités de
lumiére faible ou élevée.

Sous des éclairements faibles, les taux d'assimilation brute augmentent linéairement avec I'intensité de lalumiére. Le taux global est alors
déterminé par le taux de la réaction photochimique, qui est limité par la disponibilité en énergie lumineuse. La pente de la courbe a ce point
représente |'efficience d'utilisation initiale de la lumiére (epsilon). Expérimentalement, la valeur déterminée pour est d'environ 12,5 ug CO, J1.

Cette valeur est moins éevée que celle de I'efficience d'utilisation théorique de lalumiére (17 pg CO, J1) quand on prend en compte les pertes

liées al'absorption de lalumiére par des pigments autres que la chlorophylle en condition de faible intensité lumineuse (2.1.1). Cette différence
est la conséquence des pertes liées aux processus mentionnés ci-dessus.

Puisgue sous faible luminosité, les pertes des plantes en C 3 (Rynoto dans I'Equation 2.2a) sont en terme absolu a peu pres aussi petites que celles
des plantes en C4 (Fig. 2.5c), les valeurs de [epsilon] sont pratiquement identiques pour les plantes en C 3 et en C,4 (Fig. 2.5b). L'efficience
dutilisation initiale de lalumiére semble avoir une valeur standard pour la plupart des espéces en C; et en C, (Tableau 2.2).

Question 2.2. Exprimer I'efficience d'utilisation initiale de la lumiére en kg de CO, hal h'1/ (J mr2 s'1) et comparer le résultat avec les données
du Tableau 2.2.

En condition de hautes intensités lumineuses, I'assimilation brute de CO, atteint un niveau maximum (A ) qui est indépendant de I'intensité
delalumiére, puisque d'autres facteurs, comme le taux de diffusion de CO,, deviennent limitants. De méme, les taux de photorespiration des
plantes C5 atteignent un maximum (Fig. 2.5a).

Par contre, les pertes atravers |les processus d'inéfficiance dans les plantes C, demeurent faibles (Fig. 2.5¢). Cela explique les grandes
différences de valeur de A5 entre les plantes en C; et en C, (approximativement 30 &40 %), elles correspondent aux pertes de
photorespiration des plantes en C 5 (Fig. 2.5b). Ce phénoméne se retrouve au niveau du taux net d'assimilation observé, comme le montre laFig.
2.6a Lesvaleursde A, peuvent varier considérablement entre les différentes espéces (Tableau 2.2).

Tableau 2.2. Valeurs caractéristiques et extrémes de |'assimilation brute maximum A, en kg CO, ha'l h-1, de I'efficience d'utilisation initiale
delaenkg CO, hal h'l/(Jm2s1) et delarespiration al'obscurité R jps en kg CO, hal h-1 pour les feuilles des plantes en C5 et en C, aux
températures optimales.

type de plantes Amax valeurs extrémes e Robs
Cs 40 20 - 50 0.45 2
Cy 70 50- 80 0.45 2

Figure 2.6. Effet dela lumiére (A), delateneur en CO 5 (B) et de la température sur le taux d'assimilation nette de CO, (C) des plantesen C5
(trait plein) et en C, (pointillés).
Lestaux d'assimilation des courbes (B) et (C) correspondent & des intensités de lumiére saturante. Dans la courbe (B), la teneur en CO, dans la cavité des

stomates est utilisée pour éviter dinclure la réponse des stomates aux changements de concentration externe en CO, .

Lacourbe de réponse & lalumiére de I'assimilation brute de CO, par |es feuilles peut étre estimée par I'équation :

A pge = ﬁ“w*(l - EXP(_P‘E‘R st A ‘ELW)) (Equation 2.3)

avec:
Aprute : taux d'assimilation brute de CO, en kg CO, hafeuillel h1;

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13A.HTM (12 of 72)26-4-2010 11:30:54



Rapports PSSn° 13 chap. 1, 2, 3et 4

A ax - taux d'assimilation brute maximum de CO, en kg CO, hafeuillel hl;
PAR s : PAR absorbéeen Im2s-1ouenW m2;

[epsilon] : efficience d'utilisation initiale de lalumiére en kg CO , hafeuillel hrl/ (Im2s1).

Les feuilles sadaptent aux conditions de lumiére sous lesquelles elles se développent : par exemple, les feuilles des plantes vivant sous de
hautes intensités lumineuses ont des taux d'assimilation brute maximum de CO, plus élevés que les plantes se dével oppant sous de faibles

intensités lumineuses. Les feuilles dével oppées sous de hautes intensités lumineuses sont plus épaisses et contiennent plus de rubisco. Cette
différence existe aussi entre lesfeuilles au soleil et al'ombre d'une méme plante.

2.1.2.2. La concentration en CO2

En condition de hautes intensités lumineuses, la réaction photochimique fournit une énergie suffisante et e taux d'assimilation de CO, peut étre
limité par la disponibilité en CO, (Fig. 2.7). Dans ce cas, ladiffusion devient le facteur limitant.

Puisque le taux de diffusion est proportionnel au gradient de concentration en CO, (Equation 2.1), les hautes concentrations externes de CO,

devraient conduire proportionnellement a des taux élevés d'assimilation (Fig. 2.7). Cependant, dans certains cas, cette réponse n'est pas
observée. L'analyse de ces résultats en terme de gradient et de résistance indique que larésistance ala diffusion du CO, des stomates (r'

Equation 2.1) augmente proportionnellement avec la concentration externe de CO,, et joue ainsi contre I'effet d'une grande différence de

concentrations (3.2.2).

Le taux d'assimilation augmente avec la concentration de CO, , plus particuliérement pour les plantes en C; qu'en C 4, en raison de leur plus
faible affinité avec CO, et de lavaleur plus élevée de leur point de compensation : & saturation de lumiére et lorsque |'absorption de CO,
compense le CO, dégagé, |es concentrations de CO , dans les cavités des stomates sont respectivement d'environ 50 et 10 ppm pour les plantes
en C; et en Cy4 (Fig. 2.6). Celaest dii au CO, supplémentaire dégagé par |e processus photorespiratoire des plantes en Cs. En outre, les niveaux
élevés de CO, dans les chloroplastes du mésophylle conduisent & une diminution de la photorespiration et par conséquent & des taux
d'assimilation plus élevés, un processus inexistant chez les plantes C 4. Ainsi, les cultures en C; profiteraient mieux des concentrations élevées
de CO, soit imposées artificiellement dans | es serres soit associées aux émissions croissantes de CO, (par lesindustries) dans I'air ambiant.

Les especes en C; sont caractérisées par un point de compensation de CO,, plus éleve que les plantes en C; a cause du CO, reléche au cours de
la photorespiration (respectivement 50 et 10 ppm). Elles ont moins d'affinité pour le CO, et leurs taux d'assimilation augmentent encore peu a
peu pour des concentrations internes de CO, élevés (Fig. 2.6b). L'augmentation de concentration de CO, dans les chloroplastes des cellules du

meésophylle provoquent une baisse de la photorespiration et une augmentation des taux d'assimilation. Ce processus n'existe pas pour les plantes
en C,. Par conséquent, les plantes en C 3 tirent bénéfice des concentrations éevées en CO, imposées artificiellement dans les serres ou dues aux

émissions de CO, par les usines.

Figure 2.7. Effet de I'augmentation de la teneur en CO, et de la température sur le taux d'assimilation brute de CO, d'une culture de

concombr e sous différentes intensités de lumiére.
D'aprés Gaastra, 1962. Neth. J. agric. Sci. 10 : 311-324.

Puisque les plantes en C, sont caractérisées par un faible point de compensation et une grande affinité pour le CO, les taux d'assimilation sont
atteints & des niveaux de concentration interne de CO, relativement bas (Fig. 2.6b). Les faibles concentrations internes de CO, proviennent

généralement de larésistance ala diffusion des stomates relativement élevée, les pertes dues a latranspiration sont alors réduites, ce qui est
avantageux dans des conditions de manque d'eau (3.4.1).

2.1.2.3. Latempérature
L es réactions biochimiques dépendent des enzymes dont les activités sont liées ala température (Fig. 2.8). Par conséquent, a saturation de la

lumiere, laréponse alatempérature du taux d'assimilation de CO, montre un optimum (A ,z)-
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Figure 2.8. Effet de la température sur |'activité des enzymes RuDP-carboxylase et PEP- carboxylase.
D'aprés Trehane & Cooper, 1969. J. Exp. Bot. 20 : 170-175.

Sous de faibles niveaux de lumiére, les taux d'assimilation de CO, sont moins affectés par latempérature comme le montre les valeurs de

I'efficience d'utilisation initiale de lalumiére sur une large gamme de température. Cependant, elle diminue rapidement a des températures
excedant respectivement 30 et 40 deg.C pour les plantes en C; et en C,, lorsgue les enzymes a base d'acides aminés sont détruites (Tableau 2.3).

Tableau 2.3. Valeurs caractéristiques de I'efficience d'utilisation initiale de la lumiére en kg CO, ha feuille -1 h'l/ (J mr2 s1) de feuilles isol ées
pour les plantes en C; et en C,4 en fonction de la température.

type de plantes 0deg.C 10deg.C 20deg.C 30deg.C ]40 deg.C 50 deg.C
C3 0.50 0.50 0.45 0.30 0.10 0.01
Cy - 0.45 0.45 0.45 0.40 0.01

Lorsgue lalumiére n'est plus un facteur limitant, les effets de la température deviennent plus apparents. Diminués par |es basses températures,
les taux d'assimilation a saturation de la lumiére augmentent graduellement ala saturation de la lumiére jusqu'a une température optimale,
comme le montrent les courbes de la Fig. 2.6c.

Question 2.3. Qu'avez-vous noté sur la distribution géographique des plantesen Cg et en C, ? (utiliser le Tableau 2.1)

Les plantes en C, sont plus fréquentes dans les régions les plus chaudes, cependant, certaines plantes en C 3 (riz, blé et pomme de terre) sont
aussi cultivées dans ces zones. Les plantes en C, ont un Ao Plus élevé que celui des plantes en C;3 mais une température optimale plus éevée
(Fig. 2.6¢). Cela sexplique par la présence de la PEP-carboxylase dans les plantes en C4 qui est plus active a plus haute température (Fig. 2.8).
En outre, la photorespiration des plantes en C3 augmente avec |a température puisque la rubisco a aors plus d'affinité pour |'oxygéne que pour
le CO,. Lorsgue la photorespiration est supprimée (par exemple dans un environnement pauvre en O ,), les plantes en C3 montrent une

diminution graduelle de A4 plus lente quand la températures monte.

En répondant instantanément aux différentes températures, les taux d'assimilation semblent Sadapter aux températures auxquelles les plantes se
développent comme le montre la variabilité des températures optimales.

2.1.2.4. Les autres facteurs

L'assimilation du CO, est aussi influencée par d'autres facteurstels que :

- L'age delafeuille: lesfeuilles atteignent leur capacité maximale d'assimilation alafin de leur croissance. Les feuilles plus jeunes n'ont pas
une photosynthése optimale. A 5 diminue avec la sénescence de la feuille, avec la diminution de I'activité de la rubisco et les niveaux d'azote

(voir ci-dessous).
- Le statut de I'eau dans lafeuille : Les stomates se ferment en condition de sécheresse et leur résistance aladiffusion du CO, (r's) augmente.

- Le statut de |'azote de la feuille : Puisque la rubisco contient une quantité substantielle d'azote, le taux d'assimilation de CO, a saturation de la

lumiére est directement lié au statut de |'azote des feuilles.
- Lesinsectes ravageurs, les maladies et la pollution de |'air : ces facteurs affectent négativement I'assimilation de CO, en réduisant la

luminosité (feuilles couvertes de champignon) ou en interférant avec les processus biochimiques (pollution de SO,).

2.1.3. L'assimilation de CO2 par une culture

L es changements de luminosité et |'architecture du couvert végétal pendant |e développement de la plante affectent fortement I'assimilation de
CO, par laculture. Ladisponibilité en lumiére varie au cours de lajournée et suivant les saisons, selon lalocalité, et lalatitude (2.1.3.1). La

surface foliaire et la position des feuilles dans |e couvert déterminent la quantité de lumiére interceptée et par conséquent transformée en
hydrates de carbone (2.1.3.2). L'assimilation du CO, par la culture peut étre considérée comme la sommation de I'assimilation de chaque feuille,
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en tenant compte de leur effet sur la distribution de lalumiére dans le couvert (réflexion et dispersion de laradiation). Basé sur la disponibilité
et I'interception instantanée de la lumiére, le taux d'assimilation peut étre calculé, puis intégré sur une période pour donner le taux d'assimilation
guotidienne et par la suite le taux d'assimilation saisonniére de la culture (2.1.3.3).

2.1.3.1. Disponibilité de la lumiére

Mesuré perpendiculairement aux rayons solaires, le flux de laradiation hors de I'atmosphére terrestre est presgue constant et est défini comme
la constante solaire S égale 21370 Im2s'1 (Fig. 2.9).

Laradiation atteignant |'atmosphére terrestre (Sy) dépend de I'angle auquel les rayons solaires tombent sur cette surface : les plus faibles

€élévations correspondent & une augmentation de la distance au sol€il et & une baisse des flux de radiations par unité de surface. L'é évation du
soleil est représentée comme une fonction trigonométrique de lalocalisation sur laterre (latitude géographique), du jour de I'année (saison) et
deI'heure (voir I' Appendice 1).

Figure 2.9. Flux de I'énergie dans la production végétale. Les valeurs données sont indicatives.
S=radiation solaire, Sy = radiation solaire atteignant I'atmosphere terrestre, Ry = radiation globale incidente, 15 = PAR incidente, | 5,5 = PAR absorbée,

Aprute = assimilation brute, A = assimilation nette.
D'aprés C.R.W. Spedding, 1988. An introduction to agricultural systems. Elsevier applied science, 189 p.

Alors, l'intensité de la lumiére instantanée (J m2 s'1) ala surface de laterre, notée radiation globale (Rg) dépend de lalatitude, de la saison et

dujour (Fig. 2.12) aussi bien que des conditions atmosphériques : 1es nuages et |a poussiére déterminent |'absorption et laréflexion de la
radiation lors de son passage atravers I'atmospheére (Fig. 2.9). Laradiation quotidienne cumulée (J m2) dépend de lalatitude et de la saison,
elle est obtenue par la sommation de I'intensité de lalumiére sur ladurée du jour (h; Fig. 2.11). L'effet combiné de lalatitude et de |a saison sur
I'intensité de lalumiére et lalongueur du jour est représenté sur laFig. 2.10; I'amplitude de la radiation globale journaliére augmente avec la
latitude. Les radiations globales journaliéres a hautes et basses | atitudes peuvent étre identiques car |es différences de longueur de jour sont
compensées par les différences d'intensités lumineuses.

Lerapport entre laradiation totale journaliere ala surface de laterre et au sommet de I'atmosphére (Ry/R ) est defini comme le coefficient de

transmission atmosphérique, en moyenne ses valeurs sont respectivement de 0,2 et 0,8 pour un jour nuageux et un jour parfaitement clair. Les
coefficients de transmission cal culés pendant une saison de culture aux Pays-Bas (52deg. N) et au Kenya (0deg. N) sont respectivement de 0,42
et 0,54.

En absence de données mesurées, laradiation globale et la PAR peuvent étre estimées mathématiquement sur la base de la latitude, de la saison,
de I'heure de lajournée et du coefficient de transmission.

Figure 2.10. Radiation globale journaliére en fonction de la latitude et du jour de I'année pour des jours parfaitement clairs.
Figure 2.11. Durée du jour en fonction de la latitude et du jour de I'année.

Figure 2.12. Evolution de la radiation globale incidente a |a limite de I'atmosphére terrestre (S,) et a la surface de laterre (Sy) (valeurs
moyennes) au cours de la journée du 16 Juin aux Pays-Bas.

2.1.3.2. L'interception de la lumiére et I'assimilation de CO2

Le taux d'assimilation de CO, d'une plante & un moment donné peut étre calculé a partir de la courbe de réponse alalumiére de I'assimilation de
CO , par lesfeuillesindividuelles (2.1.2) et de laradiation interceptée par ces feuilles. Avant de considérer des situations réalistes, le taux
d'assimilation de CO, sera examiné pour un cas trés simple : une plante avec 1 &3 niveaux de feuilles étendues et horizontales. Sil y a3

niveaux de feuilles, chague métre carré de la surface du sol est couvert par 3 m 2 de surface de feuilles ce qui implique un indice de surface
foliaire (LAI : Leaf Arealndex) de 3.

Comme nous I'avons vu dans 2.1.1, la PAR est & peu prés égale alamoitié de laradiation globale. Cependant, toute la PAR incidente (PAR;c)
n'est pas absorbée (Fig. 2.13). En moyenne, 10 % des radiations sont réfléchis, 10 % sont transmis, et le reste est absorbé (PAR o). Laréflexion
desfeuilles vertes et saines ne varie pas beaucoup, mais la transmission peut varier de 0 % pour les feuilles épaisses a 40 % pour lesfeuilles trés
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minces (ne pas confondre cette transmission avec le coefficient de transmission Ry/R;).

En supposant que la PAR incidente (PAR;,,0) est de 100 Jm2 s'1 pour un ciel couvert, que laréflexion et la transmission sont toutes deux de 10
%, la PAR absorbée (PAR 4,0, transmise et reflétée dans la premiére couche de feuilles sont égales respectivement 280, 10 et 10IJm2sl. Le
taux d'assimilation correspondant peut étre déterminé en introduisant la valeur de la PAR absorbée dans I'Equation 2.3. En supposant qu'A 4«
est égal a40 kg CO, hal h-1et égal 40,45 kg de CO, ha'l hrl/(IJm2 s1), letaux d'assimilation brute de CO, de cette couche de feuilles
étendues horizontalement est égal 423,74 kg de CO, hal hrl.

Figure 2.13. Distribution de la radiation incidente au niveau d'une fedille.

Si plusieurs niveaux de feuilles sont présents, |a radiation transmise par le premiére niveau (10 Jm 2 s-1) devient la valeur de laradiation
incidente sur la deuxiéme couche. En outre, il est supposé que les radiations reflétées par la couche de feuilles du milieu et du bas ne sont pas
absorbées par les couches supérieures. Les mémes calculs peuvent étre appliqués pour les différents niveaux comme le montre laFig. 2.14. Le
méme calcul a été répété avec une PAR incidente de 500 J m2 s'1 pour un ciel clair.

Figure 2.14. Radiations photosynthétiquement actives (PAR) incidente et absorbée, assimilation brute de CO, (A prte) SOUS deux régimes de

radiation pour chaque niveau de feuilles d'une culture présentant trois niveaux de feuilles horizontales.
PARenJIm2sl A e enkg CO, halhlet LUE = efficience dutilisation de lalumiére en kg CO, hal hil/ (Im2s1).

Aqnax =40kg CO, halhlet = 0,45 kg COy halhl/ (Im-2s1).

Question 2.4. Expliquer les différentes valeurs de I'efficience d'utilisation de la lumiére pour chacun destrois niveaux de feuilles de LAl = 1 et
pour la culture entiére avec deux niveaux de lumiére (Fig. 2.14).

Expliquer pourquoi I'assimilation de CO, , sommée sur les 3 couches de feuilles, double seulement alors que la radiation incidente quintuple.

Lesfeuilles des plantes en C; atteignent leur taux d'assimilation de CO, maximum pour une PAR relativement basse (approxi mativement 250 J

m2 s'1), comme le montre |es courbes de réponse alalumiére de laFig. 2.6a. Les niveaux élevés de lumiére accroissent a peine les taux
d'assimilation et par conséguent donnent de faibles efficacités d'utilisation de lalumiére.

Au champ, les cultures ne présentent pas des feuilles étendues horizontalement, mais de petites feuilles avec des surfaces inclinées a des angles
divers. Dans ce cas, lalumiére est distribuée plus uniformément ce qui réduit les possibilités de saturation en lumiére des feuilles situées au
sommet (dans les gammes normales de lumiére).

Pour illustrer la distribution de la lumiére dans une culture, des mesures de lumiére a différentes hauteurs du couvert sont présentées dansla Fig.
2.153, et tracées en fonction des valeurs correspondantes de I'indice de surface foliaire cumulé de haut en bas (Fig. 2.15b).

Figure 2.15. Courbe A : distribution de la surface foliaire (LAl pour les niveaux de feuilles tous les 5 cm) et de l'intensité lumineuse au sein du
couvert végétal d'une culture de betterave en fonction de I'intensité lumineuse au-dessus de la culture.

Courbe B : LAI cumulée calculée du haut en bas du couvert végétal en fonction de l'intensité dela lumiére.

LAI = Leaf AreaIndex = indice de surface foliaire en m?2 de surface foliaire / m2 surface de sol couvert.

Larelation entre I'extinction de lalumiére et I'indice de surface foliaire est de forme exponentielle et 1a courbe de laFig. 2.15b peut étre
représentée par |'équation suivante :

PARj;c : PARIncidenteen Jm2s1;
PARy: PAR alaprofondeur d dansle couvert en Jm2s1;

LAl : indice de surface foliaire cumulé ala profondeur d ;
k : coefficient d'extinction.

Lavaleur du coefficient d'extinction est généralement déterminée par I'architecture de la culture et plus spécifiquement par I'angle de
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distribution des feuilles, leur réflexion et leur transmission. Pour des cultures avec une distribution sphérique, c'est-a-dire avec des angles des
feuilles répartis au hasard, k = 0,7. Les cultures avec beaucoup plus de feuilles vertical es (plantes érectophiles par exempleriz dressé, graminées
au stade juvénile, lin) ou celles avec beaucoup de feuilles horizontales (plantes planophiles comme la pomme de terre, I'haricot) ont
respectivement des valeurs de k plus basses et plus élevées. Les valeurs de k peuvent étre tres proches de I'unité (Alpha alpha). Quand les
valeurs de k augmentent, la pénétration de la lumiére dans le couvert diminue (Fig. 2.16b).

Figure 2.16. A : Les phénomeénes d'absorption, de transmission et de réflexion au sein d'un couvert végétal.
B : Lescourbes | représentent I'intensité lumineuse en fonction de la LAl cumulée cal culée du haut en bas du couvert avec k= 0,5 (a) et k=1
(b). Les courbes 11 sont calculées avec un coefficient de réflection de la culture . de 0,08, ellesillustrent la contribution d'une couche de feuilles

alaréflexion totale d'une culture avec k= 0,5 (a) et k= 1 (b). La surface délimitée par les deux groupes de courbes (I et I1) représente la
quantité de lumiére absorbée par la culture pour les valeurs respectives de k.

Une distribution inégale de lumiére due aux effets d'ombrage, al'inclinaison du soleil et aux surfaces foliaires non uniformément distribuées
comme dans les vergers et |es rosettes (betterave sucriere) exige une analyse détaillée pour déterminer lavaleur du coefficient d'extinction. Cela
nécessite une programmation complexe al'ordinateur qui n'est pas étudiéeici mais on peut latrouver dans le cours sur lasimulation de la
physiologie des cultures (Goudriaan 1992).

Question 2.5. Quelle petite contribution au taux d'assimilation de CO, est ignorée dansla Fig. 2.14 ?

Lalumiére reflétée par une couche de feuilles dans le couvert est en partie absorbée par les autres niveaux de feuilles (Fig. 2.16a). Cependant,
seule laréflexion totale du couvert est perdue ce qui Sexprime par |e coefficient de réflexion de la culture [rho] :

PAR s = (1 -[rho] o) * PARj,c * (1 - ek*LAId) (Equation 2.5)

avec [rho]; = 0,08, coefficient de réflexion pour la plupart des surface foliaires vertes estimé sur un jour (sans unité de mesure). PARys
radiation absorbée par une plante composée d'un nombre de couches foliaire de surface foliaire LAI.

A partir de |I'exemple précédent, une culture est considérée avec une distribution sphérique des feuilles, une LAI de 3, et les autres
caractéristiques de la culture restent les mémes.

En vue de simplifier les calculs, on assimile laréflexion totale a celle de la couche supérieure. Cela est possible quand les feuilles les plus
basses sont partiellement ombragées et reflétent moins lalumiere que celles du sommet. Les radiations refl étées, transmises et absorbées sont
calculées en utilisant I'Equation 2.5, avec . = 0,08 et PAR j,c = 100 Jm2 s'1 (montré pour les deux couches supérieures seulement) :

Pour la couche supérieure :
radiation reflétée = 0,08 * 100 = 8,00 Jm2s?
PARg,s=(1-0,08) * 100* (1-€07"1)=46,31Im2s1

PAR, = (1-0,08)* 100 * €0.7*1=4569 Jm2 sl

On retrouve bien PAR;,,. =100 Jm2 s1
Connaissant PAR,,¢ dans I'Equation 2.3, on obtient e taux d'assimilation brute :

Aprite = 16,24 kg CO, hart h-1,

Pour la couche moyenne :
radiation reflétée au compte de la couche supérieure=0Jm2 sl
PARy,s=45,69* (1-e07*1) =2300Im2s1

PARy=45,69* (€07°1) =22,69 Jm2s1
Letotal donne bien 45,69 Jm2 s1qui est lavaleur delaPAR;,. pour ce niveau de feuilles. L'Equation 2.3 donne alors Ay e = 9,12 kg CO, har
1hi
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LaPARytotale atraversles 2 couches et PAR 4 en dessous de ces deux couches peuvent étre calculé directement :
PAR s = (1-0,08) * 100* (1- €0.7*2) =69,31 IJm2s1
PARg = (1-0,08)* 100 * (€0.7"2) = 22,69 Jm 251

Noter que lavaleur de PAR,,5 calculée pour les 2 couches est égale ala somme des valeurs de la couche supérieure et de la couche moyenne

(c'est-a-dire 46,31 + 23,00 = 69,31 Jm -2 s'1). Puisque |'Equation 2.3 sapplique a un seul niveau de feuilles, le taux d'assimilation brute des
deux couches doit étre calculé en traitant séparément chacune. Alors, I'assimilation totale brute du couvert est égale 216,24 + 9,12 + 4,82 soit
30,18 kg de CO, ha'l hl (Fig. 2.17).

L'effet d'une meilleure distribution de lalumiere, en comparaison avec les feuilles horizontales étendues (Fig. 2.14) est évident en comparant les
efficacités d'utilisation de lalumiére (question 2.4).

DanslaFig. 2.17, les calculs ont été répétés pour une PAR de 500 Jm2 s, |ci aussi, une meilleure distribution de lalumiére conduit a plus
d'effet que dans le cas des feuilles horizontales (I'assimilation de la culture triple alors qu'elle double quand le niveau de la lumiére incidente
augmente cing fois (Question 2.4)).

Figure 2.17. PAR incidente et absorbée, assimilation brute de CO, (A te) POUr chagque niveau de feuilles d'une culture présentant trois
couches de feuilles sphériques et sous deux niveaux de radiation.

PAR = Photosynthetically Active Light = radiation protosynthétiquement activeen Jm2s1, Ay, 1 €nkg CO, hal h-let LUE = efficience d'utilisation de
lalumiereen kg CO, hal h'l/ (Im2sl).

Amax = 40 kg CO, halh-1[epsilon]= 0,45 kg CO, halhl/(Im-2s1)et[rho]. = 0,08.

LescourbesdelaFig. 2.16b illustrent le rapport entre |'extinction rapide de la lumiére et |'accroissement de I'index de la surface foliaire. Par
conséquent I'intensité de la lumiére a une certaine profondeur dans le couvert peut atteindre des valeurs inférieures au point de compensation de
lalumiére (2.12) ; les feuilles en dessous de cette profondeur ont un bilan négatif de carbone : |a respiration dépasse |'assimilation brute.
L'indice de surface foliaire cumulé pour lequel I'intensité de lalumiére tombe en dessous du point de compensation de lalumiére dépend de
I'intensité de lalumiére incidente et de la valeur du coefficient d'extinction. En conditions normales d'intensité de lumiére, cette situation est
généralement atteinte pour une valeur de LAl cumulée de 5. Puisgue pour cette valeur de LA, toute lalumiére est pratiquement interceptée,
LAl =5 représente une situation généralement caractérisée par un « couvert dense et vert ».

LaFig. 2.18 illustre les variations du taux d'assimilation en fonction de différentes PAR incidentes pour une culture avec une distribution
sphérique des feuilleset LAl =3 ou 5 et pour une culture avec 1 et 5 couches de feuilles réparties horizontalement.

Figure 2.18. Effet des caractéristiques du couvert végétal sur le calcul du taux d'assililation brute (A, te) €n fonction de la PAR d'une culture

présentant différentes couches de feuilles horizontal es et des feuilles réparties sphériquement.
Apnax = 40 kg CO, hal hrl[epsilon]= 0,45 kg CO, hal h'l/ (Im2 s1) et [rho], = 0,08.

Question 2.6. Expliquer les différences entre les courbes de la Fig. 2.18.

Avec lamauvaise distribution de la lumiére dans une culture avec 5 couches de feuilles étendues horizontalement, la saturation de lalumiére de
la couche supérieure est atteinte pour des basses intensités lumineuses. Avec des intensités lumineuses plus éleveées, les couches les plus
profondes ne contribuent pas significativement au taux d'assimilation de la culture. Au contraire, dans les plantes caractérisées par une
distribution sphérique de I'angle des feuilles, la distribution de lalumiére dans e couvert est beaucoup plus favorable : plus de lumiére est
transmise, ce qui permet aux couches inférieures de feuilles de contribuer significativement al'assimilation totale pour la culture.

Ces considérations sont particuliérement valables dans e cas d'un ciel nuageux, lorsgue toute la radiation incidente est « diffuse ». Quant le
soleil n'est pas masqué par les nuages, la plupart de lalumiére émane directement du soleil. Si |a proportion de radiation « diffuse » augmente,
ladistribution de laradiation entre les feuilles saméliore et le taux d'assimilation par la plante saccroit (Fig. 2.19).

Figure 2.19. Assimilation brute de CO, d'une culture herbacée en fonction de la radiation photosynthétiquement active incidente pour un ciel
dégagé et un ciel couvert.

2.1.3.3. L'assimilation quotidienne de CO2 par la culture
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Les cycles diurnes et annuels de I'intensité de lalumiére doivent étre pris en compte lors des calculs des taux d'assimilation brute a partir des
taux d'assimilation instantanés de CO,.

Lestaux d'assimilation instantanés de CO, d'une plante sont calculés pour les niveaux de radiation ambiante au cours de lajournée et ils sont

intégrés en fonction du temps (Fig. 2.20). En répétant ce processus tous les jours d'une année, on aboutit al'évolution de I'assimilation
journaliére de CO, au cours de I'année (Fig. 2.21).

Figure 2.20. Evolution de la PAR et de I'assimilation brute de CO, d'une culture au cours d'une journée du mois de juin aux Pays-Bas. Jour

moyen pour la figure (A), jour clair ou couvert pour les courbes de la figure (B).
Apmax =40 kg CO, hal h-1[epsilon] = 0,45 kg CO, hal h'l/ (Im-2s1),[rho] .=0,08 k=07 et LAl =5.

Figure 2.21. Evolution de la radiation globale journaliere (Ryqna) €t de Iassimilation brute de CO; (A ye) aU cours du temps pour le couvert
dense d'une plante en Cj cultivée aux Pays-Bas (A) et au Kénya (B). La saison de culture aux Pays-Bas (mi-avril a mi-octobre) est délimitée

par deux fléches sur |a courbe A avec une valeur moyenne de Ry gy de 15 MJ m2j-1,

Ladistribution annuelle du taux d'assimilation quotidien de CO , d'un couvert dense suit ladistribution de laradiation totale journaliére (Ry)

comme l'illustre la Fig. 2.21. Cela peut sexpliquer a partir delarelation delaFig. 2.22 : si I'intensité de lalumiére augmente, le taux
d'assimilation de CO, de la culture augmente plus que celui des feuillesindividuelles. Larelation devient presgue linéaire si on considére une

journée entiére. Alors, en premiére approximation, pour une culture bien approvisionnée en eau et en éléments nutritifs, le taux journalier
d'assimilation de CO, (A) peut étre considéré comme une fonction linéaire de I'énergie lumineuse absorbée (PAR4,) avec un facteur E .

A = E,* PAR 4 (Equation 2.6)

Puisque I'architecture du couvert, caractérisée par k et LAI, détermine finalement jusqu'a quel point lalumiére disponible est interceptée,
I'Equation 2.6 donne::

Ai=Eyz* (1-[rho]p) * PAR g * (1- eK'LAlt) (Equation 2.7)
avec:

A : taux journalier d'assimilation de CO, au jour t en kg CO, halj-1;
E,: efficience de 'assimilation de la surface foliaire de la plante (par analogie avec I'efficience d'utilisation initiale de lalumiére) en kg CO,j1;
PAR;, : PAR incidenteau jour ten Jhalj -1;

[rho]. : coefficient de réflexion delaculture ;

k : coefficient d'extinction de la plante pour laPAR ;
LAl : indice delasurface foliaire au jour t en m2 (feuille) m2 (sol) ;

t : nombre de jours entre I'émergence et |la maturation.

L es valeurs moyennes utilisées pour E, sont respectivement 7 et 9 ug CO, j-1 pour les plantes en C; et en C,. Cette différence est expliquée par
le meilleur taux maximum d'assimilation des feuilles pour les culturesen C 4 (2.1.2). Il faut noter que ces valeurs ne peuvent pas étre appliquées
aux feuillesindividuelles (Fig. 2.22).

Figure 2.22. Courbes de réponse a la lumiere de ' assimilation brute de CO, d'une culture herbacée et d'une feuille individuelle (Wageningen,
August 1981).

Question 2.7. Vérifier letracé dela ligne droite dans la Fig. 2.22 indiquant |'efficience de |'assimilation pour les culturesen Cs.
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En appliquant I'Equation 2.7, le taux d'assimilation d'une culture peut étre suivi au cours de son développement comme I'expose le Tableau 2.4
pour une culture de betterave sucriere.

. Tableau 2.4. k, LAl et PAR (environ 0,5 * radiation globale) mesurés et taux d'assimilation globale de CO, calculé durant |e dével oppement

d'une culture de betterave sucriere avec E; = 7mg CO, J'let .= 0,1.

siode (i K PAR assimilation de CO,
Periode () LAl (MIm2j1) (kg CO, halj1)
0-10 09  [002 4 45
10-20 0,8 01 5 24,2
20-30 0,7 0,4 6 92,3
30-90 0,7 04a4 6a8 92,3a473,3
90 -100 0,7 4 8 473,4
100 -160 0,7 5 9 549.9
160 -170 0,7 1 8 253,7
Récolte

Question 2.8. Expliquer I'aspect physique de la décroissance des valeurs de k au cours du temps (Tableau 2.4). Quel est I'avantage des valeurs
élevées de k au début du développement de la culture ?

Au cours du développement de la plante, I'angle des feuilles peut changer et faire passer d'une architecture planophile a érectophile (valeurs
décroissantes de k), tandis que la surface foliaire (LAI) augmente. Par conséguent, les feuilles planophiles compensent lafaiblesse dela LAl
pour l'interception de lalumiére. Pour les graminées en semis dense, I'opposeé est observé, les arrangements des feuilles deviennent moins
érectophiles (valeurs croissantes k).

En se basant sur I'Equation 2.7, sur les valeurs quotidiennes de la radiation totale données dansla Fig. 2.10 et sur les caractéristiques de la
plante (k, LAl et E,), on peut estimer les taux quotidiens d'assimilation brute de CO, en fonction de lalatitude et du moment de l'année. La

réalité est plus complexe, puisqu'il faut prendre en compte I'influence de lalumiére directe et diffuse et de la hauteur du soleil sur la distribution
delalumiere dans le couvert.

Cetype de calculs a été fait grace a des programmes informatiques qui calculent le taux d'assimilation d'un couvert atout moment de lajournée

en fonction de la PAR incidente, de la hauteur du soleil et de lafraction de lumiére diffuse. Les résultats sont présentés dans les tableaux de
I'Appendice 2. Les calculs ont éé faits pour un couvert dense de plantes en C 5 et en C4 pour desjours clairs ou nuageux. Dans ces calculs, on a

retenu un coefficient d'extinction de 0,7 et les valeurs respectives d'A ., de 40 et 70 kg de CO, ha'l (feuilles) h-1 pour les plantesen C; et en
Cs.

L "assimilation brute quotidienne de CO, peut étre calculée. Elle dépend de la fraction de lumiére interceptée par la plante (c'est-a-dire (1-e-

k*LAlt) ou f,, dans I'Appendice 2), du pourcentage de nuages qui peut étre obtenu a partir de laradiation totale réelle et de sa valeur pour un jour
parfaitement clair (C'est-a-diref 5 dans I'Appendice 2).

Avec les données de I'Appendice 2 et les valeurs des radiations réelles, les taux quotidiens d'assimilation peuvent étre établis pour des zones
totalement différentes. Cela permet alors I'évaluation préliminaire du potentiel de production de certaines cultures.

2.2. Larespiration

Une partie du glucose produit pendant |'assimilation du CO , entre dans e processus de respiration en libérant de |'énergie chimique sous forme
d'ATP. Quelque soit le processus biochimique, laréaction globale et :

CgH120g + O, -> 6 CO , + 6 H,0 + 36 ATP

La photorespiration et |a respiration dans |'obscurité ont été identifiées dans 2.1.2. En considérant les fonctions respiratoires, comme dans les
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modéles de croissance, une distinction est faite entre larespiration de maintenance et larespiration de croissance. Dans les plantes en C; et en
C,, larespiration dans I'obscurité soutient |es processus de maintenance (2.2.1) et de croissance (2.2.2), qui sont les facteurs clésdela
production (Fig. 2.23). La photorespiration propre aux plantes en Cy ne contribue pas & la production et devrait étre considérée comme une perte
defficacité du processus qui se traduit par une valeur plusfaible d'A .

Larespiration de maintenance et la respiration de croissance peuvent ére démontrées expérimentalement. Comme pour la mesure de la
photosynthése (Fig. 2.4 ), les plantes sont placées dans une petite boite fermée qui est ventilée a un certain rythme, pendant que les

concentrations du CO, entrant et sortant sont contrdlées. Dans |'obscurité, la plante libere du CO, comme produit final de larespiration. La
concentration de CO, libéré est plus élevée au début de la période d'obscurité et décroit graduellement jusgu'a une valeur constante, commele
montre laFig. 2.24. Le niveau élevé du début correspond a larespiration de maintenance et alarespiration de croissance, mais aprés 24 heures
environ, le transport et la synthése impligqués dans la croissance d'une plante sont réduits aun tel point que lalibération de CO, est seulement
due alarespiration de maintenance.

Puisque les processus de croissance et de maintenance se passent aussi alalumiére, on suppose que la respiration dans |'obscurité est la méme
avant que lalumiére ne soit éteinte et juste apres. Les courbes de réponse alalumiére de I'assimilation du CO, par des plantes individuelles ou

desfeuilles sont généralement déterminées sur une courte période en variant l'intensité de lalumiére. Dans ce cas, on néglige I'effet de
I'intensité de lalumiére sur larespiration dans I'obscurité (Fig. 2.5).

Letaux de respiration dans I'obscurité est linéairement corrélé au taux d'assimilation nette de CO, : aprés une période de forte lumiére, plus

d'assimilats sont disponibles pour la croissance (augmentation de la respiration de croissance) et les besoins du processus de maintenance sont
plus grands qu'aprés une période de lumiére faible car I'activité métabolique a augmenté. Pour la méme raison, les taux de respiration dans
I'aprés midi et au début de lanuit sont plus éevés qu'au cours de la nuit. Par conségquent, pour calculer les taux de |'assimilation brute de CO,

(par des plantes au champ) a partir des taux mesurés de la respiration et de I'assimilation nette de CO,, il est nécessaire de faire des mesures
tardives plusieurs fois pendant le jour en excluant lalumiére dans les chambres d'assimilation.

Figure 2.23. Représentation schématique des pertes liées aux phénomeénes de respiration pour les plantesen C; et en Cy.
A* prte = assimilation brute apparente de CO o, Ay = assimilation brute de CO,, A pge = assimilation nette de CO,, Rynoto = photorespiration, Ryps =
respiration dans I'obscurité, R4, = respiration de maintenance, Riss = respiration de croissance.

Figure 2.24. Production de CO, d'une pelouse de seigle enfermée & |'obscurité et & température ambiente pendant deux jours.
Courbes a: en trait continu évolution de la production de CO, et en trait pointillé évolution de larespiration de maintenance considérée comme le taux
moyen de production de CO, aprés 40 446 heures d'obscurité et corrigé pour I'effet de la température.

Courbe b ; évolution de |a température ambiente dans |'enceinte.
D'aprés Jones, Leafe, Stiles & Collett, 1978. Ann. Bot. 42 : 693-703.

2.2.1. Larespiration de maintenance
2.2.1.1. Aspects physiologiques

L 'énergie nécessaire alarespiration de maintenance correspond a celle requise pour maintenir une entité biologique et assurer son
fonctionnement. Dans ce contexte, la mort de certains organes et la formation de nouveaux individus ou organes de la plante ne sont pas
considérées, et larespiration de maintenance est alors limitée al'énergie requise pour le fonctionnement optimal des organes existants. Trois
processus majeurs peuvent étre distingués :

Le recyclage des substances

L es composés chimiques ont une durée de vie limitée, et doivent étre resynthétisés en cas de dégradation. La durée de vie de la plupart des
composés chimiques est relativement longue comparée alalongueur du cycle de croissance de la plante. Cependant, les protéines ont une
courte durée de vie. Les protéines dans la plante sont continuellement dégradées et resynthétisées. Ces protéines, spécialement celles des
feuilles, sont généralement des enzymes. Si ces enzymes sont utilisées intensivement, elles ont une durée de vie limitée. Bien que de grandes
différences de durée de vie existent entre les protéines, le taux de renouvellement pour les protéines des feuilles a 20 deg.C est estimé a0,1 j-1
(c'est-a-dire 10 % par jour). Le taux de renouvellement augmente avec latempérature et beaucoup d'énergie est demandée. Les protéines des
grains sont tres stables et demandent peu d'énergie pour leur entretien.
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Le maintien des gradients de concentration

L es activités métaboliques (par exemple |'absorption d'eau par osmaose) exigent que la concentration des ions dans | e cytoplasme et dansles
vacuoles soit plus grande que dans leur entourage. Ces différences de concentration sont corrélées aux gradients potentiels et osmotiques qui
décroissent avec le départ continu desions. Le transport actif desions atravers les membranes est indispensable pour maintenir ces gradients de
concentration : apeu pres 1 ATP par molécule transportée a travers la membrane.

L'activité métabolique

L es aspects biochimiques du maintenance de | 'activité métabolique sont peu connus. Cette activité concerne la conversion de substances
chimiques non impliquées dans | es resynthéses mentionnées plus haut, elle entre pour une part substantielle dans la respiration de maintenance.
L 'augmentation de |'activité métabolique correspond a |'accroissement du taux de renouvellement des composés biochimiques et aleur plus
grande destruction. Le jour, I'appareil photosynthétique des feuilles exige trop d'énergie pour son maintenance. Cependant, sous de fortes
intensités lumineuses, le taux d'assimilation de CO, est limité par son taux de diffusion si bien qu'un exces de molécules riches en énergie

comme I'ATP peut saccumuler. Les processus de maintenance peuvent utiliser cette source d'énergie au lieu de faire appel al'énergie du
processus de respiration impliquant le glucose.

L'ampleur des processus de respiration de maintenance est essentiellement fonction de la quantité de biomasse concernée. Cependant, la
composition de la biomasse est également importante, il faut considérer les différences de composition et d'activité métabolique des composés
chimiques (par exemple : proténes et hydrates de carbone) dans les différents organes de la plante (feuille, tige, racine, et organe de stockage)
et dans différentes espéces de plantes.

2.2.1.2. Estimation des co(ts énergétiques

Au cours du développement de la culture, les colts énergétique de I'entretien peuvent concerner de 20 a 50 % de I'assimilation de CO,, c'est

pourquoi la détermination de ces colits est essentielle pour |'estimation de la production. Pourtant, |es colits énergétiques de larespiration de
maintenance sont difficiles a estimer parce que les processus de base ne sont pas totalement connus.

Un mode d'approche est d'estimer |e taux de respiration de maintenance par organe (R intenance) SUr 1a base du poids sec de I'organe (W en kg
ha'l) et d'estimer aussi son coefficient de maintenance, MC en kg CH,0 (kg W) 1 j-1. Pour une culture (a une certaine température de référence,

voir ci-dessous), le taux de respiration de maintenance en kg CH, 0j1 est égal a:
Rimaintenance = 0,03 Wigjijje + 0,015 W ige + 0,015 W gine + 0,01 Wy age (Equation 2.8)

Question 2.9. Expliquer les bas coefficients de maintenance pour latige, la racine et les organes de stockage.

Lestiges, lesracines et les organes de stockage contiennent moins de protéines (enzymes) que les feuilles et ils sont moins actifs
meétaboliquement ; leurs coefficients de maintenance sont donc moins élevés.

Si les données ne sont pas disponibles sur la composition des organes de stockage, on peut supposer que les composes stockés ne requierent pas
de respiration de maintenance et que le reste des organes de stockage (« I'enveloppe ») présente la méme exigence que latige. Par conséquent :

Retockage = (1 - fraction stockée) * 0,015 * Wgcrage (EQuation 2.9)

Si ladistribution de la matiére seche totale entre les différents organes n'est pas connue, le taux de respiration de maintenance (R) peut étre
estimé en multipliant la matiére séche totale par 0,015 g CH,O (g W)L j-1. Cependant, comme le montre le Tableau 2.7, les coefficients de

maintenance (MC) peuvent varier considérablement en fonction de la composition chimique des organes de stockage. Dans ce tableau, les
coefficients de maintenance sont les moyennes de I'ensemble des différentes parties de la plante.

L es collts énergétiques de la respiration de maintenance sont différents selon les plantes, ils varient aussi entre les variétés. Les variétés ayant un
bas taux de respiration de maintenance croissent en général plus rapidement. Par conséquent, la sélection des plantes a bas colits de maintenance
peut étre un objectif de la sélection des plantes.

Dans le cas des arbres, une grande partie de |a biomasse peut étre stockée dans le bois qui n'est plus actif métaboliquement et n'exige pas de
respiration de maintenance. L e coefficient de maintenance du composant actif de la plante requiert environ 0,1 tonne de glucose par tonne de
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matiére seche par an ou environ 0,27 kg de CH,, O (tonne de matiére seche)1 j-1. Les colits de maintenance sont relativement bas parce que
I'essentiel de la biomasse vivante contient peu de protéines et a une faible activité métabolique.

Les valeurs des coefficients de maintenance données jusque |a sont val ables & une température donnée (T ) de 20 425 deg.C pour les plantes
en C; (zones tempérées) et de 25 a 30 deg.C pour les plantes en C4 (zones tropicales). Pour d'autres températures (T), on appligque le coefficient
de correction de température (T ) :

T = Quol(T - Tref)/19 (Equation 2.10)
Ol Qqp est généralement égal &2 ce qui implique que le taux de laréaction double pour une éévation de 10 deg.C.

Pendant |e stockage des produits agricoles, la maitrise de la température est importante surtout Sils ne sont pas suffisamment secs pour que la
respiration soit faible. Le stockage a basse température réduit les taux de respiration de maintenance (I'exposant dans I'Equation 2.10 est
inférieur 20 d'ou T<1) et ralentit les processus de maturation (2.3.4). Cependant, beaucoup de produits ne peuvent pas étre gardés a basse

température.

Par exemple, les tomates et les concombres ne doivent pas étre gardés respectivement amoins de 12 et 5 deg.C. Par contre, latempérature
optimal e de stockage des fruits est 4 deg.C. Lesfruits stockés a cette température sont dans des conditions maitrisées de faibles concentrations
d'oxygéne mais de fortes concentrations en CO, ce qui diminue davantage |es pertes par la respiration (nécessitant de I'oxygéne).

Pendant | e stockage des pomme de terre, I'essentiel des pertes de poids est di al'évaporation de I'eau des tubercules. Cette évaporation est
surtout due ala chaleur générée par la respiration de maintenance qui doit étre diminuée par la ventilation ce qui renforce alors larespiration.

2.2.2. Larespiration de croissance
2.2.2.1. Aspects physiologiques

Lesassimilats qui ne sont pas nécessaires ala maintenance peuvent étre convertis en matériaux structurels de la plante (produit final) tels que la
cellulose, lalignine, les protéines, les acides organiques et |es graisses. La croissance peut étre définie comme la conversion biochimique du
glucose pour former la matiere seche de la plante. La croissance et |es dépenses respiratoires associées dépendent des processus suivants :

L'absor ption de |'azote et des minéraux du sol

Le passage actif de 3ions atraversla membrane requiert un ATP. Si deux membranes de I'endoderme et une membrane cellulaire doivent étre
traversées par lesionslors de I'absorption, environ 0,12 g de glucose doivent étre respirés pour assurer |'absorption d'1 g d'azote et de minéraux
avec en moyenne un poids moléculaire de 40 g.

Letransport des assimilats

Laplupart des assimilations ont lieu dans les feuilles qui ne croissent plus ou dans des parties de feuilles dont |a croissance est arrétée, puisque
le plus souvent, les parties de |a plante en croissance n'assimilent pas. Par conséquent, |es assimilats doivent étre transportés des cellules
assimilatrices aux cellules de croissance. Lors de ce transport, au moins deux membranes cellulaires doivent étre traversées. Cela suppose un
transport actif qui demande un ATP par traversée de membrane. Le passage d'une molécule de glucose requiert 2 molécules dATP ce qui
correspond a 2/36 soit 5,6 % de I'ATP généré pendant la respiration d'une molécule de glucose.

La synthese du produit final

Les molécules de glucose servent d'unités de base pour la synthese des composés organiques. La biosynthése est ici considérée comme des «
travaux de couper - coller ». Les molécules de glucose sont transformées en coupant quel ques atomes ou groupes d'atomes et en en collant
d'autres ensembles. Certaines phases du processus de croissance exigent de I'énergie, surtout pendant la séparation des atomes de C, H et O. Par
contre, d'autres phases des processus de conversion peuvent libérer del'énergie qui est alors perdue pour le poids sec du matériel végétal formé.
Si la synthese de quelques composés libére de I'énergie, on considere qu'elle est ensuite utilisée pour d'autres activités de synthese.

L a dégradation des protéines ou des sous produits de la respiration du glucose peut aussi fournir en faible quantité des substrats pour
|'élaboration de la matiére seche.

L'importance de larespiration de croissance est déterminée par la composition du produit final. Donc, les colts de la transformation des
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assimilats en matériel structurel de la plante (g de glucose/ g de produit) varient suivant la composition de ce matériel. On parle plutét de
I'efficience de la conversion qui sexprime sous laforme du facteur de conversion (CVF en g produit/g glucose). Bien que le processus soit plus
rapide a haute température, les colts énergétiques restent semblables.

Question 2.10. Expliquer comment |'efficience de la conversion peut dépasser 1.

En fonction des composés organiques formés, la proportion d'oxygéne par rapport au glucose diminue (lipides) ou augmente (acides
organiques) ce qui donne respectivement des valeurs faibles et élevées pour |'efficience de conversion. L'azote et |es minéraux sajoutent et
|'efficience de la conversion peut dépasser 1.

2.2.2.2. Détermination des co(ts énergétiques

Puisgue la plupart des processus biochimiques nécessaires ala formation des composés organiques sont connus, |es efficiences de la conversion
de ces composés, exprimées en facteurs de conversion (C.V.F.) peuvent étre calculées avec une grande précision. L'Appendice 3 illustre le cas
delacellulose. Le Tableau 2.5 présente par ordre croissant, les facteurs de conversion de certains composés (2.2.2.1).

Tableau 2.5. Codts de la biosynthese, du transport, de la conversion (synthése + transport) en g glucose/g produit et facteurs de conversion,
CVF en g produit/g glucose pour différents groupes de composés organiques, en supposant que le processus d'exigence de la moindre énergie
est suivi. (d'aprés Penning de Vries et al., 1989)

. A B C=A+B D=1C
Produits biosynthése transport conversion CVF
ggluc/gprod ggluc/gprod ggluc/gprod g prod /g gluc
Lipides 3,030 0,59 3,189 0,31
Lignine 2,119 0,112 2,231 0,45
Protéines 1,824 0,096 1,920 0,52
Glucides 1,211 0,064 1,275 0,78
Acides organiques 0,906 0,048 0,954 1,05
Minéraux (K,Ca,P,S) 0,0 0,120 0,120 (8,3

Beaucoup d'oxygeéne est enlevé des mol écules de glucose |l ors de la synthése des acides gras, ce qui rend coliteux |a biosynthése des grai sses.
Mais, elles ont une grande réserve d'énergie et par conséquent, |es facteurs de conversion en terme d'énergie présentent peu de variation.

Laparoi celulaire est généralement constituée de cellulose structurelle, d'hydrates de carbone et d'hémicellulose. Leur production est
relativement peu coliteuse en énergie car la molécule de glucose subit peu de changements (voir Appendice 3). Cependant, lalignine qui est un

autre composant des parois cellulaires et |e constituant principal du bois est relativement coliteuse a produire.

Les protéines occupent une position intermédiaire, si I'on admet que la réduction de NO3~ en NH,* se passe dans les feuilles en utilisant

I'excédent dATP. Cependant, |es facteurs de conversion des protéines dans les |égumineuses sont peu é evés parce que les colts
supplémentaires d'énergie pour laréduction de N, dans les nodules des racines doivent étre pris en compte. On estime le colt énergétique a

0,897 g de glucose/ g de protéine.

On peut calculer la quantité de matériel végétal formeé a partir du glucose disponible en se basant sur les facteurs de conversion des principaux
groupes de constituants (Tableau 2.5). Comme la composition chimique des différents organes varie considérablement, le facteur de conversion
est calculé individuellement pour chaque organe de la plante (feuilles, tiges, racine, et organe du stockage). En supposant qu'une feuille
comprend 52 % de glucides, 25 % de protéines, 5 % de lipides, 5 % de lignine, 5 % d'acides organiques et 8 % de minéraux, lademande de
glucose pour laformation d'un gramme de feuille est égale a:

052* 1,275+ 0,25* 1,92+ 0,05* 3,189 + 0,05 * 2,231 + 0,05 * 0,954 + 0,08 * 0,120 = 1,47 g glucose/ g fedille.

Le facteur de conversion du matériel delafeuille est donc 1/1,47 = 0,68 g feuille/ g glucose. Les facteurs de conversion des différents organes
de la plante sont présentés dans le Tableau 2.6.

Bien que les compositions moyennes des organes des |égumineuses et des non-1égumineuses semblent identiques (Tableau 2.6), les valeurs des
coefficients de conversion, CVF, sont plus faibles dans le premier cas en raison des demandes é evées d'énergie pour lafixation et la réduction
de I'azote, comparées al'absorption directe de I'azote minéral du sol.

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13A.HTM (24 of 72)26-4-2010 11:30:54



Rapports PSSn° 13 chap. 1, 2, 3et 4

La composition chimique moyenne des feuilles, de latige et de laracine des différentes espéces de plantes varie peu, cela se traduit par une
faible variation des valeurs correspondantes des CVF. Celan'est pas valable pour les organes de stockage comme |le montrent les grandes
différences dans les valeurs de CVF (comparer les pommes de terre aux arachides respectivement riches en glucides et en lipides, Tableau 2.6).

Par conséquent, les coefficients de conversion de chaque organe de la plante sont utilisés pour estimer le CVF global d'une plante :

1/CVF = Ffeuille/0168 + Ftige/0166 + Fracine/0168 + Fstock /ICV Fetock (Equation 2.11)

CVF = facteur de conversion en g plante/ g glucose ;
F, = pourcentage de la matiére séche totale pour I'organe i, lasomme des F; est égaleal;

CVFgqck = facteur de conversion pour |'organe de stockage.

Tableau 2.6. Composition chimique en % et facteurs de conversion, CVF, en g produit / g glucose pour quelques organes (d'aprés Penning de
Vrieset al. 1989)

organes glucides protéines lipides lignine et des orgar o d?s CVF
et plantes niques minéraux

non légumineuses

feuille 52 25 5 5 5 8 0,68
tige 62 10 2 20 2 4 0,66
racine 56 10 2 20 2 10 0,68
|égumineuses

feuille 52 25 5 5 5 8 0,59
tige 62 10 2 20 2 4 0,62
racine 56 10 2 20 2 10 0,64
organes de stockage

haricot 55 29 1 7 4 4 0,57
mai's 75 8 4 11 1 1 0,67
pomme de terre 78 9 0 3 5 5 0,78
blé 76 12 2 6 2 2 0,70
soja 29 37 18 6 5 5 0,46
arachide 14 27 39 14 3 3 0,40
bois 66 2 1 30 0 1 0,63

Si lacomposition chimigue de la matiére séche est inconnue, un facteur de conversion de 0,7 est rai sonnablement suggéré pour les céréales.
Pour d'autres especes de plantes, cette estimation aurait besoin d'gjustements sérieux, particuliérement pour la composition des organes de
reproduction (Tableau 2.7). Puisque ces organes sont généralement formés pendant les derniéres phases du développement de la plante (par
exemple formation du grain aprés lafloraison), larespiration de croissance varie en conségquence. Les changements intervenus dans la
composition de la plante affecteront aussi la respiration de maintenance.

Tableau 2.7. Coefficients de maintenance (MC a 20 deg.C en kg glucose/ kg poids sec j1) et facteurs de conversion (CVF en kg produit / kg
glucose) pour différentes cultures (d'apres van Keulen & Wolf, 1986).

ltypes de cultures mC ICVF
|avec racines ou tubercules de stockage 0,010 0,75
céréales 0,015 0,70
lavec grains riches en protéines 0,025 0,65
loléagineux 0,030 0,50

2.3. La production
Dans les paragraphes précédents, |'assimilation et |a respiration étaient exprimées par unité de temps (secondes, heures, jours) représentant ainsi

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13A.HTM (25 of 72)26-4-2010 11:30:54



Rapports PSSn° 13 chap. 1, 2, 3et 4

destaux. Ladifférence entre le taux brut d'assimilation et le taux de respiration donne le taux net d'assimilation de CO, ou si on le convertit en
glucides le taux de croissance (2.3.1).

Méme si les conditions climatiques sont favorables, les plantes ne peuvent pas continuellement maintenir la croissance, car elle est liée aleur
phase de développement. Le développement d'une plante est représenté par |'ordre, le taux d'apparition et de sénescence des différents organes
dela plante (rythme d'apparition des feuilles assimilatrices) et par conséquent, il détermine e temps disponible pour la croissance ( période de
croissance, 2.3.2). Letaux de croissance intégré sur la période de croissance donne la production exprimée en accumulation de matiére séche
(2.3.3). Larépartition de lamatiére seche détermine le poids de la récolte ou du produit économique et représente le rendement (2.3.4).

2.3.1. Le taux de croissance

Le taux d'assimilation de CO, (A) peut aussi étre exprimé sous laforme du taux d'assimilation des glucides en multipliant A par 30/44
(conversion sur la base du poids moléculaire avec les poids atomiquesdeH = 1, C = 12 et O = 16 pour CH,0 et CO »).

Dans 2.2.1il est indiqué que, chague jour, une partie des glucides correspondant a 1,5 % du poids sec de la plante (W) est utilisée pour la
respiration de maintenance. Par conséquent, il reste (30/44 * A - 0,015 W) de glucides dont environ 30 % sont utilisés pour larespiration de
croissance pendant la synthese de la matiére seche (2.2.2). Finalement, la croissance en poids sec [Delta] W par unité de temps [Deltalt est égale
a:

[Delta]W / [Delta]t = 0,70 * (30/44 * A - 0,015 W)

Ou plus généralement :

[Delta] W / [Delta]t = CVF * (30/40 * A - MC * W) (Equation 2.12)

ou MC et CVF représentent respectivement le coefficient de maintenance et le facteur de conversion (Tableau 2.7).
On parle aors de taux de croissance d'une culture et il est exprimé en kg matiére séche halj-1.

Dans un champ bien entretenu (sans herbes, parasites et maladies), avec un bon arrosage et une fertilisation adaptée, le taux de croissance est
déterminé par lalumiére, latempérature ambiante et |es caractéristiques de la culture. 11 est par conséquent défini comme |e taux potentiel de
croissance.

Lalumiére
Le principe précédent représenté dans laFig. 2.25 peut permettre le calcul du taux potentiel de croissance d'une plante en C5 avec un couvert

végétal assurant une interception maximale de lalumiére et avec une radiation journaliére moyenne de 15 MJ m2 de mai a ao(it aux Pays-Bas
(Fig. 2.21a). L'accumulation de matiére séche durant cette période atteint 20 000 kg harl. Une valeur moyenne de 5 000 kg de matiére séche par
hectare peut étre introduite (Fig. 2.27 b) pour calculer les pertes de la respiration de maintenance tout en négligeant cellesliées al'entretien des
organes de stockage (Equation 2.9).

Figure 2.25. Diagramme illustrant schématiquement |e mode de calcul de la vitesse de croissance journaliére d'une culture.
Les valeurs numériques données correspondent & celle d'une culture en C3 qui couvre totalement le sol et se développe dans des conditions moyennes de

production potentielle aux Pays-Bas au cours de |a saison agricole. Le poids moyen de 5000 kg de matiére seche harl pour les feilles, tiges et racines
provient des données de la Fig. 2.27 . Larespiration des organes de stockage a été négligée.

Lestaux de croissance calculés aux Pays-Bas peuvent atteindre des valeurs de 150 a 350 kg de matiére seche par hectare par jour.

Ces grands écarts sont dus aux différentes valeurs de A5 pour les cultures considérées et aux fluctuations de température qui requiérent une

correction de la respiration de maintenance selon I'Equation 2.10. De maniére empirique, une valeur moyenne de 200 kg de MShalj-lest la
plus simple estimation de la croissance quotidienne d'une culture. Cette estimation est comparable au taux de croissance calculé dans les
conditions delaFig. 2.25.

Avec [Delta]W / [Delta]t = 200 kg de MS par hectare par jour, environ 40 % de I'assimilation brute journaiére de CH,O (c'est-&-dire 340 kg ha

1, Fig. 2.26) parait étre perdue par |es respirations de croissance et de maintenance, un chiffre qui est généralement adopté comme premiére
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approximation du calcul des taux quotidiens d'assimilation nette de CO.,.

Figure 2.26. Vitesses de croissance des principales cultures des Pays-Bas sous des conditions proches de I'optimum compar ées aux vitesses de
croissance de 200, 175 et 150 kg de matiére séche ha-l j-1.

1: culture herbacée; 2: blé; 3: avoine et orge ; 3a: avoine et pois; 4 : avoine; 5: pois; 6 : orge; 7 : pomme deterre; 8 : canneasucre ; 9 : mais.
D'aprés : Sibma, 1968. Growth of closed green canopy surfaces in the Netherlands. Neth. J. Agric. Sci. 16 : 211-216.

Question 2.11 : Vérifier I'estimation du taux de croissance aux Pays-Bas en utilisant |e Tableau 1 (Appendice 2, la latitude des Pays-Bas est de
52deg. N) et en supposant que 50 % des jours d'été sont nuageux pendant la période de croissance de mi-avril a mi-octobre (Fig. 2.26).

Latempérature
Pour les espéces en C,, I'assimilation commence & des températures au-dessus de 0 deg.C et augmente avec latempérature pour atteindre sa

valeur maximale a environ 15 deg.C dans les champs (2.1.2). Entre 15 et 25 deg.C, latempérature a peu d'effet et au dela de 25 deg.C, elle
affecte négativement |'assimilation (Fig. 2.2c). Pour ces espéces, entre 10 et 25 deg.C, larespiration saccroit généralement plus que

I'assimilation (2.2.1), si bien que les taux de croissance a des températures plus élevées diminuent un peu.

L "assimilation pour les espéces en C, ne commence qu'a 10 deg.C et atteint son maximum aenviron 25 deg.C et reste alors plus ou moins

constante jusqu'a 40 deg.C (_Fig. 2.6¢). Pour ces espéces, |'assimilation augmente plus fortement que la respiration a des températures plus
élevées et les taux de croissance augmentent.

Par conséquent, dans les conditions de températures prédominantes pendant |a période de croissance dans les régions tempérées, les taux de
croissance des espéces en C; et en C, sont presgue semblables (Fig. 2.25). Par contre, dans | es régions tropicales et subtropicales, les taux de

croissance des espéces en C, sont un peu plus élevés.

L es températures ne peuvent pas étre contrdl ées dans |es champs, mais, dans les serres, il est possible de diminuer latempérature pendant la nuit
pour réduire larespiration de maintenance et économiser sur le chauffage. Cependant, la température devra étre maintenue a un niveau suffisant
pour gue toutes les réserves accumul ées pendant le jour soient utilisées pour la croissance pendant la nuit. De surcroit, il peut étre utile de
maintenir latempérature a des niveaux plus élevés afin de favoriser le développement de la culture et récolter plustot (2.3.4).

Les caractéristiques des cultures

Les cultures différent par leurs caractéristiques optiques, géomeétriques, physiologiques et phénologiques. Les propriétés optiques et
géomeétriques du couvert végétal déterminent le degré d'interception de lalumiere disponible et sa conversion en matiére seche. Ces
caractéristiques évoluent quand la culture passe par plusieurs stades phénologiques (Tableau 2.4). Par conséquent, les taux de croissance sont
différents entre lalevée et la maturation, méme si les conditions environnemental es sont plus ou moins constantes (Fig. 2.27).

Pendant la période ou le couvert n'est pas dense, la répartition des assimilats (2.3.4) favoriseral'expansion de lasurface foliaire, qui contribuera
al'accroissement continuel de la surface d'interception de lalumiére caractérisé par un taux de croissance exponentielle. Quand la plante a
terminé son développement et qu'une interception maximale de lalumiére est atteinte, |e taux d'assimilation de CO, n‘augmente plus : le taux de

croissance est constant et |a biomasse croit linéairement.

Figure 2.27. Evolution dans |e temps de |a vitesse de croissance, de la matiére séche totale et de ses proportions entre lesracines, lestiges, les
feuilles et les organes de stockage pour une culture de blé d'été.
L e poids moyen de matiére séche des feuilles, tiges et racines est estimé a 5000 kg hal.

Puisgu'une biomasse en croissance requiert proportionnellement plus d'assimilats pour sa maintenance (MC * W dans|'Equation 2.12), les taux
de croissance diminuent comme I'indique la déviation de laforme linéaire sur laFig. 2.28. Malgré les baisses de températures verslafin dela
saison de culture en automne, les taux de respiration de maintenance peuvent étre encore élevés a cause de la quantité considérable de biomasse
aentretenir. En méme temps, le taux d'assimilation brute de la culture décline a cause de I'ége et du dessechement des feuilles. Lorsque la
respiration de maintenance et les pertes d'assimilat atteignent I'assimilation brute, le taux de croissance devient nul et peut méme devenir négatif.

L es plantes vivaces afeuilles non caduques telles que les coniféres ont un couvert végétal qui intercepte pleinement lalumiére et elles peuvent
poursuivre leur croissance si I'activité assimilatrice des feuilles n'est pas empéchée par des facteurs physiol ogiques ou environnementaux.
Néanmoins, ici aussi une séquence de développement de la plante peut étre reconnue.

Figure 2.28. Augmentation des taux d'assimilation nette et brute et du taux de respiration en fonction de la LAl d'une culture de tréfle au stade
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juvénile (k= 0,9 a2 1,0) au coursde la période ou la LAl et la quantité de biomasse sont corrél ées.

Pendant I'établissement des arbres, le couvert végétal de laforét n'est pas dense et la croissance des troncs est faible (Fig. 2.29). Le taux de
croissance et, par conséquent, la croissance du tronc atteignent leur maximum lorsque le couvert est dense et que toute lalumiére est
interceptée. Au dela de ce point, les taux annuels de croissance diminuent a cause des demandes élevées de la respiration de maintenance, qui
est proportionnelle ala biomasse a entretenir. Puisque |'assimilation brute n‘augmente plus (couvert total), les colts du maintenance affectent de
plus en plus la croissance.

Mais, en réaité, la biomasse n‘augmente pas indéfiniment a cause de la sénescence des feuilles et du bois (arbres morts, branches tombantes),
les colits du maintenance ne peuvent pas dépasser I'assimilation brute. Le reste du taux net d'assimilation de CO, peut aussi assurer les

nouvelles croissances qui compensent les pertes dues al'éclaircissage. En outre, une partie de la biomasse est constituée par le coeur du tronc
(bois mort) qui n'exige aucune maintenance, la biomasse vivante peut continuer a augmenter pendant que la croissance nette est maintenue aun
taux faible.

Ceaest illustré pour une plantation de Douglas Fir avec une biomasse vivante de respectivement 257 et 423 tonnes de matiére séche par hectare
en 1924 et 1983. La surface des feuilles n'a pas changé (10 tonnes de matiére seche dans les aiguilles par hectare pour les 2 années) maisle
coeur du bois est passé de 90 a 300 tonnes par hectare impliquant que la maintenance de la biomasse vivante a diminué de 167 a 123 tonnes par
hectare.

Figure 2.29. Répartition au cours du dével oppement d'un conifére (pin Douglas) de I'assimilation brute de CO, (A te) €Ntre lesrespirations
de croissance et de maintien (R qiss Rmain)» 1 production nette et les pertes liées a la mortalité des aiguilles, des branches et des racines.

Dérivée du volume total du tronc et de la croissance annuelle cumulée du volume du tronc. Noter que ses cal culs suppose une forét sans élagage.
2.3.2. La période de croissance

L a période de croissance correspond généralement ala période permettant |a production. Elle est déterminée par les conditions
environnementales et les caractéristiques génétiques de la culture qui déterminent ensembl e |e développement de la culture.

La période de culture est déterminée pour chaque localité par |les saisons oul les températures ne dépassent pas certaines valeurs minimales et
maximales caractéristiques (2.12). Le développement de la culture est généralement amélioré par des températures plus é evées, conduisant a
des périodes de croissance plus courtes. En outre, des combinai sons de température bien définies, aussi bien que la durée du jour (sensibilité ala
photopériode) peuvent déterminer certains stades du développement de la plante ce qui a des conséquences sur la durée de la période de
croissance. Bien gque les températures ambiantes au début du printemps aux Pays-Bas permettent la culture de betterave sucriére, les jours courts
et les basses températures induisent une floraison précoce ce qui réduit la période de végétation et la production de biomasse.

Ladurée de la saison pluvieuse ou I'impact des ravageurs et maladies peuvent également réduire la période effective de croissance. Dansles
régions tropical es semi-arides de I'Afrique de I'Ouest ou la date du début de la saison des pluies est beaucoup plus variable que celle de lafin,
on cultive généralement du mil, qui fleurit a une date plus ou moins fixe, gouvernée par la durée du jour, sans tenir compte de la date de semis.
Cdaréduit le risgue d'échec des cultures mais la durée de |a période de croissance peut étre substantiellement réduite.

En plus des facteurs climatiques, les techniques de production (date de semis, plantation et récolte) peuvent affecter la durée de la période de
croissance : dans les régions tempérées, les graminées coupées fréquemment demeurent largement végétatives, en dépit des réactions
photopériodiques favorisant leur floraison. Dans I'Australie sud méditerranéenne, la date de semis du blé doit étre ajustée afin d'éviter les
risques de gelée tardive. Lafin de la période de croissance doit coincider avec une période ou I'hnumidité est encore suffisante pour éviter les
risques de sécheresse. Par conséquent, dans ces régions les vari étés sél ectionnées mirissent pendant la période requise ce qui implique une
durée de la période plus courte.

2.3.3. La production de biomasse

Une premiére estimation de |a production en kg matiére séche harl peut étre obtenue en multipliant la durée de la période de croissance (j) par la
moyenne du taux de croissance (kg matiére séche halj -1) pendant cette période (Fig. 2.30).

Figure 2.30. Représentation schématique de I'élaboration de la production potentielle d'une culture.

Cependant, le taux de croissance et la durée des différentes phases de dével oppement peuvent varier puisqu'elles sont affectées par différents
facteurs environnementaux (par exemple latempérature dans 2.3.1 et 2.3.2). La production, de ce fait, est évaluée plus précisément par une
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sommation des taux de croissance calcul és pour des petits pas de temps (un jour) pendant la période de croissance, ou par une interprétation
graphique des courbes présentant la relation entre le taux de croissance et le temps (Fig. 2.27).

La production potentielle est définie comme la production totale de matiére séche d'une surface saine et verte de culture. Elle est déterminée par
lalumiére totale disponible, les températures prédominantes et |es caractéristiques de la culture. Puisque les niveaux de radiation et la
température varient en fonction de lalatitude et de la période de I'année, le taux de croissance et la durée de la période de croissance varient en
conséquence ainsi que le potentiel de production dela culture.

Cdaestillustré par laFig. 2.31 décrivant les caractéristiques de la croissance du blé d'hiver et des betteraves sucriéres aux Pays-Bas.

Figure 2.31. Evolution saisonniére de I'assimilation brute de CO, d'une culture verte et dense (courbe 1), du pourcentage d'interception de la

lumiere par la culture (courbe 2) et du taux de croissance potentiel (courbe 3 = courbe 1 * courbe 2) pour des cultures de blé d'hiver et de
betterave sucriére.
D'aprés: Sibma, 1977. Neth. J. of Agric. Sci. 25 : 278-287.

Lacourbe 1 présente la variation de |'assimilation brute de CO, au cours de la saison pour un couvert dense aux Pays-Bas et correspond ala
Fig. 2.21a. Cependant, une culture garde un couvert dense et vert seulement pendant une partie de la saison.

Lacourbe 2 représente la réduction du taux assimilation du CO, due & une couverture végétale incompléte au début de la saison et & une baisse
d'assimilation de CO, pendant la maturation.

Letaux d'assimilation brute de CO, de la culture est le produit de la courbe 1 et de la courbe 2, il est représenté par la courbe 3. Cette courbe

représente aussi |e taux de croissance potentiel de la culture en kg matiére seche harlj-1.

Leblé d'hiver semé en automne a rapidement une surface foliaire dense au printemps gréace a sa bonne adaptation aux basses températures. Par
conséquent, la majeure partie de sa période de croissance coincide avec la période de radiation la plus élevée. Par contre, les betteraves semées
au mois d'avril ont une couverture totale mi-juillet et seulement 40 % de la radiation annuelle totale est absorbée par la culture. A cause de cet
établissement tardif des cultures, la période d'accumulation du sucre coincide avec |es périodes de baisse de laradiation.

En considérant la période d'avril a octobre, le blé d'hiver a une période de croissance de 127 jours et la betterave de 178 jours, maisles
différences dans les taux d'assimilation totale de CO, sont faibles : 47 tonnes de CO, par hectare pour le blé d'hiver et 53 tonnes de CO, par

hectare pour la betterave. Donc le taux moyen de croissance est un peu plus éevé pour le blé d'hiver parce que sa période de croissance est
mieux synchronisée avec la variation saisonniére de laradiation solaire.

L es rendements ont augmenté grace a|'établissement rapide des cultures avec des variétés mieux adaptées aux basses températures du
printemps (le mai's) et aux élévations de température du sol (production des [égumes).

Comme pour les cultures en Cs, il peut étre démontré que |e taux de croissance potentiel des cultures en C, est approximeativement de 400 kg de

matiere seche par hectare par jour a des latitudes ayant des températures moyennes plus élevées. Cependant, la production annuelle des cultures
en C, baisse plus rapidement a des latitudes plus é evées puisque la durée de croissance est diminuée par une sensibilité accrue pour les basses

températures.
Dans cette approche théorique, I'effet de latempérature sur le taux de développement a été exclu pour des raisons de clarté. Cependant, des

températures plus élevées pour des latitudes plus basses augmentent les taux de dével oppement et les périodes de croissance sont plus courtes
(2.3.3). Aingi, laproduction totale est affectée négativement spécialement pour les cultures en Cs, car les cultures en C, peuvent compenser la

diminution de la période de croissance par un taux de croissance plus éevé.
2.3.4. La distribution de la matiere séche

Lamatiére séche accumulée par une culture est distribuée entre les différents organes de la plante en fonction des différents stades
phénologiques (Fig. 2.25).

[l faut distinguer la croissance du dével oppement. La croissance est définie comme |'augmentation en poids ou en volume de la matiére seche
de laplante ou des différents organes, |e développement est défini comme le passage par des phases phénologiques successives, il est caractérisé

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13A.HTM (29 of 72)26-4-2010 11:30:54



Rapports PSSn° 13 chap. 1, 2, 3et 4

par I'ordre et |e taux d'apparition des organes végétatifs et reproductifs. Les deux processus sont souvent liés ce qui explique I'emploi du terme
développement alors qu'il sagit de croissance.

Ce paragraphe mettral'accent sur le développement comme facteur de modification de la distribution de la biomasse (2.3.4.1), et
particuliérement sur la proportion totale de matiére seche participant al'éaboration du rendement (2.3.4.2).

Larépartition de la matiére séche entre les différents organes de la plante (Fig. 2.25) est décrite ci-dessous.

Une premieére distinction peut se faire entre les organes aériens et les organes souterrains de la plante, caractérisée par le rapport entre la partie
aérienne et les racines de la plante. En premiére approximation, cette caractéristique peut étre utilisée pour estimer la production totale de la
biomasse a partir de la biomasse aérienne plus facilement quantifiable. Cependant, ce ratio n'a pas une valeur fixe. En plus de latempérature et
des effets de la durée du jour (voir ci-dessous), la carence en éléments nutritifs réduit le pourcentage de matiére seche des feuilles en faveur de
|'extension du systéme racinaire ce qui provogue une baisse du ratio.

Une deuxiéme distinction consiste a considérer les produits économiques (grains, pommes de terre) et les résidus de récolte (paille, chaume,
racines). La proportion de matiére séche du produit économique par rapport a la matiére séche totale se définit comme I' indice de récolte.
Puisque les organes de stockage de beaucoup de cultures se dével oppent au-dessus du sol, les indices de récolte dans ces conditions
correspondent généralement ala matiére seche aérienne : I'indice de récolte d'une culture de blé peut étre égal a0,45 si I'on considére lamatiere
seche totale et 20,35 s I'on considére la matiére seche au dessus du sol. La production économique totale par ha correspond au rendement.

La production totale de biomasse peut étre exprimée en poids sec ou frais. Mais comme I'humidité contenue varie considérablement entre les
organes (14 % pour les grains et 80 % pour la pomme de terre) et peut étre affectée par |es facteurs environnementaux (degré de sécheresse), les
rendements sont préférentiellement exprimés en matiére seche.

2.3.4.1. Le développement

Ladistribution de la matiére seche est fortement liée au dével oppement de la culture. Les différents organes sont formés au cours du cycle
végétatif de la culture : formation des racines, tiges, feuilles au cours de la phase végétative, suivie de lafloraison, de laformation des grains et
fruits et de la maturité au cours de la phase de reproduction (Fig. 2.32). L'ordre d'apparition des différents organes est une caractéristique
génétique variant selon les especes, et est presque indépendant des circonstances externes. Le calendrier et le rythme d'apparition des organes
sont cependant dépendants des conditions environnementales, surtout de latempérature et de la durée du jour.

Figure 2.32. Sades de dével oppement et évolution de la répartition de la matiére seche au cours du cycle d'une culture.
Ce schéma envisage la formation d'organes de stockage aériens (grains) mais une démarche similaire peut étre suivie dans le cas d'organes de stockage
souterrains (pommes de terre).

Latempérature

Beaucoup d'espéeces ou de variétés ont besoin d'une période de basses températures pour induire la floraison (blé d'hiver, seigle d'hiver et
betterave sucriére). L e processus déclenché pendant cette période est appel ée vernalisation. Les cultures d'été dans les climats tempérés et les
cultures des zones tropicales n'ont pas besoin d'une période de basses températures pour induire la floraison. Pour les cultures d'hiver, les
besoins en froid doivent étre satisfaits avant tout. Pour toutes les cultures, les températures él evées écourtent la durée d'une phase phénologique
donnée.

Les données collectées sur latempérature et la durée de la période levée-initiation florale (c'est-a-dire I'anthése) pour un certain nombre
d'espéces suggérent un produit constant de jours et températures (voir les courbes de méme forme, Fig. 2.33). Ce produit est la somme des
températures ou unité thermale exprimée en degrés jours (j deg.C). Laméthode la plus courante pour obtenir les valeurs des sommes de
températures pour une phase phénologique est d'gjouter les températures quotidiennes moyennes au-dessus d'un certain seuil. La gamme des
seuils de températures varie entre 0 et 10 deg.C pour les différentes especes ou variétés.

Figure 2.33. Effet de la température sur la durée de la phase émergence-anthese pour différentes cultures. D'aprés van Dobben, 1979.

Par exemple, une variété de mai's plantée a une température constante de 25 deg.C et caractérisée par une somme de température de 750 degrés-
jours jusgu'a l'anthése et un seuil de température de 10 deg.C, commencera afleurir apres 750 (degrés jours)/(25-10) (deg.C) = 50 jours, ou
aprés 30 jours a une température constante de 35 deg.C.

Plus latempérature est éevée, plusla durée totale de la croissance d'une plante est courte et son taux de développement élevé. Si le
développement est exprimé sur une échelle numérique qui varie entre O et 2 avec 0 pour lalevée, 1 pour I'anthése et 2 pour la maturité (Fig.
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2.32), aors le taux de dével oppement est défini comme cette partie de I'échelle qui est accumul ée par unité de temps. A température constante,
le taux de développement pendant la phase de pré-anthéese differe généralement du taux de développement pendant la phase post-anthése.

Par exemple, la période entre lalevée et I'anthése pour une variété dans un environnement spécifique est 50 jours et 25 jours entre I'anthése et la
maturité, alors le taux moyen de dével oppement pendant |a phase de pré- anthése est de 1/50 ou 0,02 j-1 et pendant la phase de post anthése 1/25
ou 0,04 j-1. Les valeurs numériques entre O et 2 obtenues en additionnant e taux de développement quotidien sont définies comme la phase de
développement.

La duréedu jour
Pour certaines espéces ou variétés, I'effet de latempérature sur le taux de dével oppement est modifié par la durée du jour, c'est-a-dire le
photopériodisme.

Les plantes peuvent étre classées en 3 groupes :

- les plantes neutres, pour lesquelles le taux de développement est insensible ala durée du jour ;
- les plantes de jours longs, pour lesquelles I'anthése est induite par I'avénement dejourslongs;;
- les plantes de jours courts dont |'anthése est induite par |'avénement de jours courts.

Lasensibilité aladurée du jour peut étre une caractéristique importante quand une nouvelle variété est introduite dans une région, méme quand
elle provient d'une autre région de méme latitude et de méme photopériode : les saisons de culture des deux localités peuvent ne pas coincider a
cause des différences pluviométriques.

2.3.4.2. L'élaboration du rendement

Bien que les processus de base gouvernant la croissance (production de biomasse) et |e dével oppement phénol ogique agissent indépendamment,
les deux phénomenes sont fortement liés. Si le taux de dével oppement est élevé, la production totale de biomasse est faible, parce que la période
ou le taux de croissance est linéaire est courte (2.3.1).

En passant par les étapes successives de développement, le transport des assimilats des feuilles (source) par latige verslesracines ou les
organes de reproduction (puits) est affecté. Tous ces organes peuvent servir d'organes de stockage (feuille d'épinard, tubercules, graines,
gousses et fruits). Cette distinction est importante parce que les plantes ne sont généralement pas cultivées pour la matiere seche totale, mais
pour leurs organes de stockage.

Puisque la plupart de ces organes de stockage se dével oppent seulement pendant la derniére partie du cycle aprés la production des racines, des
feuilles et destiges (Fig. 2.32), un équilibre approprié de la relation source-puits est primordia pour la production. Une forte disponibilité des
assimilats n'est pas utile si les organes de stockage manquent (insuffisance du puits). Cela peut se produire quand une période froide et nuageuse
ou une sécheresse ala fin de la phase végétative d'une culture est suivie d'une période claire et chaude avec une quantité d'eau suffisante et
gu'un nombre inadéquat de grains a é&té initié.

Cependant, quand une période claire est suivie d'une période défavorable, la production est limitée par la « source », ladisponibilité des
assimilats est inadéguate pour approvisionner un grand nombre de grains. La sélection et |es techniques cultural es peuvent gjuster les relations
source-puits par une formation d'organes de stockage améliorant |'assimilation.

L'action des serres (augmentation de la concentration de CO, et de latempérature) sur |'éaboration du rendement n'est pas clairement définie.
En dépit des taux éleves d'assimilation dus al'augmentation des concentrations de CO,, les rendements des cultures sont affectés négativement

par le raccourcissement de la période de croissance, résultant de |'accroissement du taux de développement, lui-méme di al'augmentation de
température.

Les effets de la température peuvent étre plus prononcés dans les régions plus chaudes a cause des pertes plus élevées de larespiration de
mai ntenance et d'une photorespiration accrue pour les plantes en C; (2.1.2).

2.4. Récapitulatif des concepts
Une bonne compréhension des sujets suivants est requise pour une évaluation quantitative de la production (Fig. 2.34), c'est-a-dire dela

conversion de |'énergie solaire en énergie chimique (Fig. 2.9) :
- les processus de base de | 'assimilation : diffusion de CO, , réactions photochimiques et biochimiques ;
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- les facteurs environnementaux affectant I'assimilation de CO , : concentration de CO,, radiation, température ;
- laquantification de I'assimilation de CO, par les plantes en C; et en C4 basée sur I'efficience initiale d'utilisation de la lumiére et des taux
d'assimilation de CO, ;

- la disponibilité de lalumiére pour les couverts végétaux selon lalatitude, la saison et I'atmosphére qui affectent laradiation globale et la
radiation photosynthétiquement active (PAR) ;
- lamesure de l'assimilation de CO, al'échelle de lafeuille et de la culture en incluant | es effets des caractéristiques du couvert (réflectance,

indice de surface faliaire (LAI), coefficient d'extinction) sur l'interception et I'absorption delaPAR ;

- I'intégration des taux d'assimilation instantanés pour obtenir les taux quotidiens sous différentes conditions de lumiére et de couvert végétal ;

- les concepts de base des processus de respiration : respiration dans I'obscurité (pour la maintenance et la croissance) et photorespiration ;

- laquantification de la respiration de maintenance, des effets de la distribution de la biomasse, du développement de la plante et latempérature
(facteur Qqq) ;

- laquantification de la respiration de croissance et des effets de la composition de la biomasse et des taux de conversion ;

- la connaissance des termes :

taux de croissance = taux d'assimilation - taux de respiration ;

production de biomasse = taux de croissance * durée de la période de croissance ;

rendement = indice de récolte * biomasse totale ;

- les effets des facteurs environnementaux sur le taux de croissance et la durée de la période de croissance ;

- larépartition de la matiére séche (taux source-puits) surtout dans les organes de stockage aux différentes phases de dével oppement de la
culture en fonction des facteurs environnementaux.

Figure 2.34. Représentation de la procédure informatique du calcul de I'assimilation journaliére de CO, par un couvert végétal et dela
production.

2.5. Diagramme relationnel

Les diagrammes relationnels sont utilisés pour visualiser les ééments et les relations les plus importants d'un systéme, en distinguant des
variables motrices, des variables d'état, des variables de taux et des variables auxiliaires. Les conditions de production décrites dans ce chapitre
peuvent étre représentées schématiquement sur un diagramme rationnel (Fig. 2.35).

Laradiation et latempérature sont des variables motrices parce qu'elles exercent un important effet régulateur sur la culture (respectivement
|'assimilation et le dével oppement). En général, les variables motrices influencent le systéme et son comportement mais l'inverse n'est pas vrai
(laculture n'affecte pas laradiation).

Lesvariables d'état représentent les quantités, qui peuvent étre tangibles (production de matiéere seche), ou abstraites (phase de développement).
Les variables de taux représentent les changement des variables d'état (exemple taux d'assimilation).
Lesvariables auxiliaires apportent des informations sur les variables de taux (exemple facteurs de conversion pour larespiration de croissance).

En incluant ces variables, les diagrammes représentent des modél es quantitatifs des systémes comme celui du cours I'analyse du systéme et la
simulation des processus écologiques (Leffelaar, 1992). Une telle représentation rend le contenu et |es caractéristiques du modéle plus
accessibles.

On commence en prenant la production potentielle comme base de rendement maximum réalisable, elle est déterminée par laradiation et la
température. L es autres conditions de production, caractérisées par les facteurs limitant ou réduisant le rendement (I'eau, les éléments nutritifs,
les mauvaises herbes, les maladies et |es ravageurs) seront placées ensuite sur le diagramme. Cela seraillustré plus tard dans les chapitres 3, 4 et
5 montrant les processus a travers lesquels les différents facteurs peuvent affecter la production.

Figure 2.35. Diagramme relationnel de la production potentielle d'une culture. La lumiére et la température sont les principales variables, les
parametres de la photosynthése sont fixés. Les rectangles représentent des quantités (variables d'état), les symboles en valve représentent des
vitesses (variables de vitesse ou taux). Les cercles correspondent a des variables auxiliaires. Les principal es variables sont soulignées
(variables dirigeantes). Les lignes continues traduisent des flux (écoulements) de matériaux et les lignes discontinues des passages
d'information. Les symboles sont d'aprés Forrester, 1961.
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Appendice 1: calcul de la radiation dans I'atmosphere

Laradiation solaire reque au sommet de |'atmosphére sur une surface paralléle acelle delaterre (Sy) est donnée par :
So = S[intégrale] sin B[1]

ou Sest laradiation sur la surface perpendiculaire aux rayons du soleil et b la hauteur du soleil, c'est-a-dire I'angle entre les rayons solaires et la
surface de laterre. A |'équateur, quand le soleil est au Zénith amidi, on obtient :

sin 3= cos[15deg. (t,-12)] [2]

avec ty, représentant le temps solaire en heures. L'angle du soleil varie pendant le jour parce que laterre tourne une fois autour de ses axes toutes
les 24 heures a une vitesse de 15deg. par heure (=360/24).

Pour d'autres jours et en d'autres lieux sur laterre, lavaleur de sin R dépend aussi de la déclinaison du soleil () et de lalatitude (), qui est de 0
degré al'équateur et 90 degrés aux pbles. Cette déclinaison peut étre estimée par :

[delta] = -23,45 cos (360 (ty + 10)/365) [3]
ol ty est le nombre de jours de I'année écoul € depuis le 1 janvier.

Celapermet des calculs de la hauteur du soleil a n‘importe quel moment de lajournée et an'importe quelle localité et date par :

sin3=sin[lambda] * sin + cos [lambda] * cos [delta]* [cos{ 15deg. (t},) - 12}] [4]

aduréedujour (D) suit aussi une fonction sinusoidale au cours de I'année :
D =12 + (24/180) arc sin (tan [lambda] * tan [delta]) [5]

L'intégrale de Sy sur un jour peut étre cal culée avec :
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[sin pa, =3600[Dsin 2A+sin 5+(24/ 7) * cos A+ cos 5+ f1—tan’ ;-L#tanz&] (6]

Tableau 1. Taux d'assimilation brute de CO, calculé en kg ha1j-1 pour un couvert végétal dense avec une distribution sphérique des feuilles,

pour des jours clairs (Ay) et desjours nuageux (A,) €t un taux maximum d'assimilation de CO, de 40 kg ha h-1.

Date 15 15 15 15 15 15 15 15 15 15 15 15
Ehégfl\lor ; B Fév Ma  |Av  |Ma  |din  |uil  |Aodt  |Sept Ot |Nov  |Déc
;?érn:éu | Jil |Aodt  [Sept  |oct  |Nov D& |dan  |Fév Ma  |Av  |Ma  |in
Latitude

0°Aq 728  |753 768 761|737 720 7271|752 768 760 736 720
0° Aoy 306 (320 328 24 311 302 306|319 328 324 311 302
10°Aq 652  |701 748 779  |786 784 785  |784 765 720|667 638
10°Aqy 270  |295 319 334 (336 333 33% (336 327 305  [277 262
20° A 562  |634 713 783  |820 834 829  |802 745 665 583 542
20°A oy 226|261 300 334 |3B1 356 355  |343 316 276 236 216
30°Aq 454|549 659 768 (839 869 858  |804 708 501  |481 429
30°Aqy 175|219 271 324 |357 371 366  |341 295 239|187 163
40° Ag 333|445 586 737|843 892 873  |788 652 497  |364 304
40°A oy 120 (169 233 304 |354 377 368  [329 264 193 (133 107
S0° A 202|324 491 686  |833 904 877  |757 574 384 (234 172
S0°Aqy 63 114 187 275  |343 375 363  |307 224 140 |77 52
60°Aq 68 191 375 615  |813 915 875  |708 474 255  |102 39
60°Aqy 15 57 132 236 (323 368 351|277 175 83 25 8
710°Ag 0 46 240 527  |798 967 896  |649 353 14 |0 0
70°A oy 0 10 73 189 (302 369 341|240 118 27 0 0

(Source : Goudriaan & Van Laar, 1978a)

Tableau 2. Taux d'assimilation brute de CO, calculé (kg ha'1j-1) pour un couvert végétal dense avec une distribution sphérique des feuilles,

pour des jours clairs (Ay) et desjours nuageux (A,) €t un taux maximum de |'assimilation de CO, de 70 kg ha-1 h'l.

|Da¢e |15 |15 |15 ]15 |15 ]15 |15 |15 ]15 |15 ]15 |15
;fér?és,;'ord ’Jan ’Fé'v ’Mar Av Mai Juin Juil Aot ’Sept Oct Nov ’Déc
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Eﬁer?ézj ; nil lAodt  |Sept ot |Nov  |Déc  |dan Fv  |Mar |Av Ma  |uin
Latitude

0°Ag 959 (995 1017 |1007  [973 947 958 993 1018  [1007 (971  |947
0°Agy 326 341 350 346 331 321 325 340 351 346 331 (321
10°Ay 852 (922 989 1032 (1039 (1035  [1037  |1038  [1012 949 873 (832
10° Ay 285 (313 340 357 358 356 357 359 349 324 294 277
20°Ag 726|827 937 1035 (1086 (1103  |1097  |1062  |983 870 755  |698
20° Aoy 237|276 319 356 375 381 379 366 336 292 248 226
30°Aq 577  |707 860 1011 (1109 (1149  [1134  |1060  |927 765 613  [542
30° Aoy 182|229 287 345 381 396 391 363 313 251 195 (170
40° Ay 410  [562 755 962 1108 (1175  |1150  |1033 (845 633 452 (372
40° Ay 123|176 245 322 377 402 392 349 278 201 138 (110
S0°Aq 236|397 620 885 1086 1183 1145  |982 733 477 278 198
50° Ay 65 117 194 289 362 398 384 324 234 145 78 53
60° A 71 220 460 779 1046 1182 1129  |905 501 301 109 |40
60° Aoy 15 58 136 246 340 388 369 290 181 85 25 8
710° Ag 0 47 277 649 1006 1222 1132 810 421 121 0 0
70° Ay 0 10 74 195 314 385 356 249 120 28 0 0

(Source : Goudriaan & Van Laar, 1978a)
Appendice 2 : calcul du taux d'assimilation quotidien brut d'une culture

Les Tableaux 1 et 2 présentent I'assimilation quotidienne brute d'un couvert végétal dense avec une distribution sphérique des feuilles en
fonction de lalatitude et de I'époque de I'année pour des jours clairs ou huageux et pour les cultures en Cy et en Cy.

L e type de culture détermine le tableau a utiliser. Connaissant la latitude et la date, le taux d'assimilation d'un couvert pour un jour clair et
nuageux est obtenu par interpolation. Le taux d'assimilation pour des jours partiellement nuageux peut étre estimé par :

A=[fo* Apy+ (1-12)* Agl* T [1]

A : taux d'assimilation brute de CO, du couvert en kg harlj-1;

fo : fraction dejour ou le ciel est nuageux (voir Equation 2), f, = 0 et 1 respectivement pour les jours complétement clairs et nuageux ;
A, : taux d'assimilation brute de CO, du couvert pour les jours complétement nuageux (LAI = 5) enkg halj1;

A : taux d'assimilation brute de CO, du couvert pour les jours complétement clairs (LAl = 5) enkg halj1;

fp, : fraction de lumiére interceptée par la culture (voir Equation 3).

Lesvaleurs def, sont obtenues a partir de la radiation global e quotidienne mesurée et de la radiation globale quotidienne d'un jour parfaitement

clair indiquée par la Fig. 2.10. Laradiation globale quotidienne d'un jour nuageux peut étre calculée en multipliant la valeur pour un jour
parfaitement clair par 0,2. Donc :
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fo=(Rg- Ra)/ (Rg- 02.Ry) [2]

Ry : radiation globale d'un jour parfaitement clair en J m2j1:
R, : radiation globaleréelleen Jmr2j-1,

Si le couvert n'est pas dense, comme au début et alafin du cycle de croissance, laradiation incidente n'est pas totalement interceptée et
I'assimilation de CO, est réduite par rapport & celle d'un couvert dense. La réduction est exprimée ainsi :

fh =(1- ek* LAI) [3]

k : coefficient d'extinction ;
LAI : indice de lasurface foliaire pour chague jour en m2 m-2.

Appendice 3 : quantification des codts de la synthése de la cellulose

Lacellulose est un important composant des parois cellulaires. Une molécule de cellulose est formée d'une chaine de CgH1qOs donnant des
unités fondamentales ou monomeéres. La formation d'un tel monomeére peut étre écrite comme suit :

CeH100g + 2 ATP -> CgH1gO5 + H,0 [1]

La synthése d'une unité de base requiert donc deux unités d'énergie sous forme dATP. Ensuite, I'union de deux unités de base exige un ATP, de
telle sorte que laformation du polymeére de cellulose (n monomeres) peut étre représentée par :

N (CgH1006) + N (3ATP) -> (CgH1005),, + NH, O [2]

En utilisant les poids moléculaires, cette équation sexprime :

180 g de glucose + 3 moles ATP -> 162 g cellulose + 18 g H ,0 [3]

Puisgue larespiration d'une molécule de glucose fournit 36 ATP, il ressort que :

180 g de glucose + 192 g O, -& $62; 264 g CO , + 108 g H,O + 36 moles ATP [4]

Donc, la production des 3 moles d'ATP utilisées dans I'Equation [3] requiert (3/36) * 180 g de glucose, et les Equations [3] et [4] peuvent étre
reformuléesainsi :

194 g de glucose + 16 g O, -> 162 g de cellulose + 22 g CO, + 27 g H,0 [5]

En d'autrestermes, 1 g de glucose donne 0,83 g de cellulose sans tenir compte des co(its de transport.
Exercises

1) Une culture en C4 avec une LAI de 3 et une biomasse de 4000 kg de matiére séche par hectare est cultivée sous des conditions optimales de
production. L'angle de distribution des feuilles est sphérique et I'efficience de I'assimilation brute de la culture (E,) est de 9 ug CO, J1 (PAR
absorbée). Laradiation globale quotidienne est égale 218 MJIm2 et laréflexion du couvert est de 8 %.

a) Quelle quantité de radiation photosynthétiquement active (PAR) est absorbée par le couvert ?
b) Représenter sur un seul graphique la courbe de réponse alalumiére de I'assimilation brute de CO, pour une feuille et pour le couvert foliaire

entier. Tracer aussi laligne représentant le facteur de proportionnalité E, . Indiquer les unités sur les axes. Expliquer les différences.

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13A.HTM (36 of 72)26-4-2010 11:30:54



Rapports PSSn° 13 chap. 1, 2, 3et 4
c) Calculer I'assimilation brute quotidienne de CO, de la culture.

d) Calculer la production journaliére de matiére seche de cette culture a une température moyenne de 20 deg.C. Utiliser des estimations
raisonnables pour les colts de maintenance et |e facteur de conversion.

€) Calculer laproduction journaliére de matiére séche comme pour la question d, mais avec une température de 25 deg.C (Q1g = 2).

2) @) Calculer le taux d'assimilation brute de CO, d'une culture de blé avec une LAI de 3, un coefficient d'extension de 0,7 et un coefficient de
réflexion de 0,08 (PAR). Laradiation totale est de 300 Jm2 s1 (A5 =49 CO, m2 h'l ;[epsilon] = 12,5 pg CO , J1). Distinguer pour les
calculs, lestrois couchesfoliaires avec LAl = 1.

b) Pour les cultures, nous pouvons estimer |e taux d'assimilation brute de CO, gréce alavaleur de I'efficience d'utilisation de lalumiére pour la

PAR absorbée (E; = 7 g CO, J1). Expliquer pourquoi et calculer ce taux pour la culture de blé de la question 2a.

) Donner les estimations de |'efficience d'utilisation de lalumiére (E,) pour une culture de mai's poussant aux Pays-Bas et dans un climat
meéditerranéen.

3) @) Quelle équation mathématique décrit le mieux larelation entre la photosynthése d'une feuille et la radiation absorbée ? Nommer les
paramétres, indiquer les unités et I'ordre de grandeur (pour les plantesen C; et en C 4).

b) Est-ce que la production de matiére seche d'une culture en C, augmenterasi la concentration de CO, passe de 350 & 500 ppm ? Expliquer
briévement votre réponse.

4) Tracer sur un schémalarelation entre la concentration de CO, dans |a cavité des stomates et |e taux d'assimilation nette de CO, ala
saturation de lalumiére et & une température 25 deg.C pour une culture en C; et en C, et avec 2 et 21 % d'oxygéne (au total 4 courbes).
Expliquer les différences.

5) Calculer larespiration de maintenance de tubercules de pommes de terre (25 % de matiére séche) gardés a une température de 5 deg.C. Sur la
base du poids sec, 70 % de la pomme de terre est constituée d'amidon. Le coefficient de maintenance est de 0,015 kg de glucose par kg de
matiére séche par jour 820 deg.C (Qqg = 2).

6) Une culture en C5 avec une LAI de 3 et une biomasse de 300 kg de matiére séche harl est cultivée dans des conditions optimales de
production. L'angle de distribution des feuilles est sphérique et I'efficience de I'assimilation brute de la culture () est de 7 ug CO, J1 (PAR
absorbée). Laradiation totale quotidienne est égale a18 MJ m -2 et laréflexion de la culture est de 8 % (PAR).

a) Quelle quantité de radiation photosynthétiquement active est absorbée par la culture ? b) Calculer |'assimilation brute de CO, de la culture.

¢) Calculer la production de matiere seche de cette culture a 20 deg.C en prenant un facteur de conversion de 0,7 et un coefficient de
maintenance de 0,015 kg CH,0 par kg de matiére séche 420 deg.C.

d) Calculer laproduction de matiére seche a une température de 30 deg.C (Q1g = 2).

7) Un gramme de glucose peut produire 0,31 g de lipides, 0,78 g de glucides, 0,52 g de protéines, 1,05 g d'acides organiques ou 0,45 g de
lignine. L'absorption de minéraux colte 0,12 g de glucose par g de minéraux.

a) Quels processus déterminent ces facteurs de conversion ?

b) Une culture de graminées correspond a 60 % de glucides, 15 % de protéines, 10 % d'acides organiques, 5 % lignine, 2 % de matiéres grasses
et 8 % de minéraux. Quelle quantité de matiére seche peut étre produite a partir d'un kilo de glucose ?
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c) Tracer letaux de CO, libéré au cours du temps par les plantes dans I'obscurité. Distinguer |a respiration de maintenance et la respiration de

croissance.
d) Pourquoi larespiration de maintenance est-€elle plusintense dans les feuilles que dans les autres organes ?

8) Indiquer dans le tableau ci-dessous, quels facteurs influencent quels processus.

facteurs assimilation respiration de respiration de photo-
brute de CO; maintenance croissance respiration
radiation O @] 0] O
température (0] o] o] 0]
concentration en CO, alasurface de lafeuille
- cultureen C; o o 0 o
- cultureen Cy o 0 o o
biomasse O @] 0] O
azote O O @] O
phase de dével oppement (0] @) @] O
Unités:

- assimilation brute et photorespiration en g CO, m-2 feuilleh1;
- respiration de maintenance en g CH,0 g1 MS¢ e it ;
- respiration de croissance en g CH,0 g1 MSyjyre ;

- biomasse en kg M S jre hal.

9) La matiére seche d'une culture hypothétique X se compose de 20 % du composant A, 50 % du composant B et 30 % du composant C. Les
facteurs de conversion des composants A, B et C sont respectivement 0,6, 0,8 et 0,4 kg de matiére seche du composant par kg de CH ,0. Le

taux de matiére séche est égal a 35 %.

a) Combien de kg de CH,O sont nécessaires pour former 1 kg de poids frais de la culture X ?

Dans une culture Y, la production d'un kilo de composant A requiert 0,4 kg de CH,O de plus que la culture X. Laculture Y alaméme
composition que la culture X.

b) Combien de kg de CH,O sont nécessaires pour former 1 kg de poids fraisdelacultureY ?

¢) La synthese de protéine colte-t-elle plus ou moins d'énergie pour les [égumineuses que pour les non légumineuses ? Expliquer briévement
votre réponse.

10) Laradiation totale regue aux Pays-Bas en juillet a une valeur moyenne de 16,2 MIm2j-1,

a) Quelle quantité de radiation visible est absorbée pendant un jour du mois dejuillet par une culture de LAI = 3 avec une distribution angulaire
sphérique des feuilles. Faire une estimation réaliste de laréflexion de la culture.

b) Pour le calcul du taux d'assimilation brute de CO, de la culture hous pouvons utiliser une méthode empirique en supposant une relation
linéaire entre |e taux d'assimilation brute de CO, de la culture et la radiation absorbée. Pour des feuilles individuelles, cette hypothése n'est pas
valable. Expliquer cela graphigquement.
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c) Calculer le taux d'assimilation brute de CO, de la culture pour un jour du mois de juillet. Supposer une efficience de I'assimilation brute de 7
ug CO, J1.

11. a) A cause de I'exces de fertilisation et des fortes pluies, une culture de blé verse. Celaimplique que le coefficient d'extinction de la culture :
O augmente ;

O décroit ;

O ne change pas.

b) Une augmentation de 5 jours de la période entre la floraison et la maturité du blé aux Pays-Bas donnera une augmentation du rendement
grain d'approximativement :

O5kgdeMSdegrainshal;

O50kgdeMSdegrainshasl;

O 500 kg de MSdegrainsha?l;

O 5000 kg de MS de grains ha'l.

¢) Au milieu du siecle prochain, on sattend a une augmentation de la température de I'air de quelques degrés Celsius aux Pays-Bas, suite a
I'augmentation de la concentration de CO , dans I'air. Par conséquent, le facteur de conversion (g de ms de culture g1 CH,0) :

O augmentera;

O décroitra;;

O ne changera pas.

12. 1 g de glucose permet de produire 0,31 g de lipides, 0,78 g de glucides, 0,52 g de protéines, 1,05 g d'acides organiques ou 0,45 g de lignine.
L'absorption d'un gramme de sels minéraux demande 0,12 g de glucose. On suppose que la matiére séche des graines de tournesol se compose
de 45 % de glucides, 14 % de protéines, 22 % de lipides, 13 % de lignine, 3 % d'acides organiques et 3 % de sels minéraux.

a) Quels sont les 2 processus qui déterminent les facteurs de conversion mentionnés ci-dessus ?

b) Combien de kg de MS de graines de tournesol peuvent étre formés a partir d'1 kg d'assimilats ?

¢) Classer letournesol, la betterave et le soja en fonction du poids de M S des organes de stockage qui peut étre formé a partir d'1 kg d'assimilat.

13. Le climat d'une région continentale est caractérisé par un gradient Nord-Sud. Du Nord au Sud, la saison des cultures sallonge, I'amplitude
saisonniére de la durée du jour et de laradiation totale diminue, et I'amplitude des températures moyennes sai sonniéres augmente.

Dans cette région, une céréale d'été est cultivée sur deux sites. Le site A est situé a 60deg. de latitude Nord et le site B a 40deg.. Les deux sites
sont sur laméme longitude. En premier lieu, ladurée de la saison de culture est déterminée par I'évolution de la température moyenne
quotidienne. La saison de culture du site A vad'avril a septembre et celle du site B de mai a octobre. Les durées du jour du site A sont
respectivement 12,5 h; 15 h et 17,5 h au début des mois d'avril et mai et alafin dejuin. Pour le site B, ces durées du jour sont respectivement
de 12,5 h au début de mai et de 15 halafin dejuin.

Lacéréae d'été est une plante de jour long. Cela explique que | e passage de la phase végétative a la phase reproductive exige une durée
minimale de lalongueur du jour. Pour cette culture, seulement 3 variétés sont distinguées, différentes en durée minimale critique du jour : 13,5
h;15het16,5h.

On suppose que durant la saison de culture la pluviométrie, la température moyenne quotidienne et la radiation totale journaliére ne limitent pas
la croissance.

Quelles variétés conviendraient mieux au site A et B ? Expliquer briévement votre réponse.
3. L'eau facteur limitant de la production

L'étude de I'eau comme facteur limitant de la production permet une meilleure approche du développement de I'agriculture dans le monde et en
particulier dans les régions arides et semi-arides.

Dans ce chapitre, on décrit lafonction de I'eau dans les plantes puis on explique les principes de |'écoulement de I'eau dans |e continuum sol,
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plante, atmosphére (3.1). Les besoins en eau des plantes dépendent des pertes par transpiration atravers lesfeuilles (3.2) aors que lafourniture
d'eau est liée al'extraction de I'eau par les racines (3.3). L'utilisation réelle de I'eau résulte de I'ajustement de la demande aux quantités
disponibles (3.4).

3.1. Introduction
3.1.1. Fonction de I'eau dans la plante

L'eau est la composante principale des plantes vertes : de 70 a 90 % du poids frais pour la plupart des especes non ligneuses et prés de 50 %
pour les especes ligneuses.

Cette eau se trouve essentiellement dans les cellules ol elles constituent un milieu favorable a de nombreuses réactions biochimiques. Elle peut
auss agir comme substrat dans des réactions, €lle joue alors un role essentiel comme le dioxyde de carbone dans |a photosynthése ou le nitrate
dans le métabolisme de I'azote. L 'eau est un excellent solvant pour le transport des éléments nutritifs et des assimilatsviale xyléme et le
phloeme verslesfeuilles et lesracines. Le film d'eau couvrant les cellules du parenchyme des feuilles sert de solvant pour le CO,

Une autre fonction de |'eau est e maintien de la turgescence qui est essentielle pour le développement et |a croissance de la cellule et pour
maintenir laforme des herbacées. La turgescence est aussi une condition sine qua non de larégulation de lafermeture des stomates et des
mouvements des feuilles.

La quantité d'eau impliquée dans ces processus, particulierement I'expansion cellulaire, correspond a moins de 5 % de |'eau absorbée pendant la
période de croissance de la plante : la plupart de |'eau absorbée est perdue par la transpiration demandant une partie de |'énergie regue par les
feuilles assimilatrices exposées alalumiére.

Dans un jour clair d'été aux Pays-Bas, un couvert végétal peut transpirer 5 mm ou 50000 litre ha-1 (comparé ala pluviométrie annuelle de 750
mm). Ce besoin en eau est impressionnant puisgue le volume total d'eau du couvert végétal (60000 litres harl) seraremplacé au moins une fois
par jour.

Question 3.1. Faire une analyse de dimension (unités) pour vérifier la similarité entre les expressions des pertes journaliéres d'eau : kg H,O nr
2,1 H ,0 ha'l & mmH,0. La densité de I'eau est 1000 kg 3.

Comme nous le verrons dans le 3.3, latranspiration et I'évaporation sont généralement exprimées en mm. Puisque 1 kg de H,O sur 1 m2

représente une couche d'eau de 10-3 m soit 1 mm, 1 mm équivaut 2 10000 | ha'l.
3.1.2. Transport de I'eau dans la plante

Labase de la production végétale est I'absorption de CO, atmosphérique, nécessaire & l'assimilation, atravers I'ouverture des stomates dans
I'épiderme des feuilles (2.1.1). En méme temps, |'eau sort de lafeuille atravers les stomates par |e mécanisme appel € transpiration.

Les pertes d'eau par transpiration, atravers les feuilles des plantes, établissent un gradient de potentiel de I'eau. Ce gradient est comme une force
motrice, I'eau circule des hauts vers les bas potentiel s dans le continuum Sol, Plante, Atmosphére ( Fig. 3.1).

L'eau perdue par les stomates est compensée par celles des cellules voisines, qui aleur tour tirent I'eau du xyléme. Par conséquent, e potentiel
de I'eau dans le xyléme de laracine devient inférieur acelui del'eau du sol et |'eau entre dans laracine. L'absorption par les racines crée, dans le
sol, une zone déficitaire en eau qui va alors diffuser des parties plus humides vers la zone racinaire. Ces mouvements d'eau peuvent sétablir sur
des distances de plusieurs mm.

L'eau du sol est disponible ala plante seulement si le potentiel de I'eau dans la plante peut descendre en dessous de celui du sol (3.3.2). D'une
autre maniére, on peut dire que la plante peut absorber I'eau du sol, si la succion qu'elle exerce est supérieure a celle du sol.

Tant que I'offre couvre la demande, la turgescence des tissus de |a plante est maintenue et e transport des él éments nutritifs est assuré grace a
I'écoulement de |'eau.

Une forte diminution des potentiels de |'eau dans ce systéme conduirait a des pertes excessives, sauf si des résistances se développent pour les
contréler. Ainsi, les céellules de I'endoderme contrdlent |'entrée de |'eau dans les racines, le xyléme modere | e transport de I'eau de latige versles

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13A.HTM (40 of 72)26-4-2010 11:30:54



Rapports PSSn° 13 chap. 1, 2, 3et 4

feuilles, tandis qu'une plus grande résistance est rencontrée au niveau des feuilles, correspondant au potentiel le plus élevé (Fig. 3.1).

Le degré d'ouverture des stomates fait varier la résistance. Quand la demande excéde |'eau disponible, les stomates se ferment pour freiner
I'utilisation de |'eau ce qui limite aussi I'absorption de CO,. Par conséquent, les taux d'assimilation diminuent, et la pénurie d'eau entrave la

production.

Figure 3.1. Ecoulement schématique de |'eau dans | e continuum sol-plante-air avec un gradient de potentiel de I'eau décroissant selon une loi
analogue a laloi d'Ohm.

3.2. Les besoins en eau

L es besoins en eau résultent des pertes d'eau par la plante et par le sol comme le suggéere le terme évapotranspiration. L'importance de ces pertes
dépend de lademande évaporative de l'air (3.2.1) et de I'ouverture des stomates (3.2.2). Ces deux aspects sont intégrés dans le calcul de
|'évapotranspiration (3.2.3).

3.2.1. Lademande évaporative

La demande évaporative est laforce motrice faisant circuler I'eau du sol vers I'atmosphére. On parle d'évapotranspiration (ET), en incluant
|'évaporation (E) directement a partir de la surface du sol et le transport indirect de I'eau a travers la plante (transpiration, T).

Lavaporisation de I'eau exige de I'énergie (radiation). L'élimination de la vapeur ainsi générée est favorisée par les faibles humidité del'air et
par le vent qui déterminent le pouvoir évaporant de l'air. Par conséquent, la demande évaporative est définie par laradiation disponible
(composante radiative) et le pouvoir évaporant de l'air (composante aérodynamique).

L 'évapotranspiration peut se produire sans radiation en prenant |'énergie nécessaire dans |'environnement. L'effet du pouvoir évaporant de l'air
(3.2.1.1) est discuté avant I'effet de laradiation (3.2.1.2).

3.2.1.1. Pouvoir évaporant de l'air

Latranspiration de la surface d'une feuille et I'évaporation de la surface du sol sont des processus de diffusion qui peuvent étre physiquement
décrits par une analogie alaloi dOHM :

difference de concentration en vapeur

Tausx de diffuszion =

resistance
Latranspiration des plantes, par analogie al'Equation 2.1, peut sécrire :

[H:0], - [H:0]

r, +ry

ent

T =

Equation 3.1

avec

T : transpiration en g H,O m 2 (feuille) s-1;

[H,0];t : concentration de la vapeur d'eau dans la cavité des stomates en g H,O m-3 air ;
[HoO] et : concentration de la vapeur d'eau dans1'air en g H,O m-3 air ;

s résistance des stomates alavapeur deauensm-l;

', : résistance de la couche « limite » alavapeur d'eau en sm-l.

Le taux de transpiration est proportionnel ala différence de concentration de vapeur d'eau entre la cavité des stomates et I'air libre ([H,O]pt -
[H20Ol eyt ), modifiée par les résistances (rget r ).

Ladifférence de concentration de vapeur d'eau dépend du pouvoir évaporant de l'air, qui est déterminé par I'humidité relative et le mouvement
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del'air.
L'humidité relative de I'air
L'air al'intérieur de la chambre stomatique (Fig. 2.1) est saturé par la vapeur d'eau ([H,0l]; ), car les cellules entourant cette cavité sont

recouvertes d'un fin film d'eau. La concentration en vapeur d'eau de I'air libre ([H,0] o) est généralement inférieure. Comme latension de

vapeur est proportionnelle ala concentration de la vapeur, I'Equation 3.1 peut aussi étre exprimée par une différence de tension de vapeur entre
la cavité stomatale et I'air libre. Ce gradient de tension de vapeur sert de moteur : lavapeur d'eau diffuse de la feuille (haute tension de vapeur
saturée) vers l'air libre (basse tension de vapeur non saturée).

Quand la température augmente, |'air peut contenir plus de vapeur d'eau comme le montre |'augmentation de la pression de vapeur saturante
(Fig. 3.2). Cette relation est définie de fagon empirique par :

(17,472 T

_ (239 + T
&, =6ll8 Equation 3.2

avec

€5 : tension de vapeur saturante en hP, ;
T, : température de I'air deg.C.

Pendant |e jour, une différence se crée entre le maximum accessible (latension de vapeur saturante ;) et latension de vapeur réelle (e,). Cette
différence (C'est-&-dire 5 - €;) est définie comme le déficit de tension de vapeur :VPD (Vapour Pressure Deficit).

Lavapeur d'eau contenue dans I'air peut aussi étre exprimée sous forme d'humidité relative de I'air (ej/e s, Fig. 3.2). Lorsque le VPD augmente,

I'humidité relative de I'air décroit. Cela se passe, par exemple, alami journée, quand latempérature de l'air séléve a cause des fortes radiations.
[l en résulte une augmentation du taux de transpiration.

Figure 3.2. Relation entre la température et la tension de vapeur maximale dans I'air a saturation de l'air (eg) avec la concentration de vapeur
correspondante. Le rapport entre la tension de vapeur réelle (e,) et e & une température donnée correspond a I'humidité relative de l'air alors

gue leur différence correspond au déficit de tension de vapeur (VPD = Vapour Pressure Deficit).
Noter que 1 hPa= 1 mbar. Exemples: A 15deg.C : e/e;=1 et VPD =0 hPa

A 30deg.C, e,/e, = 18/42 = 0.43 et VPD = 24 hPa.

Mouvement de l'air

Quand la vapeur d'eau est libérée dans I'air par latranspiration, le déficit de tension de vapeur et la transpiration diminuent. Cependant, le
gradient de tension de vapeur est maintenu quand, a proximité de la surface transpirante, I'air humide est constamment enlevé par le vent et les
mouvements d'advection. Le mouvement de I'air favorise la transpiration comme pour le séchage du linge.

L es résistances imposées par les stomates et la couche limite d'air (Fig. 2.1) modifient les mouvements de I'air contenant la vapeur d'eau et le
transport de la vapeur des chambres sous-stomatiques vers la surface de lafeuille.

Larésistance des stomates rg, ou sa valeur inverse appel ée conductance des stomates (gs, exprimée en m s'1) varie avec le degré d'ouverture des

stomates comme le montrent les valeurs de 100 et 20.000 s m-1 qui correspondent a des stomates largement ouverts et complétement fermés. Le
reste de |'épiderme est couvert par une couche de cire (la cuticule) et est partiellement imperméable ala diffusion des gaz (résistance » 10.000 s

m1). En cas de manque d'eau, |es stomates se ferment (résistance accrue et conductance réduite) et les pertes d'eau par transpiration diminuent
(3.2.2).

Larésistance de la couche limite ry, est due & une fine couche d'air stagnant (~ 1 mm) qui a une concentration relativement plus élevée en

vapeur. Savaleur approximative est de 15 smrL.
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L 'épaisseur de cette couche d'air dépend de la grandeur des feuilles, de larugosité de leur surface et de la vitesse du vent. Si le vent est fort, la
couche dair limite devient fine, r, diminue et par conséquent les taux de transpiration augmentent.

En zone aride, des adaptations morphol ogiques des plantes peuvent réduire les pertes d'eau par transpiration : feuilles poilues ou stomates plus
profonds dans I'épiderme ce qui donne une surface foliaire plus rugueuse et rp, augmente. Mais les effets de ces adaptations sont faibles par

rapport aux valeurs élevées de la résistance des stomates.

Question 3.2. La résistance a |a diffusion dépend de |a taille des molécules : pour les grosses molécules de CO,, elle est approximativement 1,6
fois plus grande que pour les molécules d'eau. Vérifier cela en comparant les valeurs der'(CO,) dans|'Equation 2.1 et lesvaleursder (H ,0)
dans|'Equation 3.1.

3.2.1.2. Radiation

Latranspiration exige de |'énergie pour transformer I'eau en vapeur. Cette énergie provient essentiellement de laradiation globale incidente.
Contrairement aux demandes spécifiques pour les processus d'assimilation de CO,, les radiations dans les ultraviolets (UV ; 300-400 nm) et

dans le proche infrarouge (NIR ; 700 - 300 nm) sont utilisées comme sources d'énergie pour la transpiration.

Environ 98 % de laradiation émise par le soleil est dans la gamme de longueurs d'ondes 300 - 3000 nm. A la surface de laterre, I'énergie dela
radiation solaire de longueur d'onde 3000 nm est nulle a cause de I'absorption par les gaz de I'atmosphére (Fig. 3.3a).

Figure 3.3a. Distribution spectrale de I'énergie du flux solaire hors de |'atmosphére terrestre (i), du flux solaire a la surface du sol unefois

atténué par les gaz de I'atmosphére (ii) et du flux de radiation émis par la surface de la terre (iii, flux terrestre).
D'aprés : Jones M.B., 1985. Plant microclimate. In: J. Coombs, D.O. Hall, S.P. Long & J.M.O. Scurlock. Techniques in bioproductivity and photosynthesis
(2nd edition). Pergamon Press, p. 28.

L'instrument standard, dans beaucoup de pays, pour mesurer laradiation globale est e pyranomeétre de Kipp, sur lequel un déme de verre limite
le spectre de sensitivité aux longueurs d'onde comprises entre 300 et 3000 nm.

Pour la simulation de la croissance de la culture, il est généralement supposé que la radiation photosynthétiquement active (PAR) et laradiation
dans les infrarouges proches (NIR) contribuent chacune pour 50 % a la valeur mesurée, on néglige alors |'apport des UV (environ 4 %).

Laradiation comprise dans le proche infrarouges est presque totalement dispersée par les feuilles (Fig. 3.3b). Laréflexion et la transmission
concernent a peu prés la méme proportion de radiations (Tableau 3.1). Par conséquent, seuls 50 % de la radiation globale incidente est absorbée
par une feuille isolée.

Figure 3.3b. Pourcentages de radiation réfléchie, absorbée et transmise par une feuille verte en fonction de la longueur d'onde.
D'aprés Monteith and Unsworth, 1990.

Pour les cultures avec une distribution sphérique des feuilles, le coefficient d'extinction est 0,5 pour laradiation globale, par rapport 40,7 pour
laPAR.

Une culture avec une surface foliaire nivelée comme un gazon bien tondu refléte environ 25 % de la radiation globale incidente. Cependant,
pour lesforéts, laréflexion peut descendre a 10 %. La part de radiations non reflétées est absorbée par le sol et la culture. Le coefficient de
réflexion pour la radiation globale est appelé albédo et prend des valeurs de 0,10 pour le sol et 0,05 pour |'eau. Cependant, pour un sol trés sec
avec une faible quantité de matiére organique, |'albédo peut étre de 0,30 (par exemple, le sable du désert). |l faut noter que le coefficient de
reflexion de laculture ([rho] ) utilisé dansle 2.1.3.2 concerne seulement la PAR.

Tableau 3.1. Pourcentage de radiation absorbée, reflétée et transmise par une feuille en fonction de la longueur d'onde. PAR : radiation
photosynthétiquement active et NIR : radiation dans les infrarouges proches.

|Gamm$ de radiation ]absorbée |ref|étée |transmise
IPAR 80 10 10
INIR 20 40 40
50 % PAR +50 % NIR /50 25 25
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Dans lagamme des infrarouge lointains (entre 3 et 30 um, les feuilles se comportent comme des corps noirs (Fig. 3.3b). Comme la plupart des
surfaces naturelles, elles absorbent toute la radiation incidente de grandes longueurs d'onde et émettent des radiations dans la méme gamme
(radiation terrestre). Cette émission d'énergie a des longueurs d'onde supérieures a 3000 nm permet d'évacuer la chaleur excédentaire.

Toute surface émet une radiation thermique dans les infrarouges | ointains proportionnelle la puissance 4 de sa température absolue : [sigma] T4,
ol [sigma] est la constance de Boltzman [sigma] = 5,668 * 108 W m2K-4 et T est latempérature absolue T exprimée en degrés Kelvin.

Puisgue laterre est plus chaude que lecidl, il y aun flux net de radiations dans les grandes longueurs d'onde. Ce flux est plusimportant avec
descielsclairs car les nuages ont des températures approchant celles de laterre et ils émettent aussi des radiations (Tableau 3.2). Cependant,
seule une partie de la radiation absorbée par le couvert végétal est dissipée sous forme de radiation thermique, comme le démontre I'Equation du
bilan de laradiation d'une surface :

Rn=(2 - [rho]) * Ryiopal - By Equation 3.3

R, : radiation nette absorbéeen Jm2s1;

[rho] : albédo;
Ryiobal : rediation globaleincidenteen Jm2s1;

By, : radiation nette pour les grandes longueurs d'onde en Jm2 s'1.

Les valeurs courantes de la radiation nette absorbée pendant I'été aux Pays-Bas sont présentées dans le Tableau 3.2.

Tableau 3.2. Composantes de la radiation nette absorbée R, en MJ n2 j-1 pour une surface végétale pendant un jour trés clair et un jour

nuageux en été aux Pays-Bas.

Jour clair Jour nuageux
Radiation globale Ry gha 30,0 6,0
Radiation absorbée par la culture et le sol (75 %) 22,5 45
Perte nette de chaleur par laradiation thermique 86 09
Radiation nette absorbée R, 13,9 36

D'apréslaloi de conservation de I'énergie, le bilan d'énergie suivant peut étre formulé. 1l explique comment la radiation nette absorbée est
utilisée:

R, = T*[lambda] + C + P, Equation 3.4

T : taux de transpirationenkg m2s1;

[lambda] : chaleur de vaporisation de I'eau (2,5* 10-6) en Jkg? ;
C : perte de chaleur sensibleen Jm2s-1;

P, : énergie utilisée pendant la photosynthése en Jm2 s'1.

Question 3.3. Vérifier a travers|'analyse de dimension que T*[lambda] dans I'Equation 3.4 représente la perte de chaleur par la transpiration
(perte de chaleur latente).

Letransfert d'énergie qui accompagne la transpiration (ou évaporation) est appelé perte de chaleur latente, en contraste avec la perte de chaleur
sensible qui est une conséquence de |'échauffement des feuilles par la radiation absorbée (Fig. 3.4).

Figure 3.4. Représentation schématique du bilan d'énergie d'une feuille géante ou la radiation transmise est absorbée par des niveaux
inférieurs.
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Ry : radiation globale, R, : radiation réfléchie, Ry : radiation nette absorbée, T : perte de chaleur latente, C : perte de chaleur sensible, By, : radiation nette
réémise dans les grandes longueurs d'onde, P : énergie utilisée pendant 1a photosynthése.

Leflux de chaleur sensible, induit par la différence de température entre lafeuille et I'air environnant est échangé par conduction avec le sol et
par convection avec les molécules d'air. La perte de chaleur thermique, par contre, se passe atravers les radiations de grandes longueurs d'onde.

L'énergie utilisée pour la photosynthése, par un couvert dense, correspond a environ 5 % de laradiation nette et elle est souvent négligée dans
I'Equation 3.4. Les pertes de chaleur sensible et latente permettent d'éviter un échauffement excessif des feuilles qui pourrait perturber les
processus physiologiques.

En supposant que les températures de lafeuille et de l'air sont identiques (c'est-a-dire C = 0 dans I'Equation 3.4), toute la radiation nette est
dissipée dans latranspiration. Alors, la transpiration d'un couvert dense pendant un jour clair d'été aux Pays-Bas (Tableau 3.2) est de: 13,9* 106/
(2,5¥108) =5,6 kg H ,Om2j-10u56 mmj-1i

Cependant, quand le pouvoair évaporant de l'air est bas (jours humides et sans vent), toute la radiation nette n'est pas perdue sous forme de
chaleur latente (transpiration) et latempérature de lafeuille devient supérieure acelle de l'air. D'aprés I'Equation 3.4, le reliquat de I'énergie
absorbée est dissipé sous forme de chaleur sensible (c'est-a-dire C>0). Les différences de température entre le couvert végétal et I'air ambiant
peuvent atteindre des valeurs de 1 a 2 deg.C pendant quelques heures par jour et le flux de chaleur sensible atteint 2,5 MJ m2, Cela correspond
apeu pres a 70 % de I'énergie de laradiation nette absorbée pendant un jour nuageux d'été aux Pays-Bas (Tableau 3.2).

Lorsque le pouvoir évaporant de l'air est élevé (particuliérement en jours secs et venteux), et que les stomates sont ouvert, la transpiration peut
consommer plus d'énergie que celle fournie par laradiation nette ce qui implique une consommation d'énergie dans les feuilles et provoque une
baisse de |latempérature de lafeuille en dessous de celle de l'air (c'est-a-dire C<0).

Bien que les pertes par transpiration soient normalement compensées par |'eau absorbée dans le sol, une perte d'eau temporaire de 5 a 10 % des
tissus de lafeuille peut dg§a causer lafermeture des stomates. Le manque temporaire d'eau peut étre accompagné du flétrissement des feuilles
qui disparaitra avec laréhydratation si les conditions redeviennent favorables. La reprise peut prendre quel ques heures apres un taux de
transpiration excessivement élevé et presque un jour avec l'arrosage d'un sol sec (3.3.3). Si le mangue d'eau est plus sévére ou dure plus
longtemps, la reprise peut étre impossible, ce qui correspond au point de flétrissement permanent (3.3.2).

Comme pour latranspiration, on peut formuler un bilan d'énergie. Cette formule prend en compte un coefficient approprié pour I'absorption et
laréflexion (C'est-a-dire I'abédo, Equation 3.3) et des valeurs convenables pour larésistance au transfert de la vapeur (Equation 3.1).

Au champ, la présence de la culture diminue I'évaporation du sol en interceptant la radiation incidente (Equation 2.4). L'évaporation n'est
importante qu'avant lafermeture du couvert.

3.2.2. Fermeture des stomates.

Lafermeture des stomates est le principal mécanisme permettant aux plantes de limiter les pertes par transpiration. L'ouverture des stomates
marque toujours un compromis entre minimiser les pertes d'eau (stomates fermés) et maximiser I'entrée de CO, (stomates ouverts). On note

TAR lerapport entre la transpiration et I'assimilation (Transpiration Assimilation Ratio), il est exprimé en kg de H,O transpiré par kg de CO,
fixé.

Latranspiration est potentielle si I'ouverture des stomates n'est pas un facteur limitant. Dans ce cas, le taux de transpiration dépend seulement de
lademande évaporative de I'air. L'absence de limitation aux échanges de CO, conduit également al'assimilation potentielle.

Lorsgque lafermeture des stomates diminue les pertes d'eau, la transpiration baisse en dessous des taux potentiels, on parle de transpiration
réelle. Les échanges gazeux sont réduits, on parle de taux réels d'assimilation. Commeil le sera démontré dans e 3.4, le rapport transpiration /
assimilation (TAR), est une valeur spécifique au sein d'une espéce de plantes.

Comme les conditions naturelles changent continuellement (vent sec, pluies, nuages), les plantes ont différents mécanismes de régulation de
I'ouverture des stomates contrélés par I'intensité de lalumiére, la concentration de CO , dans la chambre sous stomatique, |e pouvoir évaporant

del'air et I'eau disponible du sol (3.3.3). En plus, le fonctionnement des stomates dépend de I'age de la feuille et des conditions
environnemental es des périodes précédentes.
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Lumiére
Généralement, les stomates sont fermés la nuit. Cependant certaines especes adaptées a des circonstances spécifiques (par exemple : cactus)
absorbent le CO, la nuit, les stomates sont alors ouverts. Le CO, est stocké dans les espaces intercellulaires et son assimilation se fait le jour

aors que les stomates sont fermés diminuant fortement le taux transpiration / assimilation (TAR).
Comme le taux d'assimilation augmente avec I'intensité de lalumiére, les besoins en CO,.augmentent. La plupart des espéces régulent

|'ouverture des stomates en fonction de I'intensité de lalumiére. Le maximum d'ouverture est généralement atteint avec un rayonnement
supérieur 2100 W.m2 (PAR). Par conséquent, le TAR de ces espéces est plus bas que celui des espéces ayant une ouverture des stomates fixe.
En condition de forte lumiére (stomates ouverts) et pour des températures optimales, les taux d'assimilation des plantes en C, sont plus élevés

que ceux des plantes en C; et les valeurs du rapport transpiration/assimilation, TAR, sont généralement plus basses.

CO,

Dans beaucoup de plantes, particuliérement les espéces en C,, I'ouverture des stomates est régul ée de telle sorte que la concentration en CO,
dans |a chambre sous-stomatique, [CO,]; ., Soit maintenue dans certaines limites. |l peut auss sagir de valeurs fixes qui sont d'environ 240 et
135 ppm respectivement pour les plantes en C; et en C,4. Une autre possibilité, 1a plus répandue, est que la concentration interne en CO, soit
gjustée proportionnellement ala concentration ambiante de CO,, [CO,] ;- Celaimplique que le rapport [CO5];/[COs] o SOIt maintenu
constant & respectivement 0,7 et 0,4 pour |es espéces en C; et en C,. Pour une concentration externe en CO, courante (environ 340 ppm), il n'y
a presgue pas de différence entre les deux mécanismes : |es valeurs de la concentration interne de CO, sont a peu prés les mémes.

Question 3.4. Vérifier que les valeurs des concentrations internes de CO, citées pour |es plantes en C; et en C, sont bien au dessus de leur
point de compensation et assurent des taux d'assimilation adéquats.

L 'avantage du mécanisme de controle basé sur la concentration interne en CO, apparéit si 1'on compare les taux d'assimilation et de
transpiration des plantes en C; et en C4 en fonction de lalumiére. L'Equation 2.1 indique que le taux de diffusion est proportionnel au gradient
de concentration en CO, et inversement proportionnel alarésistance aladiffusion. Comme le gradient de concentration en CO , est environ
deux fois plus élevé chez les espéces en Cy, le rapport transpiration/assimilation, TAR, des espéces en C est environ deux fois celui des
espéces en C4 (Tableau 3.3).

Tableau 3.3. Valeursindicatives du rapport transpiration/assimilation (TAR en kg de H,O kg1 de CO,) sur une journée pour les espéces en C,
et en C 4 sous deux niveaux d'humidité relative. La régulation des stomates est basée sur la concentration interne de CO,. (D'aprés van Keulen
& Wolf, 1986).

| | Humidité relative
Type de plante | 50 % 75 %
Espécesen C, 45 35

Pour les plantes ayant une réponse fixe au CO, les taux d'assimilation dépendent de la concentration interne en CO ,. Ces plantes ne bénéficient
pas de |'approvisionnement accru en CO, sous de fortes intensités lumineuses, puisque les taux d'assimilation ne changent pas.

Pour les plantes ayant d'autres mécanismes de régulation des stomates, les taux d'assimilation sous de fortes intensités lumineuses augmentent
avec la concentration extérieure de CO, Lestaux de transpiration diminuent un peu ou restent inchangés (Fig. 3.5). Donc, TAR diminue si

I'apport de CO, augmente par diminution des taux de transpiration ou augmentation des taux d'assimilation.

Figure 3.5. Assimilation et transpiration d'une culture en C5 en fonction de la concentration externe en CO, , [CO,] o, €t des différents
mécanismes de régulation de I'ouverture des stomates pendant un jour clair.
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Larégulation des stomates a travers la concentration interne de CO, affecte aussi le TAR dans des conditions ou |'assimilation est gouvernée
par d'autres facteurs que la disponibilité d'énergie ou de CO,. La déficience en azote conduit & des taux d'assimilation plus faibles parce qu'elle
affecte probablement lateneur en rubisco. La conséquence des faibles taux de réduction de CO , est la fermeture des stomates pour maintenir la
concentration interne de CO, & un niveau régulateur sans tenir compte de I'intensité de la lumiére. Dans ces conditions, |es pertes d'eau sont

limitées et |e rapport transpiration/assimilation diminue plus que dans des situations ol le mécanisme de contrdle de la concentration interne en
CO, est absent.

Pouvoir évaporant

Quel ques especes disposent d'un autre mécanisme pour éviter des taux excessivement élevés de transpiration. Quand e pouvoir évaporant
augmente, la conductance des stomates décroit a un rythme lent puis au-dela d'un certain seuil, elle baisse brutalement. Par conséquent, la
transpiration augmente tout d'abord avec la demande évaporative, jusgu'a ce que |'augmentation de la résistance des stomates devienne
dominante, et provogue éventuellement un arrét presque complet de latranspiration (Fig. 3.6).

Question 3.5. Expliquer I'avantage des plantes en C, par rapport aux plantes en Cy lorsqu'elles sont exposees & une certaine demande
évaporative del'air amidi.

Figure 3.6. Evaporation, transpiration et conductance des stomates en fonction de la demande évaporative.
3.2.3. Calcul de I'évapotranspiration

L'équation de Penman quantifie I'évapotranspiration potentielle, ET. Dans 3.2.1, le processus d'évapotranspiration est partagé en une
composante radiative et une composante aérodynamique. ET peut donc étre considéré comme la somme d'un terme radiatif [lambda]* ET, et

d'un terme aérodynamique [lambda]*ET 4 (Fig. 3.7) :

S*R,, Ak, ee)
&= ot

A*¥ET = FET + FET =
Equation 3.5

ET : évapotranspiration en kg H,O m2j-1;

[lambda] : chaleur de vaporisation de I'eau (2,5 * 106) en Jkg1;
R, : radiation netteen Jm2j-1;

S: pente de la courbe de latension de vapeur saturante alatempérature de I'air en hP, deg.C1;
h, : fonction du vent en kg H,O m2j-1 deg.C1;

[gamma] : constante psychrométrique (0,67) en hP, deg.C1;

g5 : tension de vapeur d'eau saturante alatempérature de I'air en hP, ;

e, : tension réelle de vapeur d'eau en hP,.

Figure 3.7. Taux de transpiration d'une culture de haricot Faba en fonction de la surface foliaire en distinguant les termes de radiation et
d'aérodynamisme au cours d'une journée claire et chaude aux Pays-Bas.

D'aprés Penning de Vries et al., 1989. Simulation of ecophysiological processes of growth in several annual crops. Simulation Monographs 29. Pudoc,
Wageningen, 271 p.

Dans|I'Equation 3.5, (&5 - ;) est le déficit de tension de vapeur alatempérature del'air (VPD). Le coefficient « s» est égal ala dérivée de
I'Equation 3.2 alatempérature T :

. 4158,6%e [T ]
-
{TE " 239} Equation 3.6

Lafonction du vent h, estime la conductance pour le transfert des chaleurs |atente et sensible de la surface du sol a une hauteur de référence (2
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m). C'est une fonction de la vitesse du vent &2 m de hauteur (u, en m s'1). Dans la méthode de Penman, on utilise souvent des fonctions

empiriques du vent qui traduisent les effets de rugosité de surface et de la stabilité atmosphérique. 11 existe des fonctions du vent qui sont
physiquement plus valables (Goudriaan, 1977). Lafonction du vent qui est la plus fréguemment utilisée pour la surface libre de I'eau est :

h,=0,263* (0,5+ 0,54 * u,) Equation 3.7
avec h, enkg Ho,O m2j-1deg.Cl et u,enmsl.

L 'éguation de Penman permet seulement de calculer I'évapo(transpi)ration potentielle avec de faibles résistance ala diffusion de la vapeur,
comme pour les surfaces d'eau libre. L'Equation 3.7 peut aussi étre utilisée pour des surfaces de sols humides compl étement exposées pourvu
gue les résistances au transfert de vapeur soient faibles.

D'autre part, au fur et a mesure que |'évaporation se poursuit, I'eau est transféré a partir d'horizons plus profonds du sol ce qui provoque une
résistance supérieure pour le transfert de vapeur.

Aprés quelgque temps, le transfert de vapeur devient le facteur déterminant le taux d'évaporation, le taux d'évaporation diminue. Eventuellement,
une couche seche de sol (appel ée aussi mulch) peut éviter toute évaporation excessive.

Des contraintes similaires relatives a I'application de I'éguation de Penman sont imposées pour les cultures, si I'on considére la variation de
résistance des stomates. Lafonction du vent qui est le plus fréquemment utilisé pour les courtes graminées avec des couverts denses est :

h,=0,263* (1+ 0,54 * U,) Equation 3.8

Pour le calcul des taux réels de transpiration une équation de Penman modifiée peut étre utilisée. Elle est connue sous le nom de |'éguation
Penman-Monteith, et elle tient compte de la résistance des stomates (Appendice 1 ). Puisque la résistance des stomates des feuillesindividuelles

peut varier considérablement, sa prise en compte au niveau d'une culture requiert |'établissement d'un terme de résistance du couvert (ry).

3.3. L'approvisionnement en eau

L'offre en eau du sol est déduite du bilan hydrique (3.3.1). Cependant, seulement une partie de cette eau peut étre utilisée par le systéme
racinaire de la plante pour contribuer ala production (3.3.2). Lorsque cette eau est épuisée, les plantes doivent diminuer leur consommation
d'eau (3.3.3).

3.3.1. Le bilan hydrique du sol
La quantité d'eau disponible dans la zone racinaire du sol (Fig. 3.8) peut étre déterminée par un simple suivi du bilan hydrique du sol :
[Delta]S=P+1+C+/-R-T-E-D Equation 3.9

[Delta] S : lavariation de stock d'eau dans la zone racinaire. Il est exprimé en kg de H,O m2j-1 ou mmj-1.

L'approvisionnement en eau se fait par :

P: pluie;

| :irrigation ;

C : remontée capillaire des couches de sol en dessous de la zone racinaire qui peut étre en contact avec |'eau souterraine ;
R : ruissellement latéral (signe positif) qui correspond al'écoulement en surface d'une zone voisine.

Les pertes d'eau sont dues :

R : ruissellement latéral (signe négatif) qui correspond a l'écoulement en surface vers une zone adjacente (pluie ou irrigation) ;
T : transpiration du couvert ;

E : évaporation de lasurface du sol ;

D : drainage par percolation au dela de la zone racinaire.

Figure 3.8. Représentation schématique des termes du bilan hydrigue montrant le stockage et le flux de I'eau dans le systéme plante-sol-air.
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: évaporation ; T : température ; P: pluie; | :irrigation ; R : ruissellement ; D : drainage ; C : remontées capillaires ; S: stock d'eau dans|azone racinaire.

Les pertes d'eau par évaporation ont lieu généralement ala surface du sol. Le drainage se passe uniquement dans les horizons inférieurs du sol.
Pour distinguer clairement ces processus, le profil du sol est subdivisé en différents horizons. En général, les horizons deviennent
progressivement plus épais en profondeur, |a subdivision communément utilisée est 0-2, 2-10, 10-30, 30-60, 60-100 et 100-150 cm. Les
horizons supérieurs fournissent des informations sur la germination et |'établissement de la culture.

Le bilan d'eau dans chaque horizon est fait par un simple suivi des flux d'eau entrant et sortant de la partie considérée du sol. En liant entre eux
ces différents bilans, on comprend mieux les processus de transport de I'eau dansle sol.

Lazoneracinaire (ZR) est soumise a des changements et augmente avec le développement de la culture. Un volume croissant de sol est exploré
par le systéme racinaire pour satisfaire les besoins en eau a condition que I'eau soit disponible dans les horizons profonds du sol.

3.3.2. Disponibilité de I'eau pour les plantes

Lesol est constitué d'ééments solides (matrice) et de vides remplis d'eau ou d'air (pores). On distingue trois phases : solide, liquide et gazeuse
(Fig. 3.10). Ladistribution entre les trois phases dépend de la composition de la phase solide, particulierement de la distribution de la grosseur
des particules du sol, appel ée texture du sol.

On distingue trois classes texturales : < 0,002 (argile) ; 0,002 - 0,05 (limons) et 0,05 - 2 mm (sable). Le rapport entre ces fractions détermine la
texture du sol (voair le triangle des textures de laFig. 3.9). Latexture et I'arrangement des particules déterminent la distribution de la grosseur
des pores : de grosses particules donnent de gros pores, ainsi le sable, caractérisé par une grande proportion de grosses particules et de gros
pores, forme un sol 1éger et I'argile, constituée de particules fines et de petits pores forme un sol lourd. Les sols |égers sont caractérisés par une
grande fraction de particules solides.

Dans les sols argileux, les particules fines produisent des pores de petites dimension. Ces pores présentent une forte résistance au transport de
I'eau limitant les pertes par drainage (D). De méme, les remontées capillaires de |I'eau (C) sont favorisées par les pores de petite dimension. Les
sols argileux ont aussi une faible capacité d'infiltration et peuvent donc subir de fortes pertes par ruissellement (R). Dans ce cas, I'amélioration
des techniques d'irrigation (gouttes a gouttes) peut accroitre I'efficacité de I'apport d'eau.

Une partie de I'eau du sol est trop fortement retenue par la phase solide pour étre disponible par les plantes qui ne peuvent pas exercer assez de
force de succion pour I'extraire. Ladisponibilité de I'eau est déterminée par larelation entre la teneur volumétrique en eau du sol (SMC en cm3
cm3) et le potentiel d'eau du sol (SWP en hP,).

Figure 3.9. Triangle des textures du sol.

Le SWP aune valeur négative (Fig 3.1) parce quiil refléte les forces par lesquelles I'eau est retenue dans le sol. Comme les forces qui retiennent
I'eau au sol peuvent étre considérables, le SWP est généralement converti en pF, saforme logarithmique : pF = 10log(-SWP). Par exemple un
SWP de -1000 hP, correspond au pF 3. Le SWP est une fonction de SMC et de latexture du sol, les sols lourds (pores fins) retiennent plus d'eau

que les sols légers (Fig. 3.10).

La courbe de rétention d'eau du sol représentant le SWP en fonction de SMC est aussi appelée courbe de pF. Elle peut étre établie pour
plusieurs types de sols (Fig. 3.10). Les caractéristiques suivantes sont distinguées :

Figure 3.10. Relation entre I'humidité volumétrique du sol et le potentiel de I'eau du sol exprimé en pF pour un sol sableux et un sol argileux.
Les valeurs sont indicatives.

FC : capacité au champ ; PWP : point de flétrissement permanent ; HD : stock d'eau disponible pour laplante ; HND : stock d'eau non disponible pour la
plante.

Saturation de |'eau : Dans un sol saturé d'eau, le SWP est égale a0 hP,, et le SMC, si aucun air n'est piégé, compléte le volume de la fraction
solide (0,40 pour le sable et 0,50 cm3 cm-3 pour I'argile, Fig. 3.10). Dans de telles conditions, la croissance de la plupart des cultures est
sérieusement génée, puisque le processus de respiration des racines est supprimé par mangue d'oxygene.

Capacité au champ : Si un sol saturé est exposé au drainage libre pendant deux jours, les plus grands pores se vident d'abord et permettent al'air
dentrer. Le potentiel d'eau du sol atteint alors de-100 &-125 hP, (pF = 2 42.1). A ce stade, e stock d'humidité du sol est par définition la
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capacité au champ (FC). Il peut étre déterminé par gravimétrie et atteint les valeurs respectives de 0,15 20,45 cm3 cm3 pour le sable et I'argile
(Fig. 3.10). Aux champs, la capacité au champ représente le maximum d'eau disponible pour les plantes.

Point de flétrissement permanent : Lorsgue lateneur en eau du sol diminue, les pores les plus fins sont vidés entrainant une forte décroissance
du potentiel d'eau du sol, SWP. Lorsque le SWP approche -16 hP, (pF = 4,2), les racines ne peuvent plus exercer de force de succion suffisante

pour extraire |'eau, causant la déshydratation des tissus et éventuellement le flétrissement de la plante. Ce stade est par définition le point de
flétrissement permanent (permanent wilting point PWP). Bien que les valeurs du point de flétrissement permanent varient avec les espéeces, le
pF 4,2 peut étre utilisé pour tout usage pratique. L'humidité du sol (SMC) a ce point vaut respectivement 0,05 et 0,20 cm3 cm3 pour le sable et
I'argile (Fig. 3.10).

Sol sec : Les sols au pF 7 ne contiennent aucune eau, cela est obtenu par e séchage au four a 105 deg.C.

Question 3.6. Les SWP, FC et PWP ne sont pas des valeurs fixes mais peuvent étre établis empiriquement pour différentes especes de cultures
sous des conditions environnementales variées. Des valeurs différentes de pF ont été trouvées a la capacité au champ FC (pF 2,3 dans certains
sols du Sahel) et au point de flétrissement permanent PWP (pF 4,3 pour les halophytes, les plantes tolérantes au sel). Vérifier qu'une toute
petite différence de 0,1 & 0,3 unités de pF provoque une variation substantielle du potentiel de I'eau du sol (SWP), surtout dans la gamme des
grandes valeurs de pF.

3.3.3. Approvisionnement limité en eau.

L a capacité de rétention en eau d'un sol est la quantité maximale d'eau disponible pour la culture qui peut étre stockée. Elle est définie commele
stock d'humidité du sol ala capacité au champ moins le stock d'humidité du sol au point de flétrissement permanent. Elle prend les valeurs
respectives de 0,10 et 0,25 cm3 cm3 (ou 100 et 250 mm par m de profondeur du sol) pour le sable et I'argile (Fig. 3.10). Par conséquent, la
quantité d'eau disponible pour la plante peut étre calculée pour un sol avec plusieurs horizons en différenciant les classes texturales comme le
montrelaFig. 3.11.

Figure 3.11. Représentation schématique du calcul du stock d'eau disponible pour la plante dans un sol constitué d'horizons de différentes
textures.

En terme de transpiration potentielle pour un jour d'été ensoleillé aux Pays-Bas (5,6 mmj-1, 3.2.1.2), un sol argileux de 2 m de profondeur
pourrait théoriquement supporter latranspiration pendant 2 * 250/5,6 = 90 jours. Cependant le taux de transpiration potentielle ne peut pas étre
maintenu ainsi puisque, SWP, le potentiel d'eau du sol diminue. Avant que le sol n'atteigne le point de flétrissement permanent, |'extraction de
I'eau est déja diminuée et conduit a une pénurie d'eau (sécheresse) pour la plante. Cette restriction dans |'absorption de I'eau commence a partir
d'une valeur critique du potentiel d'eau du sol SWP, (Fig. 3.12), I'ouverture des stomates diminue et permet alors une baisses des pertes d'eau et

d'assimilation. Dans ces conditions, quelques especes de plantes peuvent montrer des feuilles flétries qui reprennent la nuit, lorsque la demande
évaporative est basse.

Le potentiel critique de I'eau du sol SWP,, différe selon les espéces de plantes, expliquant en partie leur distribution géographique : les plantes

dans les habitats arides peuvent montrer un bas potentiel critique de I'eau du sol pour réduire les pertes par la transpiration et donc économiser
|'eau ou montrer un haut potentiel critique de I'eau du sol pour permettre |'absorption continue de |'eau des sols relativement secs. Les quantités
d'eau stockées dans cette gamme du potentiel d'eau du sol sont faibles et I'une ou |'autre de ces stratégies privilégie la survie des plantes par
rapport ala production.

Comme le montrela Fig. 3.12, latranspiration est aussi entravée dans les sols saturés en eau (humidité du sol supérieure ala capacité au
champ). Cette situation qui est caractéristique des sols lourds avec un mauvais drainage est aussi appel ée stagnation d'eau. Ces stagnations d'eau
dans les régions pluvieuses sur sols lourds, limitent le choix de la culture.

Figure 3.12. Relation entre le rapport Ty g/ Tpotentiel €t 1€ potentiel de I'eau dans le sol exprime en pF. Cette relation dépend des

caractéristiques culturales et elle montre de grandes variations pour les valeurs de pF < 2 (ligne discontinue).
FC : capacité au champ, SWP,, : potentiel critique de I'eau du sol au-dessous duquel Tyeqie/ T potentiet < 1, PWP @ point de flétrissement permanent.

3.4. Utilisation de I'eau

L'utilisation quotidienne de I'eau est déterminée soit par la demande d'eau (3.2) soit par I'approvisionnement en eau (3.3). Tant que
|'approvisionnement en eau dépasse la demande (beaucoup d'eau disponible dans le sol ou faible demande évaporative), tous les stomates sont
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ouverts et le taux de transpiration potentielle est atteint. Lorsgque |'approvisionnement en eau est inférieure ala demande (faible stock d'eau dans
la zone racinaire et forte demande évaporative), les stomates se ferment : latranspiration réelle devient inférieure ala transpiration potentielle.

Lerapport entre latranspiration réelle et potentielle (c'est-a-dire le facteur de réduction) indique le degré de divergence entre la production
réelle et la production potentielle (3.4.2).

3.4.1. Efficience de l'utilisation de I'eau

Si le stock d'eau est inférieur & SWP,, , les plantes souffrent de stress hydrique. L'ouverture des stomates diminue, permettant aux plantes de
limiter leur consommation quotidienne d'eau. Cependant, cette fermeture des stomates interfére avec |'absorption du CO, et réduit 'assimilation
et par conséguent la production de matiére seche.

Ce phénomene est décrit par le TAR, rapport assimilation/transpiration exprimé en kg d'H,0 transpiré par kg de CO, fixé, Equation 3.10 ou,
apres conversion des assimilats en matiére seche par le coefficient de transpiration (TC), exprimé en kg d'H,, O transpiré par unité de matiére
seche produite.

Toutefais, le coefficient de transpiration (TC) n'est pasidentique au TAR car il prend en compte les demandes de la respiration qui dépendent
de laquantité et de la composition de |a biomasse présente.

Contrairement ala respiration de croissance, larespiration de maintenance n'est pas proportionnelle al'assimilation brute quotidienne de CO.,,

mais a la biomasse vivante (Equation 2.12). Donc dans une culture en croissance la demande respiratoire augmente et conduit ala diminution
du coefficient de transpiration alors que le TAR n'est pas nécessairement affecté.

En outre, les coefficients de maintenance et les facteurs de conversion dépendent de la nature de la culture (Tableau 2.7) ce qui n'est pas aussi
pris en compte dans le TAR (lestaux d'assimilation brute pour I'arachide et |a pomme de terre peuvent étre semblables mais pas leur taux de
Croissance).

Par analogie avec I'efficience d'utilisation de lalumiére et I'efficience d'utilisation des ééments nutritifs, on préfére dans ce texte utiliser
I'inverse du coefficient de transpiration (TC), c'est-a-dire I'efficience d'utilisation de I'eau (WUE) exprimée en kg (matiére seche) kg -1 (H,0

transpirée), ou kg de matiére séche ha'l mm1 (Equation 3.11, basée sur I'Equation 2.12).

On parlera parfois de I'efficience de |a transpiration. Dans beaucoup de publications, d'autres définitions de WUE sont utilisées. On écriraaors
WUE" comme dans I'Equation 3.12) :

- les pertes par évaporation (E) sont quelquefois inclues ce qui permet de prendre en compte I'effet favorable du contréle de I'évaporation par
mulching sur WUE" ;

- les pertes par drainage (D), particuliérement sur sols sableux irrigués, peuvent sérieusement affecter WUE" ;

- les pertes par ruissellement (R) sur des terrains en pente et aux sols lourds réduisent WUE" ;

- le composant de matiére séche peut étre limité au produit économique, impliquant que WUE" soit lié al'indice de récolte (HI).

TAR - -~
&wie EQuation 3.10
— CVF - (30144~ A, ~W-MC) _ NFVi N
T T Equation 3.11
— HI* CVF *(30/44% A s T MC)

T+(E+D+R) Equation 3.12

Théoriquement, dans des conditions environnementales fixes, les taux de diffusion des molécules d'H,O et de CO, varient proportionnellement
au degré d'ouverture des stomates, si bien que le rapport des deux taux, reflété dans le TAR, demeure constant. La concentration de CO, dans
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I'air varie peu et |es taux de diffusion de CO, sont stables. par contre les températures et le déficit de la pression de vapeur VPD (Fig. 3.2)

peuvent varier au cours d'une période (jour ou saison) et provoquer des variations de la demande évaporative et des taux de transpiration pour
une ouverture des stomates donnée.

Cependant, suite au changement continu des conditions environnementales (lumiére, température, humidité relative), le TAR (Tableau 3.3) et le
WUE correspondant peuvent montrer de grandes variations au cours du temps. Ainsi, quand une période entiére de croissance est considérée,
|'emploi de WUE comme une valeur intégrée (Equation 3.13) est préféré acelle du TAR, car WUE est directement liée ala production de
matiére seche (W) et al'utilisation de |'eau par la culture ([Sigma] T) au cours de la périodet :

T(AF LAY W

WUE = = —

2T 2T Equation 3.13

L'efficience d'utilisation de I'eau, WUE, varie entre les localités et/ou entre les années résultant des différences dans |la demande évaporative
pendant la période de croissance. On corrige alors |'utilisation de I'eau pour ces conditions environnementales. Celles-ci peuvent étre
caractérisées soit par le déficit moyen de la pression de vapeur VPD sur la période de croissance, ou par les valeurs moyennes de |'évaporation
de I'eau libre mesurée dans un bac d'évaporation (Fig. 3.13).

Figure 3.13. Relation entre la production de matiére séche et le rapport transpiration d'une surface libre dans un bac / évaporation d'un mais
(variété Northwestern Dent) cultivé en pot. D'aprés Briggs & Schantz, 1914.

Ces valeurs corrigées de WUE reflétent mieux les différences dans la régulation des stomates entre les especes. Comme on I'aexpliqué dans le
3.2.2, 1e TAR des espéces en C, est environ lamoitié de celui des espéces en C;, a cause de la différence de concentration interne de CO,,

permettant une meilleure efficience de I'utilisation de I'eau (Tableau 3.4). La grande gamme de variations des valeurs de WUE" pour les
cultures du Tableau 3.4. refléte d'une part les variations du déficit de pression de la vapeur au cours de la saison de culture et d'autre part, les
variations de |'indice de récolte des variétés sous différents régimes d'humidité du sol. Les périodes de sécheresse conduisent généralement ade
grandes valeurs des rapports racine / partie aérienne suite alaréduction de la surface foliaire (transpiration) et al'augmentation du systéme
racinaire (absorption de |'eau).

Tableau 3.4. Valeursindicatives de I'efficience d'utilisation de I'eau, WUE", en kg de matiére séche de produit économique par mm H,0
transpirée par hectare de quelques cultures.

Culture Type d'assimilation WUE"
Blé Cs 15425
Pomme de terre Cs 15420
Mais Cq 20 240
Sorgho Cq 25450

Dans des situations extrémes, |'efficience de I'utilisation de I'eau peut varier beaucoup. Sous de fortes radiations (région aride dans les zones
tropicales ou subtropicales), il y asaturation par lalumiére alors que la transpiration peut encore augmenter (en admettant |'absence de contréle
des stomates), occasionnant de basses valeurs de WUE (Fig. 3.14).

Dans des « conditions de survie » caractérisées par une déficience extréme d'humidité, la production devient nulle car la petite quantité
d'assimilats produits est généralement utilisée pour la respiration de maintenance et pour les phénomeénes d'adaptation biochimique ala
sécheresse. En dépit des bas taux de transpiration, |la WUE finalement revient a zéro.

Figure 3.14. Transpiration, assimilation brute de CO, et leur rapport, TAR, en fonction de la radiation incidente pour une culture herbacée
(Wageningen, ao(t 1981).

3.4.2. L'eau facteur limitant de la production

Comme on |'aexpliqué dans |e paragraphe précédent, la WUE reste a peu prés constante pour une large gamme d'intensité de lumiére en
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condition de production potentielle. Ce coefficient ne refléte pas bien les différences dhumidité du sol car latranspiration et I'assimilation
répondent a peu pres de maniéere similaire quand I'ouverture des stomates décroit (Fig. 3.15).

Figure 3.15. Influence de I'assechement du sol sur la transpiration et sur I'assimilation de jeunes plants de noyer (Carya illinoensis) exprimées
en pourcentage de celles des plants témoins évoluant en condition optimale d’humidité.

Par conséquent, la production réelle et |e niveau de transpiration peuvent étre liés aux conditions potentielles, par :
WU Epot = WUE 4

soit :

(9, 15) _ (090,12

Toc Equation 3.14

T

avec [Delta] W/[Deltalt et T représentant respectivement le taux de croissance et le taux de respiration sous des conditions potentielles (pot) ou
actuelles (act).

Larelation entre le taux potentiel de croissance et le taux actuel de croissance peut donc sécrire:

r-\_g

(AT 8] = 200 [ A e )

.%’“:5]

Equation 3.15

avec Taet/ Tpgy, facteur de réduction schématiquement représenté dans la Fig. 3.12 comme une fonction de I'humidité du sol et W, tatix

potentiel de croissance selon 2.3.1. Le facteur de réduction permet de voir comment le taux de croissance diminue par rapport au taux potentiel
de croissance. Cette relation constitue la base des modeles simulant la production en condition de ressources hydriques limitées.

Si Tt st connu, gréce au bilan hydrique du sol pendant la croissance d'une culture, I'Equation 3.15 peut Sécrire :

AT
(AW 0 A) = TL T
A

soit

AV ol L8 = WUE - T, Equation 3.16

avec
Tt - taux actuel de transpiration ;

WUE : (matiére seche totale) harl mm -1 (eau transpirée) en mmj-1;
[Delta]W . /[ Deltalt : taux actuel de croissance en kg (matiére séche totale) harl j-1.

L'utilisation de ces équations est illustrée dans la Fig. 3.16 qui montre les évolutions du taux potentiel de croissance et du taux actuel de
croissance d'une culture de pomme de terre au cours du temps. Au début, le taux de croissance est faible parce que I'interception de lalumiére
est incompléte. Plus tard dans la saison, un stress hydrique conduit & une réduction du taux de transpiration, qui éventuellement est
partiellement réduit par la pluie. Le facteur de réduction peut étre trouvé en divisant les données de transpiration mensuelles, liées al'eau du sol
sous des conditions actuelles et potentielles de croissance (Fig. 3.16a) et en appliquant ce facteur au taux potentiel de croissance delaFig. 3.16b
(comparée avec laFig. 2.27a).

Figure 3.16. Courbe A: Evolution de la transpiration réelle (T gq), dela transpiration potentielle (T ), du rapport Tyeq/Too (facteur de
réduction) et de la pluie pour une culture de pomme de terre sur un sol sableux au cours d'une année seche.
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Courbe B : Evolution au cours du temps et dans |es mémes conditions des taux de croissance réelle et potentielle (W gy / t €t W o / t) montrant
la diminution du taux de croissance.

Les plantes peuvent aussi étre adaptées a la sécheresse en modifiant soit leur taux de croissance soit en décalant leur période de croissance.

Les plantes de cycles courts sont mieux adaptées aux risques de sécheresse : elles germent dés les premiéres pluies et terminent leur croissance
avant |'épuisement de I'eau du sol (cas des étés secs). Ainsi, des taux de croissance é evés peuvent étre maintenus sur une plus courte période.
Comme des taux de croissance éevés exigent des échanges gazeux sans restriction, larégulation de |'ouverture des stomates est
vraisemblablement absente dans ces plantes. Un approvisionnement adéquat en eau dans de telles conditions est réalisé en réduisant e potentiel
d'eau critique du sol, SWP,,, (particulierement dans les especes annuelles) ou gréce a un systéme racinaire extensif explorant un grand volume

du sol (cas des especes pérennes qui perdent leurs feuilles en saison seche et réduisent leur métabolisme).

L es plantes peuvent tolérer la sécheresse en réduisant la perte de I'eau par les feuilles (régulation de I'ouverture des stomates, exposition
modifiée delafeuille alaradiation en se pliant ou en se roulant) ou en modérant |'absorption de |I'eau par |es racines (augmentation de I'eau
potentielle critique du sol, SWP, , en développant le systéme racinaire). Ainsi, la période de la croissance de la plante peut étre étendue jusque

dans la saison séche, mais avec un taux de croissance faible. Cette adaptation se retrouve chez les plantes tolérant les conditions de stagnation
d'eau.

3.5. Récapitulatif des concepts

La production en condition de ressource hydrique limitée est étudiée en se basant sur les concepts suivants et laFig. 3.17 montre larelation
entre certains d'entre eux.

Figure 3.17. Représentation schématique des facteurs impliqués dans des conditions de production ou I'eau est |e facteur limitant.

- Les besoins en eau sont liés ala demande évaporative et celle-ci résulte de |'énergie incidente et du pouvoir d'assechement de I'atmospheére qui
dépend du vent et de I'humidité relative ou du déficit de pression de la vapeur et se traduit par :

- latranspiration de lafeuille qui est fonction de la conductance des stomates ;

- I'évaporation du sol qui est fonction de son humidité et plus particuliérement en surface.

- L'approvisionnement en eau du sol dépend du bilan hydrique et du stock d'eau du sol.

- Lacourbe de rétention de I'eau du sol décrit |e statut de I'eau en fonction de la distribution de sa texture. Elle exprime |'eau disponible dans e
sol pour les cultures. La différence de stock d'eau entre la capacité au champ et le point de flétrissement permanent représente la quantité d'eau
disponible pour la plante, c'est |a capacité de rétention en eau du sol. En dehors de cette gamme, I'absorption de |'eau cesse a cause du manque
d'aération ou d'eau dans e sol.

- |1 faut tenir compte des caractéristiques de |la culture parmi lesguelles la profondeur d'enracinement et de potentiel critique d'eau, entre la
capacité au champ et le point de flétrissement permanent. Entre la capacité au champ et e potentiel critique de I'eau du sol, I'absorption de I'eau
se fait a un rythme potentiel. En dessous du potentiel critique de I'eau du sol, |'approvisionnement peut ne pas satisfaire la demande, conduisant
aun déclin de la conductance des stomates.

- Lerapport entre les transpirations actuelle et potentielle est utilisé comme un facteur de réduction pour donner I'assimilation réelle en fonction
del'assimilation potentielle.

- Larelation entre la production de matiére seche et I'utilisation de I'eau est I'efficacité d'utilisation de I'eau.

3.6. Diagramme relationnel

Comme dans 2.5 un diagramme relationnel (Fig. 3.18) illustre comment |a disponibilité en eau affecte la production, en indiquant les aspects
liés au manque d'eaul.

Figure 3.18. Diagramme relationnel de la production quand I'eau est le facteur limitant. Les symboles utilisés ont les mémes significations que
danslaFig. 2.35.

Laradiation, le pouvoir évaporant de l'air et la pluie sont les principal es variables (variables dirigeantes), les paramétres du sol et de la photosynthése sont
fixés. Les rectangles représentent des quantités (variables d'état), les symboles en valve représentent des vitesses (variables de vitesse ou taux). Les cercles
correspondent a des variables auxiliaires. Les principales variables sont soulignées. Les lignes continues traduisent des flux (écoulements) de matériaux et
les lignes discontinues des passages d'information. Les symboles sont d'aprées Forrester, 1961.
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Appendice 1 : Equation Penman-Monteith

Pour calculer lestaux de transpiration réelle, une équation de Penman modifiée peut étre utilisée, elle est connue sous le nom de |'éguation
Penman-Monteith et elle tient compte des résistances liées alafeuille. Comme pour I'égquation de Penman, il sagit de la somme d'une radiation
et d'un terme aérodynamique qui sont modifiés par les résistances ala diffusion de I'eau dans les stomates et dans les cellules ala surface dela
feuille:

AT = S'Rn +p'cp '(es( a)*ea) f'?},
o+,

5

S+y.

L'équation Penman-Monteith dérive des équations suivantes :

ool

o O (e _((Tf) - 23)
1. Perte delachaleur latente : >

A (.?"_f+ F 3;!

(7-7)-0-C,

C=

F ol
2. Perte sensible de lachaleur : b

3. Lehilan de lachaleur exprimé dans I'Equation 3.4 en négligeant P, : R, =T * [lambda] + C.

Comme ces 3 équations contiennent 4 inconnues (c'est-a-dire C, T, Ty, 5 Ty)) une équation supplémentaire est introduite pour éliminer Ty eq Ty
ne peut pas étre déduite directement de la Fig. 3.2 (ou I'Equation 3.2) puisque T¢ n'est pas connu. Alors, une expression linéaire basée sur S,
derivée de'Equation 3.2 & T, est introduite (Fig. 3.19).

Figure 3.19. Estimation de la tension de vapeur d'eau saturante a la temperature de la feuille, eyy), grace a unerelation linéaire avec S
derivée deI'Equation 3.2. ala temperature del'air T, et e g5, |a tension de vapeur d'eau saturante a la température de I'air donnant la source
d'erreur. Pour desraisons de clareté, la différence de température entre la feuille et I'air (T; - T,) est exagérée.
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4. Estimation de ey Ty) : ey7r) = €y7a) + S* (T - T)).

Comme le montre la Fig. 3.19, cette expression linéaire introduit une erreur qui augmente avec la différence de température (T - T,). Dansles
gammes de températures utilisées, une telle erreur est acceptable. T; fluctue autour d'un équilibre : pour un niveau constant de radiation, les taux
élevés de transpiration réduisent Ty, ce qui correspond au bas ety €t par conséquent, un plus bas déficit de pression de lavapeur, VPD, qui a
son tour conduit & plus bas taux de transpiration et & une augmentation de Ty, etc.

R, : radiation nette absorbéeen Jm -2s1

C: chaleur sensibleen Jm2s1
T : taux de transpiration en g H,O m2s-1

T,: température del'air en deg.C

T; : température de lafeuille en deg.C

e pression de la vapeur saturée en hP,

e, pression actuelle de la vapeur en hP,

s résistance stomatale de vapeur d'eau en sm-1

r, : résistance de la couche frontiere pour la vapeur d'eau en sm1

[rho] C, : capacité volumétrique de la chaleur de I'air = 1200 I m3 deg.C-1

[gamma] : constance psychrométrique = 0,67 hPadeg.C -1
[lambda] : chaleur de vaporisation de I'eau = 2,5*103J g1 H,0O

Exercises

1. Une culture de blé est cultivée sur un sol sableux. Lateneur en eau volumique & la capacité au champ est de 35 % et de 10 % pour le point de
flétrissement permanent.

a. Tracer la courbe de pF pour ce sol.

b. Quelle quantité d'eau est potentiellement disponible pour la plante quand le sol est ala capacité au champ et qu'elle est enraciné ala
profondeur de 50 cm ?

c. Au 1¥ juin, le poids de |a culture toute entiére est de 5000 kg de matiére séche par hectare et la quantité d'eau est égale a 60 % de la capacité
au champ. Le coefficient de transpiration est 250 kg d'eau par kg de matiére seche produite. L'indice de récolte (pour la matiére seche) est 0,50.
Estimer la production maximale de grain (15 % d'humidité) lorsque la pluviométrie totale entre le 1" juin et le 1 € ao(t (date de récolte) est
égale a45 mm.

2. Expliquer pourquoi les especes en C4 ont un plus bas coefficient de transpiration que les espécesen C; .

3. Une culture de pomme de terre est cultivée sur un sol sableux. L'humidité volumique est de 30 % ala capacité au champ et de 10 % au point
de flétrissement permanent. L e coefficient de transpiration est 200 kg d'eau par kg de matiére seche produite. L'indice de récolte (pour la
matiere seche) est 0,8 et la profondeur d'enracinement est 60 cm. Au 1€ juin, le poids de la culture toute entiére est 5000 kg de matiére séche
par hectare et la quantité d'humidité du sol est 80 % de la capacité au champ. Quelle est la production maximale réalisable de pomme de terre
(25 % de matiére seche) lorsgue la pluviométrie entre le 12" juin et le 18 octobre (date de récolte) est égale 490 mm.

4. Une culture de luzerne (plante en Cy) et de mai's (plante en C,) sont cultivées sur un sol sableux en Espagne (capacité au champ = 25 %, point

de flétrissement permanent = 10 %). La transpiration est réduite pour les valeurs de pF supérieures a 3.0 (15 % du volume d'eau). Au 1€ juin, la
quantité d'eau du sol est 80 % de la quantité d'eau ala capacité au champ. La profondeur d'enracinement est 100 cm pour laluzerne et 60 cm
pour le mai's. Le coefficient de transpiration est 150 kg d'H,O kg1 de matiére seche pour le mais et 300 kg d'eau par kg1 de matiére seche pour

laluzerne.
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a. Donner des estimations réalistes pour les taux potentiels de croissance des deux cultures.
b. Calculer pour les deux cultures pendant combien de jours peut durer la croissance potentielle Sil n'y a pas de pluies

¢. Expliquer pourquoi dans |es zones tropicales, avec une intensité accrue de radiation, e rapport entre la transpiration et |'assimilation
augmente.

5. Une céréale est cultivée sur un sol argileux limoneux des Pays-Bas. A la capacité au champ (pF 2) I'humidité volumique est de 30 % et de 5
% au point de flétrissement (pF 4,2). Le coefficient de transpiration (TC) de la culture est en moyenne 250 kg H, O kgl MS. L'enracinement

maximum est de 120 cm et est atteint le 18" juin. Au 1€ juillet, la quantité d'eau dans e profil du sol est 50 % de la quantité ala capacité au
champ. L'indice de récolte est 0,50 pour toute la culture.

a. Quelle quantité d'humidité est disponible ala culture le premier juillet.

0120 mm
0O 150 mm
0180 mm
0O 300 mm
0O 360 mm

b. Lavaleur rédlle du coefficient de transpiration dépend de plusieurs facteurs dont I'environnement et la culture. Indiquer parmi les
changements des facteurs environnementaux suivants celui qui affecterale plusle coefficient de transpiration. Considérer chague changement
séparément et supposer que ses effets sur la production de matiére seche sont nuls.

le coefficient de transpiration TC

diminue augmente
latempérature [arrowup] o] O
laradiation nette [arrowup] @] 0]
I'humidité relative de I'air [arrowup] O O]
la vitesse du vent [arrowup] o 0]

c. Au 1¢ juillet, la culture couvre complétement le sol. Le poids total de matiére seche est de 9000 kg ha-1. Jusqu'alarécolte, il y a encore une
pluie de 50 mm. Les grains récoltés sont a 15 % d'humidité. Quelle est la production maximale de grains réalisable (poids frais) sur la base du
stock d'humidité disponible dans le sol ?

d. Laradiation quotidienne durant la saison de culture est suffisante pour permettre ala culture de suivre le taux potentiel de croissance. La
culture mdrit le 4 ao(t et est récoltée. Donner les deux raisons pour lesguelles la production de grains de la question ¢ ne sera pas réalisée.

6. Letransport de CO, et de H,0 dans les plantes est souvent visualisé en utilisant une anal ogie électrique avec des résistances. Laquelle des
séquences suivantes de résistances illustre le plus correctement et complétement le transport d'eau dans la plante.
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A _B c . D -
Q Q Q O
Rendoderme Rracine Renda-denne Rracine
3 I 4 b
Iéxy!éme %:q.rtéme Rg‘xyléme léxy!é‘:me
Rgtomates Rmésnph}rle Rchlﬂmplastﬂs Rmésuphyle
1 a 0 4
Reouche limite %stmnates _ imééaphyle %endu-dme

Reouche limite ]S-stomates %stnmates

R couche timite R ouche timite

7. Une culture transpire 4 mm d'eau par jour et a un coefficient de transpiration de 250 kg H,0 kg1 MS.

a. Calculer son taux de croissance.

b. Indiquer comment varie e taux de transpiration de lafeuille d'une culture en C5 si chacun des facteurs environnementaux suivants
augmentait (I'ouverture des stomates n'est pas influencée).

facteurs décroit augmente ne change pas
intensité de laradiation o] o] o]
température de l'air @) @] @]
humidité de I'air O 0] 0]
concentration de CO, de I'air o) 0] 0]

8. Une culture de betterave sucriére est cultivée sur un sol argileux (I'humidité volumique est de 55 % ala capacité au champ et de 20 % au
point de flétrissement. Le coefficient de transpiration est de 200 kg H,0 kg1 MS La profondeur maximale d'enracinement est 80 cm et I'indice

de récolte est 0,80. Au 1€ juin, la culture produit 4000 kg harl de matiére séche, I'enracinement maximum est atteint. Le stock d'eau du sol est
80 % de la capacité au champ. Entre le 1¢" juin et le 1" novembre (date de récolte) la pluviométrie enregistrée est 250 mm.

a. Faire une courbe de pF de ce sal.

b. Calculer |e rendement maximum de sucre (65 % de sucre dans |la matiere séche de betterave sucriére) au 1¢" novembre sur labase de la
quantité d'eau disponible.

c. Letaux potentiel de la croissance entre le 1€ juin et le 1& novembre a une valeur moyenne de 150 kg de MS ha -1 j-1. Pensez-vous que le
rendement calculé dans la question b sera atteint ? Expliquer briévement votre réponse.

4. Les élements nutritifs facteurs limitants de la production

L es chapitres précédents ont démontré que les plantes ont besoin d'énergie solaire, de dioxyde de carbone et d'eau pour produire de la biomasse.
Cependant, les tissus végétaux ne contiennent pas seulement de I'oxygeéne, de I'hydrogene et du carbone, mais aussi d'autres € émentstels que
|'azote, le phosphore et |e potassium.
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Ces édéments doivent étre absorbés dans le sol par le systéme racinaire. Dans beaucoup de cas, |'approvisionnement naturel en éléments nutritifs
est insuffisant pour couvrir la demande de la plante et celalimite le niveau de production. Les éléments nutritifs qui manquent peuvent étre
apportés par des engrais.

Aprés avoir expliqué les roles des éléments nutritifs dans la production (4.1), on étudieral'effet global de la nutrition minérale sur les plantes en
distinguant les éléments nutritifs du sol (4.2.1) et de laplante (4.2.2). Le dernier aspect est plus complexe, puisgue la demande en éléments
nutritifs change au cours du développement de la culture, qui en conséquence requiert un ajustement de I'approvisionnement (4.3). Les
connaissances théoriques sur les besoins en éléments nutritifs des cultures permettent d'envisager le calendrier et les doses d'application de
I'engrais (4.4). Lafertilité du sol et I'application de |'engrais sont traitées de maniére global e et en termes pratiques (4.5).

4.1. Fonction et présence des éléments nutritifs dans les plantes

La croissance des plantes requiert un grand nombre d'éléments nutritifs dont I'azote (N), le phosphore (P) et le potassium (K). Ce sont les plus
représentatifs et on parle de macro-éléments. Les teneurs en éléments nutritifs des tissus végétaux en condition d'approvisionnement non limité
correspondent aux besoins des plantes pour ces éléments.

4.1.1. L'azote

L'azote se trouve surtout dans les protéines qui sont principalement constituées :
- d'enzymes qui jouent un réle essentiel dans les processus physiologiques (exemple le rubisco dans la photosynthese, 2.1) ;
- de protéines de stockage dans les |égumineuses.

Les protéines constituent 20 & 25 % de la matiére séche des cultures en C,, (telles que la salade et I'épinard ayant regu une bonne fertilisation
azotée) comparé a 3 % de matiére seche dans les feuilles des cultures en C, avec des apports d'azote. Cette différence de concentration en azote
entre les especes en C; et en C, est essentiellement attribuée al'enzyme rubisco qui contient 50 % d'azote. Dans les plantes en C, e transport
de CO, versles cellules entourant les vaisseaux demande moins de rubisco et par consequent moins d'azote. L'azote constitue 1/6 des protéines

delaplante si on se référe ala composition moléculaire des acides aminés, unités fondamental es des protéines. Donc le pourcentage d'azote
dans lamatiére seche varie entre 0,5 et 4.

4.1.2. Le phosphore

Le phosphore fait partie intégrante de I'ATP et de NADPH et joue donc un réle vital dans le transfert de I'énergie verslacellule (2.1). Lacdlule
fonctionne normalement si le rapport P/N varie entre 0,05 et 0,14. La valeur optimale est fonction des espéces.

4.1.3. Le potassium
L e potassium existe en grandes quantités dans les plantes maisil est rarement incorporé dans les composés organiques. || joue un réle dansle

maintien des différences de potentiel électrique des membranes et de la pression osmotique des cellules. Le potassium fonctionne aussi comme
un cation accompagnateur (K*) dans le transfert d'anion (NO3) atraversla plante pour maintenir la neutralité éectrique.

En plus de ces trois é éments nuitritifs, le calcium, le magnésium et le soufre ainsi que des micro-éléments sont nécessaires ala bonne marche
des mécanismes physiologiques. Par conséquent, les plantes absorbent un grand nombre d'éléments nutritifs du sol (Tableaux 4.1, 4.2, 4.3).

Tableau 4.1. Composition chimique d'un mai's fourrager ayant un rendement de 14 tonnes de matiére seche hal.

| Composés organiques [] Composés minéraLix

élément ’en % |en kg hal T ééments |en % ’kg hal
\carbone (C) 44 6200 ’_ phosphore (P) 0,2 28
loxygéne (O) 44 6200 | [potassium (K) 09 127
lhydrogene (H) 65 900 | [calcium (Ca) 03 42
lazote (N) 11 154 ﬂmagnéﬁi um (Mg) 0,25 135

| | | | [soufre () 015 21
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’ ’ Hmi cro-ééments

(Fe, Zn, Mn, Cu, Ci, B, M0o) ’0,002 ’3
| | |

ﬂautres ééments (S, Na, etc.) 125 1350
4.2. L'approvisionnement en éléments nutritifs et leffet sur la culture

L'apport d'@éments nutritifs sous forme d'engrais permet d'éviter les carences nutritionnelles des cultures. Les besoins des cultures en éléments
nutritifs sont estimés expérimentalement en éudiant les courbes de réponse des rendements auix apports d'engrais. L es résultats obtenus avec
I'application d'éléments nutritifs sexpriment en terme d'efficience d'utilisation du nutriment (kg de matiére seche ou produit récolté par kg de
nutriment appliqué) et il est important de les incorporer dans les modéles de simulation pour les prédictions de rendements.

Cependant, des apports identiques d'un élément nutritif donnent des rendements différents selon les conditions de production (exemple
localisations, saisons ; Fig. 4.1). Ce phénomene sexplique ainsi :

Tableau 4.2. N, P, K en pourcentages de matiere séche du produit économique ou des résidus de quel ques cultures subtropicales (d'aprées

Nijhof, 1987)

Cultures Organes N .(%) P .(%) K .(%)
min - max min - max min - max
Mais grain 0,90 - 2,20 0,16 - 0,80 0,17 - 0,60
paille 0,40 - 1,40 0,04 - 0,40 0,40 - 2,40
Sorgho grain 1,00 - 3,20 0,13- 0,65 0,25- 0,70
, paille 0,35- 1,20 0,05- 0,30 0,80- 2,80
Blé grain 1,00 - 3,30 0,16 - 0,60 0,30- 0,80
paille 0,40 - 1,05 0,03- 0,45 0,70-2,70
Pois grain 2,50 - 5,80 0,25- 0,70 0,70- 2,20
paille 1,00 - 2,90 0,06 - 0,35 0,80 - 3,50
Manioc tubercules 0,20 - 0,90 0,08 - 0,24 0,30- 1,40
partie aérienne 0,50 - 1,80 0,09- 0,55 0,45-1,80
Pomme de terre tubercules feuilles 0,90 - 2,50 0,10- 0,60 1,10 - 4,60
grain 1,40 - 3,20 0,13-1,00 0,85 - 4,60
Tournesol paille 1,80- 4,70 0,35-1,35 0,60 - 2,40
0,55 - 1,90 0,07 - 0,40 0,90 - 4,70

Tableau 4.3. Exportation annuelle approximative de quelques cultures pérennes (sub) tropicales pour les ééments nutritifs N, P, K (d'aprés

ILACO, 1981).

| ’Rendement en tonne (poids frais) ha'l ’Absorption des éléments en kg ha'l
|Cultures | | N P

Banane 30,0 fruits 60 5 90
Cacao 1,0 grains 20 5 5
Agrumes 15,0 fruits 100 10 65
Café 2,0 grains non décortiqués 30 5 20
Thé 1,0 feuilles seches 0 5 15
Hévéa 1,5 gomme seche 40 5 10
Huile de pame 15,0 regime 90 5 60

1) tous les nutriments apportés ne sont pas disponibles pour les plantes, parce qu'ils sont soumis a des transformations chimiques et biol ogiques
et a des mécanismes physiques dansle sol (4.2.1) ;

2) une fois absorbés, leur distribution et leur fonction dans la plante varient selon |les conditions environnementales et leurs interactions (4.2.2).

Pour faciliter I'interprétation des résultats des essais de fertilisation, |'analyse du rendement doit étre suivie d'une analyse chimique du produit
récolté, pour que |'absorption réelle de chaque élément par |a culture puisse étre établie (Fig. 4.2), en utilisant les données de laFig. 4.1.
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Figure 4.1. Rendement grains d'une culture de blé aux Pays-Bas en fonction des doses d'azote apporté.

LaFig. 4.2 correspond atrois graphes. Dans le quadrant A, on trouve |'absorption totale de I'éléments par |es parties aériennes (par exemple
grain et paille) en fonction de la quantité d'engrais apportée. Le quadrant B montre le rendement grain (axe vertical) en fonction de I'absorption
totale. Dans le quadrant C, les courbes montrent larelation entre le rendement et I'apport d'engrais. Elles sont similairesacellesdelaFig. 4.1.
Lestrois graphes ne sont pas indépendants, parce que I'un peut étre reconstruit a partir des deux autres en éliminant une variable.

En année moyenne, le rendement augmente avec |'apport de I'élément (quadrant C), mais atteint rapidement un plateau selon laloi de la
diminution (du taux d'augmentation).

L es courbes ne passent pas par I'origine, mais coupent I'axe du rendement en un point qui représente le rendement en grains en conditions
d'approvisionnement naturel (4.2.1)

Figure 4.2. Relations entre les doses d'azote, |'absorption d'azote et |e rendement grains d'une culture de blé aux Pays-Bas. Les nombres dans
le quadrant A correspondent a la fraction d'azote recouvrée par la plante.

Question 4.1. Expliquer la différence entreles courbes| et |1 dansla Fig. 4.2, quadrant C.

En saison séche (courbe I1, Fig. 4.2), la disponibilité en eau constitue une contrainte pour la production, en plus de la disponibilité des éléments
nutritifs. L'interaction entre ces facteurs aboutit a des rendements plus faibles pour une dose donnée d'engrais.

Les courbes des quadrants A (4.2.1) et B (4.2.2) sont commentées en détail (4.3) en fonction du rendement final, de I'absorption totale
d'ééments nutritifs, mais sans tenir compte de |'évolution de la demande en éléments nutritifs au cours du dével oppement. Puisque I'azote est
souvent le facteur limitant au cours du dével oppement (demande relativement croissante de la culture, Tableaux 4.2, 4.3) et que les pertes sont
considérables lors des différents processus (4.6), |es paragraphes suivants prendront comme exemple le cas de |'azote. Les mémes analyses
peuvent étre faites pour d'autres éléments.

4.2.1. Relations entre la dose d'apport et I'absorption

Les courbes du quadrant A représentent I'absorption de |'azote en fonction de la dose d'application et reflétent les effets des processus
physiques, chimiques et biologiques dans le sol. L'absorption de I'azote correspond a I'azote contenu dans la biomasse aérienne, on exclut les
racines qui sont difficiles a extraire.

Par conséguent, |'absorption de I'azote par |e blé correspond alateneur totale d'azote dans la partie aérienne (les grains et la paille) qui est
obtenue en multipliant les rendements grain et paille par leurs concentrations respectives en azote. Cependant, pour les pommes deterre et la
betterave sucriére, I'azote des tubercules et des racines est également pris en compte.

Les courbes ne passent pas par I'origine mais coupent |'axe horizontal en un point N correspondant & |'absorption d'azote d'un sol non fertilisé.
Si on netient pas compte des apports d'engrais, |'azote est présent dans le sol souslaforme NO3 et NH4+. Cesions sont soit dans la solution du

sol qu'absorbent les plantes, soit adsorbés dans la matiére organique ou sur les particules d'argile. Dans les sols non fertilisés, lafourniture
d'azote provient des processus suivants (Fig. 4.3) :

- laminéralisation durant la décomposition de la matiére organique par les micro-organismes ;

- lafixation de I'azote de I'air par des micro-organismes qui vivent ou non en symbiose avec les plantes (Rhizobium bacteria) ;

- le dép6t de composés azotés de |'atmosphére (par lapluie ou non) : conversion de N, par les radiations cosmiques ou les décharges éectriques

(éclairs) et volatilisation de NH4* (voir plus bas).

Figure 4.3. Représentation schématique des processus augmentant (ENTREE) ou diminuant (SORTIE) la quantité d'azote disponible pour les
plantes.

Quand il n'y a pas d'apport d'engrais, les quantités d'azote disponible sont treés variables et dépendent de I'histoire du sol et du niveau de la
demande. Les sols bien conduits subissant une forte demande sont généralement caractérisés par une disponibilité é evée de |'azote, c'est-a-dire
par une valeur élevée de N,

La pente des courbes traduit I'efficience de I'utilisation de I'engrais azoté et sexprime comme lafraction de N recouvrée par la plante. Dans ce
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cas, |'efficience est aussi appel ée « fraction d'azote recouvrée ». La plupart des expérimentations menées sur les engrais azotés (sauf celles a
doses élevées) montre que leur efficience ne varie pas en fonction de la dose. L 'azote amené par I'engrais et non utilisé par la culture peut entrer
dans les processus suivants (Fig. 4.3) :

- I'immobilisation, c'est-a-dire I'incorporation dans |a biomasse microbienne de la matiére organique du sol. Cet azote peut redevenir disponible
par lasuite;

- lapluie peut conduire a une érosion de la surface du sol et a un lessivage des éléments nutritifs au-dessous de la zone racinaire ;

- ladénitrification par des micro-organismes en conditions d'anaérobie (submersion) qui forme de |'azote moléculaire N, et des oxydes nitreux.

Ces formes sont gazeuses et jouent un réle dans la pollution de l'air ;
- lavolatilisation de I'ammoniac qui est relaché dans|'air.

L'efficience de l'utilisation de I'engrais est généralement améliorée si les pertes sont réduites. Un des moyens pour diminuer les pertes est de
réduire le temps au cours duquel les éléments peuvent subir des processus de libération. Cela peut étre obtenu en synchronisant I'offre et la
demande. De la méme maniére, les conditions environnementales peuvent, d'une part, déterminer des taux éevés d'absorption et, d'autre part,
réduire les pertes. Dans des conditions optimales de température et avec de fortes intensités lumineuses, des taux élevés de croissance
correspondent a des besoins élevés en éléments nutritifs et par conséquent a une bonne efficience de I'utilisation de I'engrais a fortes doses.

Cependant, d'autres conditions environnemental es peuvent favoriser les pertes : par exemple, lapluie (lessivage desions NO5 del'engrais), la
température et I'état du sol (volatilisation desions NH,* del'engrais). L'efficience peut aussi diminuer quand le statut du phosphore du sol ne
permet pas de satisfaire le rapport P/N ou quand la concentrations de certains micro-éléments est toxique.

Question 4.2. Comment va évaluer |'efficience d'utilisation de |'engrais azoté si I'hnumidité du sol augmente alors que les autres conditions
restent identiques ? Envisager aussi le cas ou le stock d'eau dépasse la capacité au champ.

De fortes valeurs de |'efficience (nombres pres des courbes 1 et 2 de laFig. 4.2) peuvent étre obtenues sur des sols plus humides car
|'augmentation des besoins en azote coincide avec une plus faible limitation de I'eau et, dans une moindre mesure, a une plus grande mobilité de
|'azote. Cependant, quand le stock d'eau dépasse la capacité au champ, la disponibilité en azote décroit a cause des processus de lessivage et de
dénitrification et I'efficience diminue. L 'absorption d'azote par les plantes sensibles aux exces d'eau (3.3.2) est génée et par conséquent le temps
de présence de |'azote-engrais dans le sol augmente ainsi que les pertes.

L'efficience de I'utilisation de I'engrais peut varier de 0,10 & 0,90 kg d'azote absorbé par kg d'azote fourni. Aux Pays-Bas, avec de bonnes
pratiques culturales, lavaleur de I'efficience est de 0,70 pour des sols labourés et de 0,90 pour des prairies. Dans les pays en voie de
développement, sur des terres peu fertilisées, I'efficience est beaucoup plus faible : moins de 0,5.

Bien que d'autres processus existent, |e phosphore et |e potassium ont un comportement semblable et |a méme approche peut étre envisagée. La
faible disponibilité du phosphore dans la solution du sol (faible solubilité des composés phosphorés comme le phosphate de cal cium) conduit
généralement a des efficiences plus faibles que celle de I'azote. Elles peuvent étre améliorées par des systemes racinaires plus denses ou plus
profonds et par la présence de mycorhizes sur les racines (Vescular Arbiscular Mycorhizae, VAM) qui augmentent la surface racinaire
concernée par I'absorption du phosphore.

4.2.2. Relations entre I'absorption et le rendement

Lacourbe du quadrant B de laFig. 4.2 refléte les processus concernés par la production de grains et |'accumulation d'azote aprés son absorption
par la plante. Comme on I'aexpliqué dans 4.2.1, I'absorption de I'azote est évaluée par |'intermédiaire de lateneur en azote de la plante entiere a
I'exclusion des racines. La courbe qui exprime le rendement grain en fonction de I'absorption atteind e niveau de saturation. Au début, le
rendement augmente proportionnellement avec |'absorption de |'azote. La pente de la courbe est propre a chaque espéce et indépendante des
conditions de culture. Comme le montre la pente initiale de la courbe, les céréales peuvent produire environ 70 kg de grains (a 15 % d'humidité)
par kg d'azote absorbé. On peut alors parler de réponse initiale du rendement al'azote (noté 1'YN) ou d'efficience d'utilisation initiale de
I'engrais. I'YN peut étre calculé ainsi :

IYN* % MS = Wgrain / (Wgrain * Ngrain + Wpaille* NpaillQ

soit

YN =Wgrain / [(Wgrain * Ngrain * Wpailie * Npailie) * % MS] Equation 4.1

avec :
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Ngrain €t Npailje © teneurs minimales d'azote dans les grains et les pailles soit respectivement 0,01 et 0,004 d'apres le Tableau 4.2
Wrain € Wpgijje : Poids sec des grains et des paillesen kg harl ;

% MS : pourcentage de matiére séche du grain, c'est-a-dire 85 %.

Question 4.3. Dans |a partie linéaire de la courbe (faible absorption d'azote), I'indice de récolte, c'est-a-dire Wy ain / (Wgrain + Whaille), €st

d'environ 0,40. Vérifier, en utilisant I'Equation 4.1, que la réponse initiale du rendement a I'azote (I'YN) est d'environ 70 kg de grains par kg
d'azote absorbé. Pourquoi des teneurs minimales en azote sont-elles nécessaires dans I'Equation 4.1 ?

Comme une teneur minimale en azote exclut son accumulation dans les tissus, tout |'azote absorbé par la plante contribue ala production de la
biomasse.

Lesréponses initiales du rendement al'apport d'engrais peuvent étre estimées a partir des indices de récolte et des teneurs en éléments nutritifs
des cultures du Tableau 4.2. Les résultats sont présentés dans e Tableau 4.4.

Tableau 4.4. Valeurs indicatives de |'efficience d'utilisation initiale du blé, de la pomme de terre et de la betterave a sucre en kg de poids frais
par kg d'azote, de phosphore et du potassium.

nutriments blé Ipomme de terre |betterave a sucre
N 70 1400 1320
P 1600 2500 11700
K 65 320 240

Pour les valeurs plus élevées de |'absorption, la courbe de laFig. 4.2 sinfléchit ce qui traduit I'augmentation des teneurs en azote de la plante.
Comme le montrent |es données du Tableau 4.2, les teneurs en azote des plantes varient beaucoup. De plus, I'accroissement du rendement par
unité d'azote absorbé diminue et devient méme nul quand la saturation est atteinte. Dans ce cas, I'azote n'est plus le facteur limitant et ce sont

d'autres conditions de culture comme la disponibilité de I'eau ou |'énergie lumineuse qui déterminent le rendement.

Comme l'indique laFig. 4.2, I'efficience de I'utilisation de I'azote peut étre améliorée quand le stock d'eau du sol n'est pas un facteur limitant.
Par conséguent, les différents facteurs de croissance doivent se « combiner » de telle sorte que I'efficience optimale de chacun soit atteinte.

4.3. Les besoins et I'approvisionnement en nutriments au cours du développement des cultures

Dans les paragraphes précédents, nous avons étudié globalement I'effet de I'apport d'engrais sur |'absorption des nutriments et le rendement
final. Dans ce paragraphe, nous allons voir la dynamique qui gére les besoins et I'approvisionnement en nutriments d'une culture au cours de son
dével oppement.

Lesjeunes feuilles sont trés actives biochimiquement (enzyme rubisco) ce qui correspond a une teneur élevée en protéines et a des besoins
importants en azote. Lors du vieillissement des feuilles, plus de tissus d'origine non-protéique se forment et la demande en azote diminue. Ce
phénomene saccentue encore au cours du développement de la culture : lestiges et |es inflorescences formées sont plus nombreuses et leurs
teneurs en azote sont plus faibles que celle des feuilles (Fig. 4.4).

Figure 4.4. Teneur en azote organique de la plante en fonction du stade de développement de la plante en supposant une disponibilité optimale

del'azote.
V : stade végétatif, F : floraison, G : remplissage des grains.

Quand I'azote disponible n'est pas suffisant, il peut se redistribuer au sein de la plante. Ce processus implique le transport des acides aminés
mobiles (formés dans les vieilles feuilles par |a dégradation des protéines) vers les jeunes organes en croissance. Si de nouvelles feuilles
apparaissent alors que |'azote mangue encore, les feilles |es plus anciennes peuvent vieillir prématurément et mourir (leur jaunissement est dii a
|la dégradation de la chlorophylle). La petite part d'azote qui est incorporée dans la structure des parois cellulaires ne peut pas étre remobilisée et
transportée.
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Question 4.4. Au cours de |a phase végétative et au début de la phase de reproduction d'une culture de céréales, les symptomes d'une carence
en azote (jaunissement des feuilles) apparaissent d'abord sur les vieilles feuilles. Le magnésium est un constituant essentiel de la chlorophylle
et son manque crée les mémes symptdmes que celui de |'azote. Expliquer pourquoi une carence en magnésium affecte surtout les jeunes feuilles.

Contrairement al'azote et au potassium, |es autres ééments nutritifs sont moins mobiles dans la plante et les possibilités de redistribution plus
faibles (calcium et magnésium, par exemple). Par conséquent, en cas de carence, lestissus qui ont les plus grands besoins, c'est-a-dire ceux des
parties les plus jeunes en croissance, sont touchés en premier.

L 'azote nécessaire aux organes de stockage, tels que les grains, provient essentiellement des organes végétatifs (Fig. 4.5). Ceci est
particuliérement net pour les céréales ou |'approvisionnement en azote apres |la floraison est souvent limité et insuffisant.

Figure 4.5. Evolution de la teneur en azote de chaque partie d'un plant de blé au cours du remplissage des grains.

Quand les processus de redistribution ne peuvent plus compléter les apports d'azote, la teneur en azote de toute la plante diminue jusqu'a une
valeur minimale caractéristique du stade de développement (Fig. 4.6). Cette concentration minimale est plus faible pour les plantes en C, qui

contiennent beaucoup moins de rubisco.

Figure 4.6. Evolution de la teneur en azote organique de la biomasse aérienne d'une dicotylédone (a) et d'une graminée (b) sous des conditions
sahéliennes et en fonction du stade de développement de la plante en supposant une disponibilité optimale ou minimale de I'azote
(respectivement MAX et MIN).

V : stade végétatif, F : floraison, G : remplissage des grains.

Quand lateneur en azote des feuilles diminue, le taux d'assimilation décroit et le taux de croissance peut tomber de sa valeur potentielle
(concentration maximale d'azote) a zéro quand lateneur minimale d'azote est atteinte (Fig. 4.7).

Figure 4.7. Vitesse relative de croissance (taux de croissance réelle / taux de croissance potentielle en supposant une disponibilité optimale de
|'azote) en fonction de la teneur en azote des feuilles |es plus jeunes complétement dével oppées.

4.4. La fertilisation
En se basant sur les informations précédentes, quel ques aspects des doses et du calendrier des apports de I'engrais peuvent étre élaborés.
4.4.1. Les doses d'engrais

Le mode de calcul des besoins en azote d'une culture est envisagéici pour une culture de blé d'hiver ayant un rendement de 7 000 kg de grains
(séchés al'air) par hectare. L'indice de récolte est de 0,55 ce qui implique la production de 5700 kg de paille. A larécolte, lateneur en matiére
séche des grains et de la paille est de 0,85 kg kg1. Compte tenu de la redistribution de I'azote de la paille vers les grains (4.3), la concentration
de protéines est de 3 % de la matiére seche pour la paille et de 12 % pour les grains. Puisque le rapport N / protéinesest 1/ 6 (4.1), on obtient ;
- pour lesgrains: 7000 * 0,85* 0,12/6=119kgN hal;

- pour lapaille: 5700 * 0,85 * 0,03/ 6 =24 kgN hal

soit environ 145 kg N harl pour I'ensemble. Pour les autres cultures, voir les données dans le Tableau 4.2.

Sil n'y apas d'apport d'engrais, la culture préléve environ 75 kg N harl (Fig. 4.2, courbe ). Pour atteindre un rendement de 7000 kg ha'l, la

culture a besoin de 70 kg N harl supplémentaires. Si on suppose que |'efficience de I'utilisation de I'engrais est de 0,7 sous des conditions
favorables, un apport d'engrais de 100 kg N harl est nécessaire.

Question 4.5. Expliquer pourquoi |'efficience de I'utilisation de I'engrais peut étre améliorée en ajustant I'apport aux besoins de la culture.

Si I'engrais est apporté alalevée, les pertes peuvent étre trés importantes car les éléments nutritifs séjourneront longtemps dans le sol (4.2.1).
Par conséguent, les engrais azotés sont apportés en 2 ou 3 fois et on parle d'apports fractionnés.

De trop fortes doses d'azote peuvent avoir des désavantages comme la verse (latige penche ou se casse). La verse peut se produire quand des
apports importants d'azote ont lieu au cours des premieres phases du développement et favorisent la croissance des tiges avec une quantité
insuffisante de tissus de soutien alabase. Dans ce cas, la partie basse qui est plus faible ploie et peut méme casser quand le poids de I'épi
augmente.
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Laverse conduit & une production plus faible car la mauvaise distribution de lalumiére au sein de la culture réduit I'assimilation (fortes valeurs
d'extinction, 2.3.2). De plus, la sensibilité aux maladies augmente et d'importantes pertes de rendement peuvent étre dues ala plus grande
humidité de I'air ou des feuilles. Larelation entre le rendement et I'approvisionnement en azote (quadrant C) est alors une courbe optimale. Le
rendement diminue pour les doses élevées d'azote.

En pratique, la verse peut étre limitée par :

- des apports fractionnés d'engrais azotés (un apport de base et un lors de I'édlongation des tiges).

- |'utilisation de cultivars plus courts et plus vigoureux (variétés naines).

- un traitement de la culture avec un régulateur de croissance, tel que le CCC, qui limite la croissance.

Laméme approche peut étre utilisée pour calculer les doses d'engrais nécessaires a d'autres cultures sur différents sols. Cependant, comme nous
dlonslevair, le calendrier des apports est propre a chague culture.

4.4.2. Le calendrier des apports d'engrais

Un apport important d'éléments nutritifs au début du cycle de dével oppement de la culture conduit, si I'eau ne mangue pas, a des teneurs éevées
en nutriments dans les tissus de la plante. En ce qui concerne I'azote, celaimplique une forte concentration de rubisco pour accompagner |e taux
élevé d'assimilation des feuilles. Ce dernier est important au début de la saison de culture quand le couvert végétal n'est pas encore fermé et que

les feuilles sont exposées a de hautes intensités lumineuses. Par la suite, quand le couvert se ferme, les feuilles se font mutuellement de I'ombre,

les niveaux d'intensité lumineuse et le taux d'assimilation diminuent.

Un apport précoce d'azote favorise le développement des feuilles, accél ére lafermeture du couvert végétal et le taux de croissance devient de
forme linéaire plus rapidement (4.1).

En général, les céréales prélévent peu d'azote aprés lafloraison car, soit il est peu disponible (absent ou sol trop sec), soit la capacité
d'absorption des racines est limitée. Toutefois, un apport tardif peut augmenter considérablement les teneurs en azote des feuilles et des grains.
Si I'absorption d'azote continue apres la floraison, la mobilisation de I'azote des feuilles n'a pas lieu ou se déroule a un taux plusfaible. Les
feuilles restent donc vertes et photosynthétiquement actives plus longtemps. A ce stade de la culture, seuls les grains grossissent et tous les
apports supplémentaires de nutriments participent al'élaboration du rendement-grains. Comme lateneur en protéines du grain dépend de la
disponibilité de I'azote a ce stade, la qualité boulangére du blé peut étre améliorée par un calendrier adapté des apports d'azote.

Par contre, pour la betterave, un apport tardif d'azote n'est pas favorable. Le taux d'assimilation de la culture n‘augmente pas car le couvert
végétal est dgjafermé et vert en automne. Un apport abondant d'azote stimule la formation des feuilles aux dépends de la croissance de laracine
ce qui conduit & une basse qualité de sucre et par conséguent a une plus faible efficience de |'extraction.

En résumé, l'interception de lalumiére par les cultures doit étre maximale pour produire plus de biomasse. Cela est obtenu par une fermeture
rapide du couvert et une sénescence plus tardive des feuilles. Ces deux processus sont stimulés par un approvisionnement adapté en azote. Des
teneurs élevées en azote favorisent la croissance des plantes, mais les apports tardifs doivent étre limités sur les cultures a tubercules.

4 5. Lafertilité du sol et les niveaux de rendement

En Europe de I'ouest, une culture sans fertilisation peut absorber de 50 a80 kg N harl anl (Fig. 4.2, quadrant A). La premiére courbeillustre le
cas de champs bien fertilisés les années précédentes et 1a seconde inclut e processus de dépdt dammoniac de l'air et un excés de fumier. Les
sols sépuiseront si les éléments nutritifs prélevés, année apres année, par les cultures ne sont pas remplacés. Lateneur en matiére organique du
sol diminue ainsi que la minéralisation.

Au Moyen-Age et en Europe, les quantités d'azote prélevé sur des champs non fertilisés (N) étaient approximativement de 20 kg N hal.

Comme le montre la pente initiale des courbes de la Fig. 4.2, quadrant B, avec des taux d'absorption aussi faibles, 70 kg de grains sont produits
pour un kg d'azote absorbé. Par conséquent, un prélévement de 20 kg N ha-1 correspond & un rendement-grains de 1400 kg ha'l . En fait, les
rendements réels n'atteignaient que 800 kg ha'l a cause d'un faible controle de I'eau (manque d'eau en été, exces en hiver) et de mauvaises
conditions de culture (mauvais calendrier des opérations, maladies, parasites, mauvaises herbes, carence de certains ééments nutritifs). De plus,
a cause de la mauvaise qualité des grains, au moins 200 kg étaient nécessaires pour les semis de I'année suivante. 150 autres kilos étaient utilisés
pour nourrir les animaux et produire de la biére (mauvaise qualité de I'eau). Si on néglige les pertes aprés récolte (insectes, rongeurs), les 450
kilos restants étaient utilisés pour |'alimentation humaine.

Avec un pourcentage de matiére seche de 85 % et une valeur énergétique de 13 MJ par kg de poids sec, la quantité de grains produite
correspond a un rendement énergétique de 500 kg par hectare. Les céréales constituaient alors la principal e source énergétique de I'alimentation,
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par conséquent, le rendement de 0,7 hectare était nécessaire pour satisfaire les besoins énergétiques annuels d'une personne (3500 M J).

Des rotations trisannuelles étaient pratiquées pour éviter que des cultures successives de blé n'épuisent le sol. La premiére année, une céréale
d'hiver était cultivée pour I'alimentation humaine. La deuxieme année, elle était suivie par une céréale d'été (avoine, orge) pour nourrir le bétail.
Latroisieme année, le champ était mis en jachére pour restaurer lafertilité naturelle (minéralisation et dépbt d'ammoniac). Apres une faible
fertilisation avec du fumier (péturage du bétail), une nouvelle céréale d'hiver était semée. Dans ce systeme, seul 1/3 de la surface était utilisé
chaque année pour |'aimentation humaine. 1l fallait donc au moins 2 hectares pour nourrir une personne.

En 1840, Liebig, un chimiste allemand, a démontré que les minéraux constitutifs du fumier étaient trés importants pour la nutrition et la
production de la plante. Suite a cette découverte, les rendements des cultures de blé ont connu un accroissement régulier. Une percée importante
fut achevée avec I'introduction de variétés améliorées et un emploi plus fréguent des engrais chimiques aprés la seconde guerre mondiale en
Europe et aux Etats-Unis (Fig. 4.8). Parallelement, des mesures de contr6le des mauvaises herbes, des maladies et des parasites furent
introduites.

Figure 4.8. Evolution des rendements du blé en Allemagne et aux Pays-Bas depuis 1800.

Actuellement, les rendements-grains moyens des Pays-Bas dépassent les 7 tonnes par hectare, c'est-a-dire douze fois plus qu'au Moyen-Age.
Ces hauts rendements peuvent étre atteints grace al'apport annuel de plus de 200 kg d'ééments nutritifs par hectare (essentiellement N, P, K et
sans apport de fumier). Si on néglige les 2 % de grains récoltés utilisés comme semences, un hectare peut nourrir environ 22 personnes (en
terme de valeur énergétique) ce qui expligue la baisse de la population active agricole.

Dans certains pays en voie de dével oppement, la méme évolution a eu lieu avec la révolution verte des années soixante (introduction des engrais
et des variétés a hauts rendements). Par exemple, en Indonésie, le rendement moyen du riz est passé de 2.5 a 130 kg harl ce qui a conduit a
|'autosuffisance alimentaire du pays (Fig. 4.9). Cependant, dans d'autres pays, comme dans la zone sahélienne, les conditions agro-écol ogiques
sont beaucoup moins bonnes. De plus, e marché n'est pas favorable et les paysans manquent souvent de moyens financiers pour I'achat des
intrantstels que les engrais. Par conséquent, lafertilité du sol et les rendements associés sont faibles.

Figure 4.9. Evolution des rendements du riz paddy en Indonésie.
D'aprés de Wit, 1988.

LaFig. 4.10 illustre I'influence des conditions économiques : les rendements moyens de riz sont exprimés en fonction du rapport prix du kg de
riz paddy / prix du kg d'azote : I'emploi accru d'engrais quand les prix du riz sont élevés ou |'engrais peu cher conduit a de plus hauts
rendements.

Figure 4.10. Rendements du riz en fonction du rapport prix du kg de riz paddy / prix du kg d'azote dans quelques pays a la fin des années
soixante.

LaFig. 4.11 donne les consommations d'engrais en quantités absolues ou par hectare. Que ce soit dans les pays développés ou dans les pays en
voie de dével oppement, I'emploi accru d'engrais permet I'intensification de I'agriculture pour répondre a la demande croissante de nourriture
(Fig. 4.9 avec plus de détails dans le Tableau 4.5).

Figure 4.11. Evolution des quantités d'engrais utilisées (N, P,Og, K5O) de 1949 a 1990 par région (a) et par hectare dans cesrégions (b).
D'aprés Helsel, 1987.

4.6. Le cycle des éléments nutritifs
4.6.1. Introduction

L'apport d'ééments nutritifs est nécessaire pour diminuer les contraintes de la production agricole liées alafertilité naturelle du sol. Cependant,
|es éléments nutritifs amenés ne se retrouvent pas tous dans la biomasse produite, comme le montre |'efficience d'utilisation. Le bilan des
éléments nutritifs peut étre déduit de la dynamique des flux de nutriments dans les systémes de culture sous différentes conditions. Ce bilan
permet de savoir ou et quand les pertes ont lieu. |l peut servir dans I'analyse des résultats économiques (manque de moyen, prix) et écologiques
(contribution ala pollution, enrichessement des eaux en €l éments nutritifs). Méme un bilan peu précis donne des informations sur les liaisons
entre chague mécanisme. Il permet de voir quelles données manquent, d'estimer les lacunes et d'adapter |es programmes de recherche.

Les éléments nutritifs sont présents dans le sol sous différentes formes (Fig. 4.12). Sous forme minérale (inorganique), ils font partie de laroche
mere, sont présents dans les engrais minéraux, précipités avec les autres minéraux du sol, adsorbés sur les particules d'argile ou dissout dans la
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solution du sol. Sous forme organique, on les trouve dans les résidus de récolte, le fumier ou les micro-organismes du sol (bactéries, vers de
terre, etc.). Seulsles éléments nutritifs dissous dans la solution du sol sont immédiatement disponibles pour les plantes et peuvent étre
incorporés, par la suite, dans les structures organiques.

Le cycle des éléments nutritifs se décompose ainsi : leur flux de la fraction solide du sol vers les plantes et les animaLix (micro-organismes et
bétail) par I'intermédiaire de la solution du sol, leur retour dans le sol sous forme organique aprés la mort de la plante ou de I'animal ou encore
sous forme de fumier et enfin leur décomposition en une forme minérale.

A chaguefais, ils subissent diverses transformations et il existe des phénomenes les rendant disponibles ( libération) ou non (capture) pour les
plantes. Pour les formes minérales ; on distingue différents mécanismes physiques et chimiques : I'altération des roches, ladissolution, la
désorption, la précipitation, I' absorption et I'absorption. Pour les formes organiques, il sagit de mécanismes biologiques : laminéralisation et
I'immobilisation (Fig. 4.12). Quand ils sont libérés dans la solution du sol, les éléments nutritifs peuvent étre absorbés par la plante.

Figure 4.12. Représentation de la dynamique des éléments nutritifs dans | e systeme sol/plante/animal.

La quantité totale d'un élément nutritif, X, présent dans e sol se trouve en additionnant |es quantités de chacune de ces formes dans lafraction
solide du sol (X) et dans lasolution du sol (fraction liquide, X,). Cependant, la disponibilité de I'élément nutritif X dans la solution du sol est

déterminée par les taux nets de transformation de chacune de ses formes (bilan des mécanismes de libération et de capture).

Selon I'élément nutritif X considéré, sa disponibilité dans la solution du sol (kg X j -1) est maintenu & un niveau satisfaisant : les taux de
transformation (kg X, kg1 Xj-1) faibles sont compensés par des teneurs élevées des formes de |'élément X dansla solution du sol (kg X ) et

vice-versa. La quantité réelle d'éléments nutritifs prélevés par la plante dépend de sa consommation qui est déterminée par ladensité et |'activité
racinaire et les besoins de la plante. Cependant, les éléments nutritifs de la solution du sol sont aussi impliqués dans des mécanismes (lessivage
et volatilisation) qui entrent en compétition avec |'absorption des racines.

Lestaux de transformation de chacune des formes des é éments nutritifs sont fortement influencés par les propriétés du sol et les conditions
climatiques. Certains taux de transformation des formes minérales varient en fonction de la composition minérale du sol (précipitations des sels
d'aluminium, adsorption sur les argiles) et d'autres dépendent surtout de la structure du sol et des pluies (lessivage dans les sols sableux, érosion
de surface lors des grosses pluies). Pour |es composés organiques du sol, les conditions de sol et de climat déterminent les conditions de
croissance de la plante et, par conséguent, d'un coté les besoins et de I'autre, la disponibilité et le taux de décomposition des éléments nutritifs
incorporés dans la matiére organique (activité des micro-organismes).

Si toutes | es transformations des éléments nutritifs, c'est-a-dire le cycle entier, se déroulent au sein des limites prédéterminées d'un systéme, on
parle de systeme fermé ou de cycle fermé (Fig. 4.13). Au niveau de I'exploitation agricole, celaimpligue que tous les éléments nutritifs récoltés
pour I'alimentation animale ou humaine retournent finalement dans le sol sans apports supplémentaires ou pertes de nutriments dans les limites
du systéme (Fig. 4.14). Par conséguent, le bilan des éléments nutritifs dans les systémes fermés est égal a zéro (Fig. 4.13). Au niveau régional
ou national, les systémes fermés peuvent exister si |es ééments nutritifs sont échangés entre les producteurs et les consommateurs du systéme.

Figure 4.13. Représentation schématique de la dynamique des éléments nutritifs dans un systéme agricole et équilibre du systéme.

Figure 4.14. Cycle des éléments nutritifs dans un systéme fermé dont I'équilibre des balances approche zéro.
D'aprés D. Martinez, Aglipay, Quirino Philippines.

Les systémes fermés, surtout au niveau de I'exploitation agricole, existent rarement dans laréalité. Les éléments nutritifs des produits récoltés
sont exportés et des engrais sont alors nécessaires pour maintenir lafertilité du sol et les rendements. De plus, des éléments nutritifs sont
inévitablement perdus dans I'environnement au cours des mécanismes de transformation. Toutefois, dans un systéme ouvert de ce type, le bilan
des éléments nutritifs peut étre égal azéro si les entrées (inputs) et les sorties(outputs) séquilibrent (Fig. 4.15) : les éléments exportés, perdus
par volatilisation, dénitrification, lessivage ou érosion peuvent étre compensés par des apports d'engrais ou des dépbts atmosphériques. Vu les
difficultés pour quantifier les entrées et les sorties, le bilan des éléments nutritifs peut étre incomplet.

Figure 4.15. Diagramme de la dynamique des é éments nutritifs dans un systéme agricole.
D'aprés Stoorvogel and Smaling, 1990.

Des doses d'engrais plus faibles réduisent |es pertes mais peuvent aussi conduire a un mangue d'éléments nutritifs ((bilan négatif) et a une chute
des rendements. Par contre, des bilans positifs peuvent étre dus a des pertes dans |'environnement ou a des accumulations dans le sol (4.6.2).
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Dansle casidéal, ces situations pourraient &tre modifiées par des techniques cultural es permettant soit d'augmenter la quantité d'ééments
nutritifs du sol pour obtenir une concentration optimale dans la solution du sol et favoriser ainsi la production, soit de diminuer cette quantité
pour réduire les pertes. Ces deux objectifs, apparemment contradictoires, peuvent étre atteints en couvrant juste les besoins de la plante au cours
de son cycle de culture, en maintenant une forte disponibilité en éléments nutritifs (par une contribution alaminéralisation et par le dosage, la
fréguence, le calendrier et le mode d'apport des engrais) et de telle sorte qu'apres la récolte, la quantité d'éléments nutritifs de la solution du sol
soit suffisamment basse et permette de négliger les pertes dans I'environnement. La compréhension de ces mécanismes de transformation en
fonction de la composition et de la structure du sol et des conditions climatiques peut permettre d'augmenter les efficiences d'utilisation des
engrais.

4.6.2. Exemples de bilan d'éléments nutritifs
Dans les paragraphes suivants, deux exemples vont étre étudiés : |'épuisement (4.6.2.1) et I'accumul ation d'éléments nutritifs (4.6.2.2).
4.6.2.1. Epuisement des sold en éléments nutritifs : une étude de cas en Afrique

Suite al'augmentation de la population et a la baisse des rendements des cultures, I'Afrique sub-saharienne est la seule partie du monde ou la
production par habitant a diminué au cours des vingt dernieres années. L es catastrophes naturellestelles que la sécheresse et lesinvasions de
criquets sont souvent évoquées pour expliquer ces baisses de rendement. Mais la diminution de lafertilité des sols est un probléme qui Sest
développé peu a peu dans cette région, méme sil n'est pas lié directement au manque de nourriture.

Pour calculer |e bilan des éléments nutritifs, un zonage agro-écologique a été effectué sur les terres arables de 38 pays. Les critéres retenus
sont : les pluies, le niveau moyen de fertilité des sols, les systémes de culture, les apports d'engrais ou de fumier, I'utilisation des résidus de
récolte et le contréle de I'érosion. La Fig. 4.15 donne |es mécanismes pris en compte dans le calcul des flux des éléments nutritifs : 5 en entrée
(inputs) et 5 en sortie (outputs).

Lesrésultats de cette étude reflétent la situation en 1983, ils sont présentés dans la Fig. 4.16. Le bilan des éléments nutritifs est négatif dans
chaque pays. Les taux annuels d'épuisement par hectare les plus hauts ont été trouveés dans les pays les plus peuplés de I'Afrique de I'est (>30 kg
N, >2 kg P, >12 kg K). Les taux d'épuisement sont modérés a hauts en Afrique de I'ouest et faibles a modérés en Afrique centrale et dansla
zone sahélienne. Dans ces derniéres régions, les sols sont treés pauvres et il y atrop peu d'éléments nutritifs pour qu'elles soient concernées par
les pertes.

Les taux d'épuisement les plus élevés sont, dans |la plupart des cas, dus al'érosion. Dans |'épuisement des sols, ce mécanisme est un facteur plus
important que I'exportation des produits récoltés.

Les réserves d'éléments nutritifs du sol compensent la différence entre les entrées (inputs) et les sorties (outputs) : |'épuisement est progressif, la
disponibilité en éléments nutritifs et les rendements diminuent. Le manque d'azote existe dans presque tous les pays d'Afrique et un apport
d'engrais pourrait améliorer les rendements. Cependant, les engrais azotés, amenés seuls, conduisent uniquement a une meilleure exploitation
des autres éléments a cause des interactions. L'utilisation des formes minérales et organiques des différents él éments nutritifs est nécessaire pour
compenser les carences du sol.

Figure 4.16. Représentation géographique de la vitesse d'épuisement des éléments nutritifs au sud du Sahara en 1983.
D'aprés Stoorvogel and Smaling, 1990.

4.6.2.2. Accumulation des éléments nutritifs : une étude de cas aux Pays-Bas

Dans le passé aux Pays-Bas, les animaux consommaient |es déchets organiques (essentiellement des résidus de récolte) et fournissaient du
fumier et des produits consommables : e bilan des éléments nutritifs séquilibrait presque. Cependant, au cours des derniéres années,
|'augmentation de la consommation des produits laitiers et de la viande a exigé un plus grand nombre d'animaux. Comme la production locale
ne suffisait pas pour nourrir ces animauk, il afallu importer des aliments. Parallél ement, plus d'ééments nutritifs ont été amenés et ils sont
finalement excrétés sous forme de fumier. Par conséquent, I'équilibre est rompu comme le montre I'accumulation des éléments nutritifs aux
Pays-Bas qui a pour conséquence |'épuisement des réserves dans d'autres pays.

Pour préciser cette tendance al'accumulation, les flux des é éments nutritifs peuvent étre quantifiés en se basant sur les mécanismes décrits
précédemment. L'exemple choisi est celui du bilan de I'azote dans un systéme de cultures intensives aux Pays-Bas (Fig. 4.17). Les données de la
Fig. 4.17 représentent les flux annuels et lai ssent supposer un excédent de 30 kg N par hectare qui sSajoutent alaréserve du sol. L'efficience de
I'utilisation de I'azote est dans ce cas : 84/ (335 + 181 + 45) = 15 % pour une production annuelle de 12850 kg de lait par hectare.

Figure 4.17. Dynamique de |'azote dans une exploitation agricole de type intensif sur sol sableux aux Pays-Bas. Les valeurs données sont des
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moyennes de 1983 a 1986 et sont exprimées en kg d'azote ha-1 an1 (italique) ou en efficience de I'utilisation de I'azote (entre parenthése).
D'aprés Biewinga, 1991.

Une meilleure connaissance des mécanismes de transformation de I'azote peut permettre de mettre au point des mesures pour doubler
|'efficience d'utilisation. Les pertes d'azote dans |'environnement peuvent sensiblement diminuer sans modifier la production de lait si les pertes
par volatilisation dans le fumier sont réduites, si des fourrages moins riches en protéines sont préférés ou si les concentrés sont moins utilisés
dans |'alimentation animale (moins d'apports d'azote). Si les aliments ont une meilleure digestibilité et si les animaux sont protégés des

mauvai ses conditions environnementales (froid ou chaleur), les efficiences de conversion des aliments sont améliorées mais cela entraine plus
de besoins de maintenance (chauffage et refroidissement des locaux) et des colts de production plus élevés. Si la production de lait est assurée
par moins d'animaux, la quantité de fumier diminue d'autant. Cependant, des investissements supplémentaires (amélioration du stockage du
fumier ou des fourrages) ne seront pas économiques, sauf si I'utilisation des engrais azotés ou la pollution de I'environnement sont taxées
fortement. De telles mesures sont justifiées vu le fait que I'extraction desions NO3™ de |'eau potable colte 8 $ par kg contre 0,5 $ pour laméme

guantité d'engrais nitrique.

Le Tableau 4.6 présente le bilan de |'azote et du phosphore au niveau national, il a é&té obtenu en additionnant les bilans de toutes les
exploitations agricoles des Pays-Bas. Ces chiffres montrent clairement I'importance des excédents d'azote (600 millions kg) alors que ce type
d'exploitation existe sur pres de la moitié des terres agricoles.

Tableaux 4.6. Bilans de I'azote et du phosphore au Pays-Bas pour |es années 1985-86 exprimés en 106 kg N ou P par an.
D'aprés van der Meer & Berendse, 1990.

N-engrais N-concentrés N-produits

type d'exploitation input input output N-différence

lbovins 1355 1129 77 1407

|porcins | 181 150 131

volailles | 93 35 58

lengrai ssement | 15 8 7

céréales 1105 | 78 27

[horticulture 135 | 17 18

total 1495 418 1265 1648
P-engrais P-concentrés P-produits P_différence
input input output

lbovins 24 5.6 4.0 4.0

Iporci ns ; ;9.6 ;2.3 ;7.4

volailles 4.7 1.0 3.7

lengraissement | 0.7 0.4 03

céréales 3.9 | 3.2 0.7

horticulture 115 | 07 0.9

total 7.8 206 116 17.0

L es apports annuels d'azote dans les exploitations de bétail sont passés de 80 millions kg en 1950 a prés de 500 millions en 1985. L 'introduction
del'engrais azoté est al'origine de cette forte hausse puis I'alimentation des animaux avec des concentrés est devenue également importante.
Durant laméme période, |'azote contenu dans le lait ou la viande est passé de 44 millions kg a prés de 80 millions kg. La différence entre les
entrées (input) et les sorties (output) est donc passé de 42 millions a 400 millions kg. Dans les années 80, environ 200 millions kg d'azote étaient
perdus chaque année par volatilisation dans les paturages, durant le stockage et I'épandage de purin.

Quand du fumier est apporté pour répondre aux besoins en azote, |e phosphore et |e potassium sont également apportés et en quantités tel
gu'elles excédent les besoins de la culture. Lavolatilisation ne concerne pas le phosphore et le potassium et leurs bilans présentent un excédent
important. Le phosphore est moins mobile que I'azote et il saccumule plus facilement dans le sol. Les données de laFig. 4.18 illustre ce
phénomene pour les terres cultivées au Pays-Bas.

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13A.HTM (69 of 72)26-4-2010 11:30:54



Rapports PSSn° 13 chap. 1, 2, 3et 4
Figure 4.18. Distribution fréquentielle de la teneur en phosphore des terres agricoles aux Pays-Bas en 1988/89 a partir de |'analyse de 40.000
échantillons.
D'aprés Oenomacet al., 1991.
Des problémes sembl ables d'accumul ation de potassium ont été observés, ils sont surtout attribués a l'usage de concentrés alimentaires. En
1984, la Belgique et les Pays-Bas ont importé de Thailande 12 millions de tonnes de manioc ce qui correspond a 75.000 tonnes de potassium.
En Thailande, ces exportations conduisent a un épuisement du potassium des sols car, laméme année, seulement 62.250 tonnes de potassium
ont été apportées sous forme d'engrais. Cette diminution de lafertilité du sol est différente de celle décrite dans le paragraphe précédent

puisqu'elle était due al'érosion. Si une quantité équivalente d'aliments pour les animaux devaient étre produite au Pays-Bas pour réduire les
excédents en éléments nutritifs, 800.000 ha, soit la moitié des terres agricoles, seraient nécessaires.

4.7. Récapitulatif des concepts

L'étude de la production limitée par |es éléments nutritifs se base sur les principes suivants :

- I'efficience de I'utilisation des éléments nutritifs dépend de I'approvisionnement (input) et de la réponse de la culture (output), elle est
déterminée par :

- larelation entre le taux d'application de I'engrais et les prélévements par |a plante qui dépend de I'élément nutritif, de ses transformations
chimiques et biologiques dans |e sol (composition du sol et cycle de I'élément) et des techniques culturales (calendrier, forme et doses) ;

- larelation entre les prélévements de la plante et le rendement qui dépend de I'élément, de sa répartition dans la plante et des interactions avec
les autres éléments ;

- I'évolution des besoins de la plante au cours de son cycle de développement ;

- I'effet du calendrier et du taux des apports sur la culture.

4.8. Diagramme relationnel

Comme dans le 2.5, un diagramme relationnel montre comment la disponibilité en azote affecte la production (Fig. 4.19).

Figure 4.19. Diagramme relationnel de la production quand I'azote est |e facteur limitant, indiquant d'une part la relation entre I'apport et
|"absorption de I'azote (dans le sol) et d'autre part la relation entre I'absorption de I'azote et le rendement (biomasse totale).

Les symboles utilisés représentent les conditions de production potentielle (Fig. 2.35) en incluant les données sur le stock d'eau du sol (Fig.). Noter que les
faibles doses d'azote favorisent la croissance racinaire afin d'assurer une absorption suffisante de I'azate. Par contre, des hauts niveaux d'azote favorisent la
croissance de la biomasse aérienne et augmentent les taux de photosynthése (A ,a) gréce a de plus fortes teneurs en azote dans les feuilles. Des apports
précoces d'azote accélérent |e développement et lafermeture du couvert végétal.

Références et bibliographie recommandée

Helsel Z.R., 1987. Energy in plant nutrition and pest control. Vol 2in: B.A. Stout (ed), Energy in world agriculture, Elsevier, 293 p.

[laco, 1981 : Agricultural compedium for rural development in the tropics and subtropics. Elsevier Scientific Publishing Company, 739 p.

Keulen, H. van & J. Wolf, 1986. Modelling of crop production : Weather, soils and crops. Pudoc, 479 p.

Nijhof, K., 1987. The concentrations of macro-elements in economic products and residues of (sub)tropical field crops. Staff working paper
Center for World Food Studies, CABO-DLO, P.O. Box 14, Wageningen, The Netherlands.

Wit, C.T. de, 1988. Duurzame landbouw : blijvende zorg. Voordracht Verenigde Vergadering Koninklijke Nederlandse Akademie van
Wetenschappen.

Wit, C.T. de, 1971. Verleden, heden en toekomst. Stikstof (69) : 396-408.
Marschner, H., 1986. Mineral nutrition in higher plants. Academic Press, 674 p.

Biewinga, E.E., 1991. Mineralenoverschot in landbouw spoedig verleden tijd ? Landbouwkundig tijdschrift, 103 (6/7) : 30-33.

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13A.HTM (70 of 72)26-4-2010 11:30:54



Rapports PSSn° 13 chap. 1, 2, 3et 4

Kalverkamp, D.G. & D.N. van Hoytema, 1989. Op zoek naar een duurzame landbouw : een schets van de kosten en baten van de omschakeling
van Nederland op Biologische-Dynamische landbouw, Berenschot B. V., Utrecht.

Meer, H. G. van der & F. Berendse, 1990. Nutriéntenoverschotten onevenredig groot. Landbouwkundig tijdschrift, 102 (9) : 30-31.
Oenema O., P.J. van Erp & K. de Jager, 1991. Geintegreerde bemesting in de akkerbouw. Meststoffen 1/2 ; 10-16.

Stoorvogel J.J. & E.M.A. Smaling, 1990. Assessment of soil nutrient depletion in Sub-Saharan Africa. Report 28. Wageningen, Winand Staring
Centre, 137 p.

Exercices

1. Les données suivantes ont été obtenues dans un essai de fertilisation azotée de prairies (4 coupes sur Rhodes grass) :

apports d'azote (kg N ha'l) rendements (kg MS ha'l) gNglMS
0 6000 0.010
100 10000 0.015
200 12500 0.020
400 14000 0.030

a) Calculer combien de kg de matiére seche sont produits par unité d'azote apportée et I'efficience de I'utilisation de I'engrais (N-récolté / N-
fourni) pour chague niveau de fertilisation : 0-100, 100-200 et 200-400 kg N ha'l.

b) Tracer sur un diagramme atrois quadrants les relations entre |'apport, I'absorption d'azote et |es rendements en matiére séche.

c) Tracer lateneur en azote des feuilles en fonction du taux de croissance pour des plantes en C; et en C4. Expliquer.

2. Des essais de fertilisation ont été menés sur le riz aux Philippines. Dans les parcelles non fertilisées, I'absorption d'azote était de 25 kg harl.
La quantité d'azote-engrais recouvrée était de 45 % et pour les faibles doses, I'efficience était de 70 kg de grains kg1 N absorbé. Le rendement
maximal était de 8000 kg de grains hal avec une absorption d'azote de 180 kg harl.

a) Tracer les différentesrelations sur un diagramme atrois quadrants.

b) Quelle est la dose minimale d'engrais pour obtenir un rendement de 8 00 kg harl ?

¢) Calculer le rendement grains pour les parcelles non fertilisées.

3. Les données suivantes concernent une culture de manioc en condition de production limitée par |'azote :

- lateneur en azote des parties souterraines est de 0,003 g N g -1 de matiére séche ;

- lateneur en azote des parties aériennes est de 0,01 g N g1 de matiére séche ;

- le rapport racine / tige est de 0,8.

Calculer I'efficience de I'utilisation de I'engrais par les racinesen g MS g1 N absorbé.

4. @) Pourquoi les apports d'azote sur une culture de blé de printemps sont-ils fractionnés et pas sur une culture de betterave a sucre ?

b) Comme dans les pays en voie de dével oppement les engrais azotés sont difficiles atrouver ou indisponibles, il peut étre intéressant
d'augmenter |'efficience de I'utilisation de I'azote par les racines (kg de matiére séche kg -1 N). Quels caractéristiques doivent étre retenues pour

choisir entre deux variétés ?

¢) Des sources historiques montrent qu'au 182Me siécle, dans les exploitations des Flandres francaises, |e tréfle était fertilisé avec 45 paniers de
cendres par hectare et le colza avec 34 voitures de fumier par hectare et des résidus du traitement des graines de colza. Expliquer pourquoi ces
modes de fertilisation sont préférables aux combinaisons inverses (tréfle / fumier et résidus de colza, colza/ cendres).
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d) Dans une province des Pays-Bas, un agriculteur espére un rendement de 10 tonnes de blé par hectare avec une teneur en matiére seche de 85
% et un indice de récolte de 0,55. Au cours de |a saison de culture, une parcelle non fertilisée peut fournir 80 kg N harl et I'efficience de I'azote
est de 70 %. Les teneurs en azote des grains et des tiges sont estimées respectivement 20,02 et 0,005 g N g1 de matiére séche. Quelle quantité
d'azote faudra-t-il apporter ?

Chapitre 5
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Rapports PSS N° 13
(Chapitre 5)

Les principes de lathéorie de I'écologie
de la production

Traduction d'un Cours du Département de la Théorie de I'Ecol ogie de la Production
de I'Université Agricole de Wageningen (TPE-LUW)

Table des matiéeres,
Chapitre 1-4

5. Production réduite par les mauvaises herbes, les insectes,
les maladies et |la pollution

Dans les chapitres précédents, les facteurs déterminant (radiation, température) et limitant la production
(eau, é éments nutritifs) ont été discutés. Ce chapitre concerne les facteurs qui réduisent la production :
les mauvaises herbes (5.1), lesinsectes et les maladies (5.2). En prenant en compte ces facteurs, on
obtient une description plus réaliste des conditions de production réelle. Les facteurs réduisant la
production concerne tous les niveaux de production, mais agissent différement selon le niveau concerné.
Lesfacteurs limitant et réduisant la production interférent : si on arrive a quantifier I'effet de ces facteurs
sur la production et surtout sur I'assimilation, larespiration et la transpiration, des modeles de simulation
peuvent étre développés et utilisés pour identifier des techniques culturales.

5.1. Les mauvaises herbes

L es mauvaises herbes réduisent e rendement car elles entrent en concurrence avec la culture pour les
ressources environnementales (5.1.1). Bien que cette réduction de rendement puisse étre décrite par des
équations empirigques ou des model es statiques de régression (5.1.2), une approche dynamique est
souhaitable. Une telle approche décrit la dynamique des répartitions des ressources entre la culture et les
mauvaises herbes au cours du temps et permet de quantifier les réactions de la culture et des mauvaises
herbes en terme de production (5.1.3). Des techniques de |utte peuvent étre identifiées en se basant sur
les processus de I'interaction culture-mauvaises herbes (5.1.4).

5.1.1. Introduction

L es adventices sont des plantes qui affectent |les objectifs de production du paysan. Les effets néfastes
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sont :

- une réduction de la croissance et du rendement de la culture par la compétition pour lalumiére, I'eau ou
les éléments nutritifs ou par un comportement parasitaire, en utilisant I'eau et les assimilats de la plante
hote (Tableau 5.1) ;

- une réduction de la valeur économique ou une perte de récolte, surtout par contamination (par exemple
le Galium aparine dans les céréales et |es petits pois) ;

- ladifficulté pour utiliser certaines techniques culturales, surtout les techniques de récolte ;

- I'augmentation des insectes et des maladies qunad |les mauvaises herbes servent d'hotes ;

- un effet négatif pour I'appréciation de la culture (effet psychologique encore mal estimé).

En général on peut conclure que le paysan perd du temps, de I'énergie et de I'argent pour contréler les
mauvai ses herbes.

Tableau 5.1. Estimation globale des pertes de rendement liées a la présence de mauvaises herbes dans
guelques pays africains (d'apres : Akabundo, 1.0, 1991).

Cultures Pays Réduction (%)
Ceredles Ghana 55
Mais Kenya 34
Nigéria 40
Riz de Ghana 84
- P Libéria 63
Riz repiqué Nigéria %
Sénégal 48
Riz semé alavolée Libéria 48
Nigéria 54
_ Sénégal 28
Riz de basfond Nigéria 54
Sénégal 28
Légumineuses
Niébé (Vigna unguiculata) Ghana 67
Nigéria 60
Arachide Ghana 54
Soja Ghana 53
Nigéria 60
Zambie 40
Pois d'angole (Cajanus cajan) Nigéria 53
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Tubercules

Manioc Nigéria 65

Patate douce Nigéria 91

Manioc Céted'lvaire 91
Nigéria 73

Fibres + huile Divers pays 65

L es bai sses de rendement dépendent du taux d'infestation de la culture par les mauvaises herbes. Les
paragraphes suivants envisageront surtout |'interaction mauvaises herbes/culture pour les besoins en
lumiere, eau et éléments nutritifs.

5.1.2. Détermination des pertes de rendement

Dans une culture non-infestée par les mauvaises herbes, il existe aussi une compétition entre les plants
pour lalumiere, I'eau et les éléments nutritifs. Au moment de lalevée, la distance séparant les plants leur
permet de croitre d'une fagon exponentielle.

La compétition commence quand les plants sinfluencent mutuellement, cela correspond ala densité
critique. A ce stade, e poids de plantes par unité de surface en g m-2 est appelé poids a la densité
critique et il découle de la densité des plants (plants m2) et du poids d'un plant individuel (g plant-1).

La compétition pour lalumiere est due a un ombrage mutuel des plantes. Quand elle existe, la courbe de
croissance passe d'une forme exponentielle a une forme linéaire (2.1.3.1). Pendant la période de
croissance, la disponibilité en eau et en é éments nutritifs diminue graduellement suite a la compétition
qui existe et les besoins des cultures ne sont pas satisfaits ou incompl éement (pluie, irrigation ou
application d'engrais).

Egalement,.la compétition entre une culture et les mauvai ses herbes peut étre représentée. Celle la est
représentée par une courbe de réponse aux densités croissantes d'adventices (mauvaises herbes). La
densité croissante de mauvaises herbes par rapport a une densité constante de la culture augmente la
compétition et provogue une réduction des rendements (Figs 5.1 et 5.2).

LaFig. 5.1 concerne une culture de betterave infestée par Chenopodium album. Comme prévu, la
production de betterave diminue quand la densité des adventices augmente. Cependant, si le délai entre
lalevée de la culture et celle des mauvai ses herbes augmente, le poids individuel de chagque mauvaise
herbe diminue ce qui peut compenser leur haute densité. Au début, les plants de betterave ont une
densité plus faible que les mauvaises herbes et un poids et une taille plus éleveés, ils sont donc plus
compétitifs pour lalumiere, I'eau et les é éments nutritifs et la réduction de rendement est attenuee.

Figure 5.1. Rendement relatif d'une culture de betterave (rendement réel / rendement avec un
désherbage total) en fonction de la densité de mauvaises herbes et du nombre de jours séparant
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I'émergence de la culture de I'émergence des mauvaises herbes (5, 10 ou 15 jours).
D'apresBoset al., 1991.

L es conditions environnemental es peuvent egalement modifier laréponse de la culture aux mauvaises
herbes. La Fig. 5.2 montre un exemple de compétition entre |'herbacée Echinochloa crus galli et le mais.
En 1983, pour une densité des mauvaises herbes de 18 plants m-2, la production de mai's chiite de 50 %
parce que la croissance des adventices a devancé celle du mais. Cette compétition précoce et severe
réduit aussi considérablement la croissance destiges et |es pieds de mai's ne dépassent pas les mauvaises
herbes. En 1982, le mais alevé avant les mauvaises herbes et |a baisse de rendement est moins forte
malgré une densité plus éevee des mauvaises herbes.

Figure 5.2. Biomasse relative d'une culture de mais (biomasse obtenue / biomasse obtenue avec un

désherbage total) en fonction de la densité de mauvaises herbes pour les années 1982 et 1983.
D'apres Kropff et al., 1984.

Tant qu'il n'y a pas de compétition pour les ressources disponibles, la présence des mauvaises herbes ne
cause pas forcément une réduction de rendement et cela est évidemment fonction du moment de
I'infestation (Fig. 5.1). Pour cette raison, on peut déterminer une période critique au cours de laguelle la
capacité de compétition des mauvaises herbes peut étre contrélée afin d'éviter de fortes réductions de
rendement.

Des sd'infestation avec des densités croissantes de mauvaises herbes et répétés pendant des
périodes différentes permettent de déterminer |a capacité de compétition des cultures et des mauvaises
herbes aux différents stades de dével oppement. Cependant, une telle approche nécessite un nombre
d'essais tres élevé. L'utilisation de modeles dynamiques et explicatifs en liaison avec des essais en plein
champ semble plus appropriée.

Question 5.1. Quelle information supplémentaire est nécessaire pour améliorer |I'utilité des résultats des
essais avec des densités croissantes de mauvaises herbes pour modéliser la compétition ?

L e développement des modeles de ssimulation qui sont baseés sur une description des processus de base
de la compétition nécessite des informations sur les facteurs qui influencent la croissance de la culture et
des mauvaises herbes. On peut citer les conditions d'environnement (sol, climat), les techniques
culturales (labour, désherbage, apports d'engrais) et les caractéristiques des plantes (morphol ogie,
physiologie). En utilisant de telles informations, on peut prévoir le poids des plants de la culture et des
mauvai ses herbes au moment de la compétition. De méme, on peut déterminer |I'évolution de leurs
capacités de compétition.

Comme le poids des plants ala densité critique dépend alafois des densités et des poids individuels,
une population importante de semences de mauvaises herbes conduit généralement aun poids élevé ala
densité critique et provoque une chdte importante de rendement.

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13B.HTM (4 of 29)26-4-2010 11:30:56



Rapports PSS n° 13 chap.5

5.1.3. Concurrence entre cultures et mauvaises herbes

L'utilisation de modéles explicatifs qui decrivent la dynamique de population des graines (des mauvaises
herbes) et la compétition pour lalumiére, I'eau et |es éléments nutritifs peuvent améliorer |'interprétation
des résultats des essais avec des infestations croissantes : estimation de la compétitivité des cultures et
des mauvaises herbes et réduction de rendement.

Le poids ala densité critique dépend du nombre de plants et de leurs poids individuels. Ces valeurs
varient avec les caractéristiques des plantes (pouvoir germinatif, architecture de la plante) et les facteurs
environnementaux qui influencent la germination, sa vitesse et sa durée ainsi que la vitesse de croissance
de laplantule.

A ladensité critique, la compétitivité est déterminée par les taux de croissance de la culture et de
chacune des espéces de mauvai ses herbes.

Question 5.2. En principe, les taux de croissance (W/t) de chaque plant augmente avec le poids (W) et
grace a I'extension du systeme racinaire et de la surface foliaire qui permet une meilleure utilisation de
la lumiére, de l'eau et des nutriments par unité de temps (t). Expliquer comment les taux de croissance
des especes en Cs et en C, peuvent étre distingués dans |e cas ol |e poids des especes en C; est

supérieur ?

Pour distinguer lestaux de croissance de la culture et des mauvaises herbes (ou ceux de plantes en C3 ou
en Cy), on utilise le rapport (W/t)/W qui correspond au taux de croissance relative RGR (Relative

Growth Rate). Aing, I'effet du poids des plantes qui est masqué dans W/t disparait dans |e nouveau
rapport.

W peut correspondre a un poids, une taille, une surface foliaire, de toute fagon, I'unité de W est éliminee
dans le calcul du taux de croissance relative et RGR sexprimeen 1.

L e taux de croissance relative RGR refléte la compétitivité des espéces concernées et |'influence des
conditions environnemental es sur leurs caractéristiques morphol ogiques et physiologiques.

L es caractéristiques morphologiques des parties aériennes (taille, surface foliaire, distribution des
feuilles et coefficient d'extinction) et souterraines (profondeur d'enracinement et répartition des racines
dansle sol) de la plante influencent I'interception de lalumiére et |'absorption de |'eau et des nutriments.
L es caractéristiques physiologiques se reflétent dans I'efficience de |'utilisation de lalumiére, de I'eau et
des nutriments.

5.1.3.1. La population de graines de mauvaises herbes
Bien que les mauvaises herbes puissent se propager d'une fagon végétative (rhizomes, stolons), c'est
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surtout le stock de semences dans le sol qui détermine la densité potentielle d'infestation.

Certaines mauvai ses herbes produisent beaucoup de graines. Dans ce cas, €lles réduisent le rendement
de la culture en cours et ont ensuite un effet négatif sur les cultures ultérieures a cause du stock de
graines dansle sol qui détermine une forte densité potentielle de mauvaises herbes. Laviabilité de ces
semences peut étre réduite par la présence de prédateurs (enlevement des graines) et les dégats de micro-
organismes.

L es conditions environnemental es stimulant la germination sont des intensités lumineuses €l evées,
I'existence d'un stock d'eau dans le sol, d'importantes fluctuations journalieres de la température et de
hautes teneurs du sol en nitrate. C'est surtout ala surface du sol que I'on trouve ces conditions favorables
alagermination, elle débutera donc plus rapidement dans la couche superficielle du sol.

Cependant, il existe des plantes dont la germination est inhibée par des niveaux de radiation élevés ou
par la composition spectrale de lalumiére aprés son passage dans un couvert végéetal (le pourcentage
d'infrarouge augmente avec |'interception du composant rouge par les feuilles).

L e stock de semences de mauvaises herbes peut sétendre profondément dans le sol suite au labour ou
aux activités des animaux. La germination de ces semences est alors difficile a cause d'une agration
insuffisante du sol ou des conditions défavorables aux facteurs mentionnés plus haut. Le travail du sol
(labour, hersage) ou de grandes fluctuations de la température peuvent provoquer la germination des
semences. Ce processus est appel é levée de la dormance.

5.1.3.2. La lumieére

L e niveau de compétition entre la culture et les mauvaises herbes pour la lumiere dépend de la
participation relative de chaque espece dans I'interception de la radiation. Cette interception est fonction
de ladimension et de I'orientation de la surface foliaire, déterminée par la vitesse de croissance des
feuilles et la hauteur des plantes.

Si le poids des mauvaises herbes ala période critique est relativement bas (levée tardive, faible
population de graines), elles seront vrai semblablement influencés d'une fagcon négative par I'ombrage de
la culture. Dans de telles conditions, I'effet dépressif des mauvaises herbes risque d'étre négligeable
parce que le niveau de la radiation sous un couvert dense est généralement en dessous de leur point de
compensation de lalumiére. En outre, la composition spectrale de laradiation transmise inhibe la
germination (5.1.3.1).

Plusieurs caractéristiques des mauvaises herbes peuvent influencer leur compétitivité. Bien que Sellaria
media soit caractérisée par une surface foliaire plus grande, Chenopodium album affecte plus les
rendements d'une culture de betteraves par sa croissance en hauteur plus importante.

Tant que les taux de croissance relative (RGR) des deux especes sont égaux et sil n'y a pas une
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différence detaille, la part de radiation interceptée par chacune est équivalente (5.1.3).

Une différence des taux de croissance relative provoque un changement graduel dans|'interception de la
radiation en faveur de |'espece ayant le RGR le plus élevé. Ceci est démontré par |a différence des taux
de croissance relative pour les especes en C; et en Cy : les especesen C, . utilisent mieux laradiation

interceptée et cet avantage est surtout évident pour les températures élevées. La plupart des mauvaises
herbes dans | es tropi ques sont des espéces en C, et dans |es zones tempéreées, les especes en Cg

prédominent. Ceci explique pourquoi la betterave a sucre (espéce en Cg) est tres sensible ala
compétition avec Amaranthus retroflexus (C4 ) en zone chaude tandis que les mais (C,) souffre surtout
de Chenopodium album (C3) dans des climats tempérés.

Dans les modeles de ssimulation, la compétition pour lalumiére au cours du développement de la culture
et des mauvaises herbes est simulé sur |a base de la dynamique de la surface foliaire (LAI) en rapport
avec lamorphologie des plantes (taille, architecture du couvert).

Dans ce but, I'ensemble de la surface foliaire est répartie en différents niveaux en fonction dela
profondeur du couvert végétal. Chaque couche absorbe une certaine quantité de radiation déterminée par
le coefficient d'extinction.

Laradiation absorbée par chague niveau est répartie entre chague espece en fonction de leur contribution
relative ala surface foliaire de ce niveau. Aing, le taux d'assimilation d'un niveau est estimeé pour
chague espece. Finalement, une intégration sur |'ensemble des niveaux permet de calculer |e taux
journalier d'assimilation (Fig. 5.3).

Figure 5.3. Representation schématique du calcul des taux d'assimilation de CO, pour chaque niveau de

feuilles d'une culture (1) et d'une mauvaise herbe (2) en compétition pour la lumiére en se basant sur la
radiation photosynthétiquement active absorbée (PAR absorbée).
D'aprées Kropff & Spitters, 1990 dans Hoogerkamp & Stryckers.

Lacompétition pour lalumiere entre deux espéeces peut étre illustrée par une expérience en pots, dans
lequel I'influence de Chenopodium album sur I'orge a été étudiée. Au début la croissance des plants
individuels est plus ou moins de forme exponentielle (Fig. 5.4). Jusqu'alafermeture du couvert, les

plantes se développent comme des plants individuels a une densité élevée.

Ensuite, 'assimilation de chague espece est fonction de sa contribution relative au couvert végétal. Dans
la Fig. 5.5a, I'orge occupe 82 % de la surface foliaire totale et e Chenopodium album 18 %. Par
consequent, le taux de croissance de cet orge correspond a 82 % du taux de croissance d'une
monoculture d'orge quand le couvert se ferme. De laméme maniére, le taux de croissance de
Chenopodium album en compétition avec |'orge correspond a 18 % du taux d'une culture seule.
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Si les deux especes présentent la méme efficience d'utilisation de laradiation (et c'est souvent le cas), le
taux de croissance de |'orge est 82/18 soit 4.5 fois plus élevé gue celui de Chenopodium album. Ce taux
de croissance plus élevé permet al'orge de conserver la plus grande part du couvert végétal de
|'association.

Si ['augmentation de la surface foliaire (cm?2) par gramme de matiére séche formée est la méme pour les
deux espéces, leurs parts de surface foliaire dans I'association ne changent pas. Les deux espéeces
associ ées dans notre exemple sont dans ce cas (Fig. 5.5a, lignes horizontales dans |e haut de la figure).

Dansl'essai de compétition de la Fig. 5.5a, Chenopodium album germe 7 jours avant |I'orge. Cependant,
I'orge occupe I'essentiel du couvert végétal car son taux de croissance est plus élevé (forme linéaire). Par
conséquent, |'orge semble plus compétitif.

Chenopodium album peut obtenir une contribution plus importante dans le couvert végétal s il est semé
plutot. Dans ce cas, sa courbe de croissance est déplacée vers la gauche. Ainsi si Chenopodium album
léve 21 jours avant |'orge, il devient plus compétitif. (Fig. 5.5b).

LaFig. 5.5 montre qu'en cas de compétition pour lalumiere, I'espece qui occupe la plus grande part du

couvert végétal lors de safermeture (c'est-a-dire quand la concurrence commence) est la mieux placée.

Si I'on utilise une échelle logarithmétique, on peut démontrer que cette contribution relative correspond
au point de lalevée avec le méme taux de croissance relative (méme pente pour les deux courbes).

Une bonne position de départ est obtenue grace a un poids élevé des plants. La différenceinitiale de
poids entre les deux especes se maintient pendant |a phase de la croissance exponentielle si les deux
especes ont le méme taux de croissance relative. Dans ce cas, |'espece ayant un poids par plant 2 fois
plus grand que |'autre occupe une part du couvert végétal deux fois plus grande.

Celamontre I'effet énorme du poids alalevée dans la compétition. Le poids d'une plantule d'orge est
beaucoup plus grand que celui d'une plantule de Chenopodium album car la graine a plus de réserve.
Une graine d'orge pése 40 mg, contre 0,8 mg pour Chenopodium album. Le mauvais point de départ de
Chenopodium album peut étre amélioré par un semis précoce qui lui permet d'avoir un poids plus élevé
lors de lalevée de l'orge.

Chenopodium album pourrait concurrencer I'orge malgré sa mauvaise position de départ si son taux de
croissance au début était plus élevé que celui de l'orge. Celan'est pas le cas et |es deux especes ont un

taux de croissance relative de 0,14 j-1 (Fig. 5.4).

En cas de compétition pour lalumiére et quand le couvert végétal est fermé, le taux de croissance de
chacune des espéces est proportionnel a sa contribution relative ala surface foliaire. Cependant, ce
calcul est fausse dans | e cas d'une espece de haute taille qui interceptera plus de lumiére : les positions
dans la compétition évoluent (pas comme dans laFig. 5.5) et I'espece la plus haute améliore sa position
au détriment de I'espéce la plus courte en occupant une part plus importante du couvert végétal.
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Figure 5.4. Augmentation du poids sec de plants individuels d'orge et de « fat-hen » au cours du temps
(échelle logarithmique).

Figure 5.5. Evolution des taux de croissance d'une culture d'orge et d'une culture de « fat-hen »

montrant la concurrence s la culture de « fat-hen » leve 7 ou 21 jours avant la culture d'orge (courbes
A et B respectivement). Le taux de croissance des cultures associées en proportion 1/1 est exprimé en
pour centage du taux de croissance maximum de la culture (échelle logarithmique).

5.1.3.3. L'eau et les éléments nutritifs

Dans des conditions de croissance non optimales (sécheresse ou mangue d'él éments nutritifs), certaines
mauvai ses herbes peuvent avoir un avantage dans la compétition si elles utilisent plus efficacement les
ressources limitées. Cela peut étre le cas grace a un systeme racinaire plus éendu (densité racinaire plus
élevée ou enracinement plus profond) ou grace a une meilleure résistance aux manques d'eau ou
d'ééments nutritifs.

Par conséquent, une culture deja affectée par ces mauvai ses conditions subira la concurrence des
mauvaises herbes. En général, la compétition pour les é éments nutritifs et I'eau commence avant la
compétition pour lalumiére parce qu'au début de la croissance les systémes racinaires des mauvaises
herbes et de la culture exploitent le méme volume du sol. La croissance du systéme racinaire débute
avant celle des parties aériennes. Si le stock initial en éléments nutritifs et en eau est épuisé par
I'évaporation et |'absorption par |les plantes, la demande dépasse I'offre. A ce stade les taux de croissance
diminuent a cause des effets de |la compétition. Les mauvaises herbes avec une compétitivité élevée pour
I'eau constituent une contrainte sérieuse sur les sols sablonneux. Dans les conditions ou I'eau est e
facteur limitant de la croissance (zone tropicale semi-aride), les mauvaises herbes peuvent avoir un effet
dépressif considérable sur la production.

Comme nous |'avons vu plus haut, la germination des graines exige de |'eau. Les mauvaises herbes
germent seulement dans la courbe superficielle du sol (profondeur maximale approximative de 10 cm).
Puisque les couches superficielles se desséchent rapidement a cause de I'évaporation, la survie des
plantules dépend surtout de la quantité et de la répartition des pluies. Une position de départ favorable
aux mauvaises herbes peut aboutir a un épuisement de I'eau et géner la croissance de la culture.

Une quantité d'eau excessive peut également modifier la compétitivité des plantes. Ainsi leriz irrigué
tolere mieux la submersion que ses mauvaises herbes.

La compétition pour les ressources du sol peut étre simulée comme pour la compétition des parties
aériennes pour lalumiere. Comme on considérait que lafraction de lumiere intercepté par chacune des
especes est fonction de leur contribution relative a la surface foliaire totale, on calcule lafraction de I'eau
ou des éléments nutritifs absorbés en fonction de la contribution relative de chaque espece ala densité
racinaire. Ainsi, la compétition souterraine peut étre introduite dans les modéles de simulation grace au
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suivi du bilan hydrigue et/ou du bilan des éléments nutritifs dans le profil racinaire. Comme pour la
lumiére, |'absorption de I'eau et des éléments nutritifs des diff érentes couches est suivie séparément pour
les deux especes. Le taux de croissance de chaque espéce dérive de la quantité d'eau ou d'éléments
nutritifs absorbés.

Ladescription de I'effet de I'eau sur lagermination se fait atravers le calcul de lateneur moyenne en eau
de la couche superficielle, en considérant I'évaporation journaliere, la percolation de I'eau (C'est-a-dire
I'eau perdue pour les racines superficielles) et la consommation de I'eau par la culture et les mauvaises
herbes.

5.1.4. Le contrble des mauvaises herbes

L'objectif de lalutte contre les mauvaises herbes est leur diminution ou leur élimination par des
techniques de désherbage mécanique (labour, hersage, brdlis), chimique (herbicides) ou biologiques
(myco-herbicides). Des techniques efficaces pour |a lutte contre les mauvaises herbes peuvent étre
identifiées en se basant sur les principes de la compeétition culture mauvaises herbes vus plus haui.

L e désherbage sert a court terme a réduire la surface foliaire des mauvaises herbes pendant |es périodes
critiques ou I'on craint leur compétitivité. L'objectif along terme est de minimiser le stock de semences
de mauvaises herbes dans le sol ce qui peut étre obtenu par leur élimination avant floraison. Des
désherbages réguliers réduisent le stock de semences dansle sol et par conséquent les risques de chites
de rendement (Fig. 5.6) mais impliquent des co(ts supérieurs (5.3).

Figure 5.6. Smulation de I'évolution de la population de graines d'avoine sauvage (courbes A, échelle

logarithmique) et des pertes de rendement associé d'une culture d'orge de printemps (courbes B). Les
her bicides sont appliqués tous les ans ou tous les 2, 3 ou 4 ans (courbes 1, 2, 3, 4).
D'aprés Rabbinge & Bastiaans, 1989, dans Rabbinge, Ward & Van Laar.

Laréduction de la surface foliaire des mauvaises herbes permet de réduire leur demande en eau et
éléments nuitritifs, diminue leur interception de laradiation et a un effet négatif sur leur compétitivité.
On peut quantifier I'efficacité d'un désherbage atravers laréduction relative de la couverture du sol par
les mauvaises herbes ou par la réduction de la fraction des mauvaises herbes dans la surface foliaire. La
fraction complémentaire représente le degré de survie des mauvai ses herbes.

L es modeles de simulation peuvent étre des outils appropriés pour établir un calendrier de désherbage.
La connaissance du stock des semences dans le sol, |es caractéristiques physiques du sol et les
conditions environnemental es permettent de prévoir I'évolution des mauvaises herbes, d'envisager les
périodes critiques en calculant les risques de pertes de rendement et d'indiquer les moments, les
méthodes et |a fréquence d'un désherbage optimal. Ces modeles peuvent également indiquer la date de
semis optimal de la culture et la densité de semis permettant d'obtenir un poids optimal ala densité
critique afin de limiter laréduction de production. Evidemment |es conditions économiques et
logistiques ont un réle dominant dans les décisions finales.
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5.1.5. Diagramme relationnel

Le diagramme rationnel de laFig. 5.7, analogue a celui du paragraphe 2.5 illustre la réduction de la
production par les mauvaises herbes, en indiquant les interactions les plus importantes dans | e processus
de la compétition.

Figure 5.7. Diagramme relationnel de la production en présence de mauvaises herbes indiquant les
interactions entre la culture et les adventices.
L es symboles utilisés représentent les conditions de production potentielle (Fig. 2.35). Laradiation et latempérature sont

les principales variables (variables dirigeantes), les paramétres du sol et de la photosynthese sont fixés. Les rectangles
représentent des quantités (variables d'état), les symboles en valve représentent des vitesses (variables de vitesse ou taux).
Les cercles correspondent a des variables auxiliaires. Les principal es variables sont soulignées. Les lignes continues
traduisent des flux (écoulements) de matériaux et les lignes discontinues des passages d'information. Les symboles sont
d'apres Forrester, 1961.

5.1.6. Résumé

Laréduction du rendement d'une culture par les mauvaises herbes peut étre expliguée par leurs
différences de compétitivite pour I'acquisition et I'utilisation des ressources limitées (Fig. 5.8).

La compétitivité est déterminée par les positions relatives de départ de la culture et des mauvaises herbes
et par leur taux de croissance relatif (RGR).

L es positions relatives de départ sont déterminées par :

- le stock de semencesdansle sol ;

- ladate de germination qui dépend des facteurs environnementaux (par exemple, besoins en terme de
lumiere, température et nitrate pour lever la dormance) ;

- les poids des pieds alalevée et aladensité critique ;

- le taux de croissance relative pendant les premiéres phases du dével oppement des deux especes.

Letaux de croissance relatif dépend :

- des caractéristiques des plantes

- morphologie : hauteur, surface foliaire, architecture du couvert, profondeur d'enracinement ;

- physiologie : efficiences de I'utilisation de lalumiere, de I'eau et des éléments nutritifs ;

- des conditions environnementales : radiation, température, disponibilité en eau et en éléments nutritifs.

Figure 5.8. Diagramme des facteurs déterminant I'ampleur de la concurrence entre une culture et les
mauvai ses herbes.

5.2. Les insectes, les maladies et la pollution
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Les cultures peuvent étre infestées par lesinsectes et les maladies avant et aprés larécolte (5.2.1). Les
pertes de rendement qui en découlent varient avec les années et |es conditions environnementales
(5.2.2). Pour cela une approche dynamique et explicative peut fournir une meilleure compréhension des
processus de base al'origine des interactions entre les insectes, les maladies et les cultures (5.2.3). et
favoriser le développement de systemes plus efficace pour la protection des cultures (5.2.4).

Les activités agricoles et industrielles, |'utilisation des voitures ont augmenteé I'émission de polluants
dans|'air (métaux lourds et gaz comme le SO,) et cette pollution peut étre considerée comme une

nouvelle genération de facteurs de réduction de la production. Les processus impliqués dans le cas des
différents polluants sont encore mal connus et nous aborderons seulement ce sujet.

5.2.1. Introduction

Les effets des insectes et maladies sur les cultures sont souvent comparables a ceux des mauvaises
herbes : réduction de la production et de la valeur économique de larécolte. De plus, lalutte contre les
maladies et |es insectes demande une connai ssance spécifique, du temps et de lamain d'oeuvre et par
consegquent une augmentation des codts. Les produits récoltés et stockés sont aussi susceptibles d'étre
dépréciés par les insectes et les maladies qui provoquent une part importante des pertes apres la récolte
(Tableau 5.2).

Tableau 5.2. Estimation globale des pertes de rendement de quelques cultures aprés la récolte. D'apres :
National Academy of Sciences, 1978.

Produit Pays Pertesen %
Blé Bolivie, Brésil 15-20
Mil Rhodésie, Soudan, Zambie 10-15
Sorgho Nigéria, Rhodésie 5-35
Inde, Paksitan 5-10
Haricot Thailande, Nicaragua 10-35
Zambie, Ghana 5-45
Pommes de terre Chili, Pérou, Vénézuela 25-30
Manioc Colombie Equateur, Amérique centrale 15-25
Igname Ghana, Nigéria 10-20
Tomates PlOpart des pays développés 50

Lesinsects et lamaladies entrent en compétition avec les cultures pour les ressources (par exemple les
champignons sur les feuilles absorbent la radiation), et affectent les produits récoltés d'une fagon directe
(par exemple : les nématodes ou |es pucerons absorbent des assimilats, |es oiseaux mangent le grain, les
éléphants abiment les arbres). Dans les paragraphes suivants, nous nous limiterons aux agents
pathogénes (champignons, virus, bartéries) et insectes nuisibles.
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Dans certains cas, il peut exister des interactions entre insectes et maladies : aprés destruction des tissus
Végétaux par lesinsectes, les agents pathogenes peuvent infester les plantes.

5.2.2. Evaluation des pertes de rendement

Il est possible de quantifier laréduction de la production en utilisant certaines caractéristiques
indépendantes des insectes et maladies impliques.

L es points importants sont :

- le degré d'infestation de la culture exprimeé en unités d'insectes ou de lésions de lamaladie a un
moment donné ou bien accumul ées pendant une certaine période ;

- la période d'infestation en unités de temps (jours) ;

- I'importance de |'attague exprimée par le nombre d'unités de biomasse perdu par unité d'infestation
pendant une certaine durée.

La combinaison de ces facteurs indique le niveau des dégats et se reflete dans les pertes de rendement.

On peut illustré cela avec I'exemple d'un verger de pommiers aux Pays-Bas infesté par des acariens. La
densité maximale est de 40 acariens par feuille. Le nombre d'acariens par feuille cumulé sur |a période
d'infestation pour une feuille moyenne est de 1080 acariens-jours par feuille. Cela correspond a une
réduction de la production de 18 %, et a une réduction de croissance des arbres de 30 %.

Avec des conditions comparables en Angleterre, le rendement chite quand I'infestation atteint 1350
acariens-jours par feuille.

Dans des essais en Oregon (Etats-Unis), les pommiers placés en conditions optimales peuvent tol érer
une densité de 70 acariens par feuille et 1400 acariens-jours par feuille sans présenter de baisses de
rendement.

Question 5.3. Expliquer les différences de réponse du rendement dans les exemples d'attaques
d'acariens mentionnées ci-dessus.

L'activité d'une infestation d'acariens dépend de la densité de I'attaque, de la durée de l'infestation et de
I'état de la culture qui est largement déterminé par les conditions environnemental es.

L 'estimation des pertes de rendement dans une situation donnée exige de quantifier certains parametres
(par exemple une forte densité avec une faible activité). Les valeurs réelles de ces parametres sont
fonction de |'éat de la culture et aussi des conditions de I'infestation (par exemple composition de la
population d'insectes a chaque stade). Aussi ces parameétres sont influencés par les conditions
environnementales. Par exemple, une teneur éevée des feuilles en azote aprés un apport d'engrais
augmente |'effet pathogene de beaucoup de maladies.
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Généralement, les conditions favorables a de fortes densités d'insectes et de maladies conduisent aussi a
des activités élevées. Cependant, au début d'une infestation, les conditions environnemental es peuvent
changer avant que le stade actif soit atteint et retarder le début de |a période infectieuse. Ceci se produit
fréquemment quand I'insecte ou la maladie est caractérisé par de long cycles de dével oppement. Pour
estimer le début et 1a durée de la période infectieuse, il faut tenir compte de ce phénomeéne et considérer
la dynamique de la population (par exemple les changements dans la composition de la population).

Lacomplexité des interactions impliquées dans | es réductions de la production par les insectes et les
mal adies exige de comprendre les processus de base afin de mettre au point des méthodes de lutte
efficaces.

5.2.3. Effet des insectes, des maladies et des polluants sur la culture

L es caractéristiques morphologiques et physiologiques des cultures, des insectes et des maladies et leurs
interactions avec les conditions environnemental es détermine le type d'interaction et son influence sur la
culture. Le Tableau 5.3 présente quel ques types d'interactions entre la culture et les insectes et les
maladies, la nature des dégéts et |es processus physiologiques affectés.

Une approche similaire peut étre utilisée pour étudier les effets des polluants sur une culture si les
processus physiologiques affectés sont connus.

Un modéle de simulation de la croissance des cultures comme SUCROS peut inclure les effets des
insectes et des maladies en utilisant les informations du Tableau 5.3. Le diagramme relationnel delaFig.
5.9 llustre ce type de situation et indique les points ou interviennent les principales interactions entre la
culture et |les agents pathogenes Certaines de ces interactions seront détaillées dans des exemples pour
guelques insectes et maladies.

Tableau 5.3. Quelques exemples de facteurs de réduction de la croissance des cultures et de leur mode
d'interaction.
D'apres Rabbinge & Bastiaans, 1989. Dans : Rabbinge, Ward & Van Laar.

Facteurs Aspects des pertes de rendement Exemples

- Nombre de plants perdus
- Densité des plants perdus
- Capacité de compensation des plants

Réduction de ladensité Fonte de semis

restants
Réduction de lalumiére - Surface couverte
Interceptee - Type de tissus Hevures

- Absorption totale ou partielle
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Réduction du taux d'assimilation |- €ff€t Sur Apg, et/ou [epsilon] Mildiou poudreux
_ distribution des feuilles affectées Virusjaune dela
betterave
Consommation des assimilats - Vitesse de consommation CH,O Acariens
- Sécrétion de substance nuisible
Réduction des tissus - Types de tissus Coléoptéres
- Vitesse de consommation

5.2.3.1. Réduction de la densité

L es champignons de la fonte des semis ou une invasion de chenilles affectent négativement la densité de
semis d'une culture. Cela peut aboutir a une diminution du rendement si les plantes restantes ne
compensent pas ces pertes par une augmentation du tallage (pour les céréaes), de laramification et de la
surface foliaire.

5.2.3.2. Réduction de la lumiere

Un pathogene qui « détourne » lalumiére et diminue I'efficience de son utilisation peut modifier le taux
d'assimilation d'une culture. Ainsi, certains pathogenes des feuilles (Champignons perthotropiques et
saprophytiques) vivent dans des tissus morts, absorbent une part de laradiation au détriment de
|'assimilation et réduisent la pénétration de lalumiére dans le couvert végétal. Certains champignons
couvrent la surface de feuilles vivantes de mycélium. Dans ce cas, ils réduisent I'absorption de la lumiére
et par conséguent les taux d'assimilation. I1s pertubent aussi 1a photosynthese par la sécrétion de
substances ou par des |ésions nécrotiques (voir ci-dessous | e paragraphe « réduction du taux
d'assimilation »).

Exemple: leslevures roses.

Leslevures roses (Sporobolornyces sp.) se dével oppent sur toutes les surfaces ou les sucres, les
protéines et les exudats foliaires sont disponibles. Des densités de 106 cellules par cm? feuille ont été
signalées sur des céreales. Les levures vivant ala surface des feuilles absorbent lalumiere avant les
chloroplastes. || existe une relation linéaire entre I'absorption et le logarithme de la densité des levures
(nombre de cellules par cm?). Il faut donc tenir compte de I'absorption des levures dans |'estimation de
I'intensité de laradiation.

5.2.3.3. Réduction des taux d'assimilation
Beaucoup d'agents pathogénes modifient les propriétés physiologiques de lafeuille et affectent
negativement les taux d'assimilation. Des virus (virus jaune de |a betterave sucriere) et certains

champignons peuvent modifier les processus photochimiques et biochimiques et par consequent le
fonctionnement des chloroplastes (valeurs basses de A 5 €t [epsilon]) ou réduire le nombre de
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chloroplastes par unité de surface foliaire (basses valeurs d'A 5 SaNS que varie).

L es bactéries peuvent causer des dégéts structurels dans les chloroplastes. Certains agents pathogenes et
insectes peuvent accélérer la sénescence des feuilles et d'autres tels que larouille affectent le
fonctionnement des stomates et provoquer une résistance accrue a l'absorption de CO, d'ou un tres faible

taux d'assimilation.

Exemple : e mildiou poudreux.
Les mildious du blé (Erysiphe graminis) a un effet prononce sur I'assimilation brute maximale A y,ax

mais modifie peu [epsilon] et larespiration al'obscurité (Tableau 5.4). Méme si le mildiou est
difficilement visible (4 % de couverture foliaire), I'assimilation et la transpiration en condition de
saturation de lumieére sont réduites a 50 %.

Question 5.4. En général, le mildiou attaque d'abord les feuilles basses du couvert végétal et et s'étend
ensuite versle haut de la plante. Quel serait I'effet sur la réduction de rendement si I'infestation
commengcait par les couches supérieures du couvert vegétal ? (on suppose e méme degré d'infestation
des champignons).

L'intensité lumineuse est plus faible dans le bas du couvert végétal et I'assimilation des feuilles n'est
vraisemblablement pas maximale. Une attaque du mildiou débutant dans le bas du couvert induit donc
de plus petites pertes de rendement

Tableau 5.4. Valeurs relatives de |'assimilation brute maximale en condition de saturation de lumiére
(Amax en kg CO, ha-1 h-1), de I'efficience d'utilisation initiale de la lumiére ([ epsilon] en kg CO, hal h-

17/3s1nmr2) et delarespiration al'obscurité (R,,s en kg CO, hal h-1) pour des feuilles plus ou moins

affectées par le mildiou. Les plantes ont été réparties dans différentes classes en fonction du

pour centage de leur surface foliaire touchée par le mildiou. Les chiffres entre parenthéses sont les
valeurs trouvees pour le témoin et servant de référence.

D'aprés : Rabbinge, Ward & Van Laar, 1989.

N,or,n_bre de p'(_)urcent:_;\ge Ao Ecart (epsilor] Ecart Rope Ecart
répétitions d'infestation type type type
" Témain 00 o 00 oo 1990 o
11 0.1- 0.5 97.1 4.4 101.5 0.03 94.0 0.20
11 05-1.0 86.5 4.1 100.4 0.03 99.2 0.29

1.0- 2.0 83.6 4.9 103.4 0.02 111.3 0.37

2.0- 3.0 66.8 4.1 94.0 0.03 109.8 0.25
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10 3.0-6.0 57.5 5.2 88.8 0.04 128.6 0.29
6.0-10.0 55.3 4.9 84.7 0.03 123.3 0.23
> 10.0 40.1 2.6 86.2 0.03 133.8 0.42

L e mécanisme de régulation des stomates basé sur e maintien du rapport des concentrations interne et
externe de CO , (3.2.2) permet une certaine constance de I'efficience d'utilisation de I'eau, WUE, et les

taux d'assimilation et de transpiration diminuent simultanément et de maniere comparable. Quand le
taux d'assimilation baisse, les stomates se ferment partiellement pour éviter |'augmentation de la
concentration interne de CO,. Par conséguent, les taux de transpiration sont réduits aussi.

Exemple : virus jaune de la betterave sucriére

Ce virus peut provoquer des réductions considérables de rendement dans une culture de betterave
sucriere. L'époque de I'infestation du virus a un effet important sur la réduction du rendement puisqu’
elle détermine la vitesse d'extension du virus et |es parametres physiol ogiques.

Une expérimentation au champ a montré une réduction de 50 % du rendement due al'infection virale au
stade 8 feuilles. Par contre, au stade 28 feuilles (40 jours apres) |e rendement est rarement affecté (van
der Werf, 1988).

L'effet du virus sur les paramétres physiologiques a éte étudié grace a des mesures precises de la
photosynthese et a des observations sur les caractéristiques optiques des feuilles infectées. Laréflexion
et latransmission de la PAR sont plus grandes avec les plantes infectées. Celaimplique une forte
réduction de I'assimilation brute maximale A 5, particulierement sur les feuilles jaune clair. et

I'efficience de I'utilisation de la lumiere diminue si on I'exprime par rapport alaradiation incidente.
Ainsi, 70 % des pertes de rendement sont expliqués par la diminution de la capacité photosynthétique et
le reste par I'augmentation de larespiration al'obscurité (Tableau 5.5)

Tableau 5.5. Valeursrelatives de I'assimilation brute maximale en condition de saturation de lumiere
(Arax €n kg CO, hal h-l), de I'efficience d'utilisation initiale de la lumiére ([epsilon] en kg CO, hal h-
1/J3s1m2) et delarespiration al'obscurité (R,,s en kg CO, hal h-1) pour plusieurs catégories de

feuilles de plants affectés par le virus jaune de la betterave sucriere. Les chiffres entre parentheses sont
les valeurs trouvées pour le témoain.
D'apres Rabbinge, Wards & Van Laar, 1989.
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Verdatre 46 2 100,4 0,03 138 0,7

Jaune clair 26 2 103,4 0,03 138 0,7

Les differentes valeurs de A5 €t de [epsilon] pour différentes catégories de feuilles sont incorporables

dans le modéle « SUCROS ». Cependant, |a part des processus de maintenance et de croissance
(parametres entrant dans le modéle SUCROS) dans I'augmentation de larespiration al'obscurité n'est
pas suffisamment connue et cela entraine une mauvaise estimation des pertes de rendement.

5.2.3.4. Consommation des assimilats et réduction des tissus.

Certains parasites se nourrissent des assimilats primaires (Aphidés et Acariens) et d'autres consomment
les tissus végétaux (Coléopteres). Puisgque chaque kg de glucose produit moins de 1 kg de matiére seche
structurelle, les « consommateurs » de tissus freinent plus la croissance de la culture si on sexprime en
terme de croissance de la culture par unité de poids consommé. Cependant les effets secondaires des
parasites des assimilats (interactions avec |les processus physiologiques de la plante, infections d'autres
pathogenes) peuvent entrainer une plus forte réduction de la croissance.

Certains agents pathogenes peuvent affecter la turgescence des cellules soit par la succion soit par la
destruction des tissus de telle maniere que la transpiration augmente. Des agents pathogénes de laracine
et les nématodes qui se nourrissent des racines peuvent modifier le bilan hydrique de la plante. IIs
peuvent aussi affecter le bilan des éléments nutritifs en interférant avec les activités de transport du
phloéme versles racines, en réduisant I'énergie disponible pour I'absorption active des é éments nutritifs
et en détruisant le flux passif del'eau et des ééments nutritifs a cause de la détérioration des tissus
conducteurs.

Exemple : Aphides des céréales

Depuis lafin des années 1960, |es aphides des céréales sont des insectes ayant un fort impact
économique sur les cultures de blé d'hiver. A cette époque, on a commenceé a apporter tardivement de
|'azote pour prolonger la période de maturation de la culture mais cela coincide avec le moment ou les
aphides causent le plus de dégéts. Il a é&é démontré que les fortes concentrations d'azote dans la culture
accroissentt la dynamique de croissance des aphides en augmentant leur fertilité et en inhibant la
formation des ailes ce qui prolonge leur présence sur la culture (Vereijken, 1979).

A cause de leur conversion de nourriture inéconomique, les aphides consomment de grandes quantités
de séve du phloeme. En plus des reductions de rendement dues ala consommation des assimilats
(hydrocarbones et azote), d'autres facteurs secondaires affectent la physiologie de la culture :

1. le miellat secréte par les aphides couvrent les stomates des feuilles et affectent la photosynthése
(Amax) ;
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2. des toxines ou des régulateurs de croissance sont injectés dans la plante atravers la salive de I'insecte.
Les toxines peuvent influencer la vitesse de sénescence des feuilles.

L e deuxiéme point a peu dimpact sur les cultures de blé d'hiver aux Pays-Bas.

Les midllats ont une forte concentration en sucre et ils attirent les levures roses. En consommant et en
enlevant ces miellats, les levures peuvent diminuer |es pertes de rendement car elles sont moins nuisibles
gue le miellat (Dik, 1990).

Exemple : les coléopteres des céréales

Méme sils sont présents sur une culture, les coléopteres des céréal es ne consomment pas
continuellement des feuilles. Leurs activités varient au cours de leur développement et seul le stade
larvaire attaque la culture. L'analyse d'un tel systeme nécessite une simulation des dynamiques dela
population de coléoptéres. A lafin de leur croissance et de leur développement, les larves forment une
chrysalide, muent, deviennent adultes et elles peuvent alors engendrer une autre genération.

Lesfemelles représentent la moiti€ de la population et leur taux de ponte détermine la vitesse
d'accroissement de la population de coléoptéres. Apres éclosion, les larves consomment immediatement
les tissus vegétaux.

La dynamique de la population de coléoptéres peut étre intégrée dans la simulation de la croissance de la
culture par I'intermédiaire du taux de consommation des feuilles donc de la réduction de la masse
foliaire. Ce taux dépend du nombre de larves de coléoptere et de laration journaliére par larve. Pour des
raisons de simplicité, la consommation moyenne sur une culture de blé est estimée approximativement a
1,2 g de matiere seche par jour par larve soit 250 cm? de surface foliaire par jour sur le blé.

Ladiminution de la surface foliaire assimilatrice impligue une réduction du taux d'assimilation et des
besoins en maintenance.

5.2.3.5. Les polluants

Les polluants tels que les métaux lourds et les gaz peuvent réduire la production sils atteignent des
niveaux de toxicité. Dans ce cas, les processus physiologiques de la plante peuvent étre influencés par la
compétition pour |'absorption des éléments nutritifs ou dans les échanges gazeux ou par des
modifications des conditions environnementales au niveau de la cellule (résistance osmotique, pH acide).

Exemple: SO,
Le SO, peut causer des dégéts aux cultures et alavégétation. Dans |les régions industrialisées, les taux

actuels d'émission de gaz peuvent provoquer jusgqu'a 10 % de pertes du rendement dans une culture de
haricots (Kropff, 1989).
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Sous de hautes intensités lumineuses, I'assimilation des feuilles est réduite par la compétition entre le
SO, et le CO,. Larespiration de maintenance augmente et peut conduire a une chite de rendement de 10

%. De plus, le SO , est un agent d'acidification qui peut modifier le pH des cellules et leur causer des

|ésions. L'absorption et le métabolisme des ééments nutritifs dans la plante est aors pertubé ce qui
entraine des pertes de rendement.

5.2.4. Le contrble des insectes et des maladies

Les types d'infestations des insectes et des maladies sont fondamentalement différentes de celles des
adventices en terme de mobilité et d'interaction avec la plante, et les techniques de protection doivent
étre adaptées. Comme nous |I'avons vu pour le virus jaune de la betterave sucriéere, |'époque
d'applications des mesures de protection est treés importante.

L es mesures préventives contre les agents pathogénes sont :

1) I'enlevement et la destruction des résidus de récolte ce qui réduit le potentiel de contamination ;
2) lesrotations culturales et lajachére pour réduire les populations de nématodes et d'autres agents
pathogenes du sol (par exemple pour la pomme de terre) ;

3) ladésinfection chimique des sols pour permettre |la monoculture de cultures a hautes valeurs
commerciales (par exemple dans les serres).

Lasélection variétale pour larésistance contre les agents pathogenes (modification des activités
métaboliques dans la plante) a été une réussite dans certaines situations. Cependant, dans beaucoup de
cas, certains agents pathogenes surmontent |a résistance de la culture apres un certain temps, ce qui rend
interminable le travail du sélectionneur.

L es mesures préventives contre les insectes comprennent aussi |'utilisation des repellants, des pieges aux
phéromones (substances attractives), des filets (insectes et oiseaux) ou des clétures (animaux). La
sélection dans ce contexte doit étre essentiellement axée sur la modification des caractéristiques
morphologiques (par exemple de plus grands spicules du blé génant |es attaques des oiseaux). Mais de
telles modifications peuvent aussi géner les techniques de récolte.

L es mesures curatives sont essentiellement basées sur |'utilisation des biocides (produits biochimiques).
Cependant, |es agents pathogenes et 1es insectes peuvent développer des formes de résistance aux
produits chimiques. Des techniques de | utte biologique sont a présent largement étudiées et testées
(guépe maconne éliminant les larves de la mouche blanche).

Lamodélisation de la dynamique des populations est trés utile pour élaborer des moyens de lutte
adaptée. Cet aspect n'est pas envisageé dans ce cours maisil est détaillé dans le cours sur la dynamique
des populations (Rossing et al.).

Enfin, les mesures préventives pour protéger les produits agricoles récoltés comprennent le séchage, le
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refroidissement, le chauffage, I'acidification et lafumigation. Certaines de ces techniques sont également
curatives.

5.2.5. Diagramme relationnel

Comme dans 2.5, un diagramme relationnel illustre la réduction de la production par lesinsectes et les
maladies en indiquant les principal es interactions entre la culture et les organismes nuisibles (Fig. 5.9).

5.2.6. Résumeé
L es pertes de rendement liées aux insectes et aux maladies dépendent :

- de la dynamique de la population de I'agent pathogéne qui est fonction des conditions
environnementales et des conditions de la culture ;

- des dégéts occasionnés qui sont déterminés par :

- les modifications des métabolismes physiologiques par les maladies et lesinsectes : réduction de la
densité, de lalumiére, ou destaux d'assimilation, consommation des assimilats ou destissus (Fig. 5.9) ;
- les conditions environnemental es (température, lumiere et disponibilité en eau et en éléments nutritifs).

Figure 5.9. Diagramme relationnel de la production en présence d'agents pathogenes (insectes,
maladies, etc.) indiquant les interactions entre la culture et ces agents pathogenes.

Les symboles utilisés représentent les conditions de production potentielle (Fig. 2.35). Laradiation et la
température sont les principales variables (variables dirigeantes), les parameétres du sol et de la photosynthese
sont fixés. Les rectangles représentent des quantités (variables d'état), les symboles en valve représentent des
vitesses (variables de vitesse ou taux). Les cercles correspondent a des variables auxiliaires. Les principales
variables sont soulignées. Les lignes continues traduisent des flux (écoulements) de matériaux et les lignes
discontinues des passages d'information. Les symboles sont d'aprés Forrester, 1961. D'aprés Rabbinge &
Bastiaans, 1989, dans : Rabbinge, Ward & Van Laar.

5.3. Evolution du controle des mauvaises herbes, des insectes et des
maladies

Au début du siecle, lamgjorité des techniques de contréle des adventices, des insectes et des maladies
étaient des méthodes manuelles et mécaniques telles que le désherbage, |'enlevement des plants attaqués
par les champignons (taille, élagage, abattage, déracinage des arbres), des méthodes biol ogiques
(sélection de plants sains) et des installations de pieges contre les animaux nuisibles. Apreslaguerre,
I'introduction des biocides (herbicides et pesticides) a considérablement amélioré la productivité de la
main-d'oeuvre et augmenté la quantité de produits de haute qualité particuliérement dans les pays
industrialisés. Un désherbage manuel exige 200 heures de travail par hectare contre 3 pour un
désherbage chimique. Actuellement, il existe prés de 250 matieres actives qui sont utilisés en mélange
dans différents herbicides et pesticides (insecticides, nématicides et rodenticides). Les virus peuvent étre
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contrélés de maniére indirecte par des pesticides qui détruisent leurs agents vecteurs (par exemple
col éopteres et aphides transmettent le virus jaune a la betterave sucriere). Cependant, les phénomenes de
résistance des adventices, des insectes et des mal adies contre |es biocides sont de plus en plus nombreux.

A cause de ces résistances et parce que le public sinquiéte des retombées des biocides sur
I'environnement (toxicite, rémanence, mobilité dans le sol et pollution des eaux souterraines), des études
sont en cours pour utiliser d'autres formulations de biocides et pour définir leurs doses et leurs méthodes
d'application. De plus, au cours des dix dernieres années, on a assisté a un retour des techniques de lutte
biologique et mécanique.

Néanmoins, de telles méthodes doivent étre accompagnées d'une utilisation judicieuse des biocides dans
le cadre d'une stratégie de lutte intégrée contre les adventices, lesinsectes et les maladies.

Lamise en oeuvre de n'importe quelle technique de lutte contre les adventices, les insectes ou les

mal adies est basée sur des considérations économiques : le colt de |'opération par rapport aux pertes de
rendement attendues. Le degré d'infestation qui détermine la nécessité d'un contrdle est défini comme le
seuil de dégats économiques. Jusqu'a présent, les conséquences d'une lutte chimique sur |'environnement
ne sont pas encore prises en compte dans ces considérations économiques.

L e seuil de dégats économiques est un important critére pour la prise de décision dans la lutte contre les
mauvaises herbes (Fig. 5.6). Il inclut le calcul du nombre approprié d'application d'herbicides en
fonction du seuil de dégéts acceptable. Les méthodes actuelles de lutte contre les adventices (mécanique
et chimique) correspondent a peu prés a 10 ou 20 % des profits financiers de I'agriculture néerlandai se.

Ce pourcentage va vrai sembl ablement augmenter car les adventices dével oppent des résistances aux
herbicides et |'élaboration de nouveaux produits chimiques doit tenir compte des normes de sécurité
relatives al'homme et al'environnement. Les seuils de dégats economiques devront sadapter aux
différentes conditions d'utilisation.

Comme pour les adventices, la prise de décision d'une lutte contre les insectes ou les maladies peut étre
aidée par I'utilisation de simulations de I'interaction culture/ insecte ou maladie. Ainsi, avec le modéle
EPIPRE (acronyme pour EPIdemiology, PREdiction and PREvention, Zadoks, 1981), les agriculteurs
peuvent estimer les pertes de rendement du blé d'hiver face a une attague d'insectes ou de maladies. Ce
systeme expert intégre la lutte chimique, les différents choix variétaux, les techniques culturales et la
situation économique de I'exploitation pour éaborer une méthode de lutte contre six maladies
cryptogamiques et trois types d'aphides. Les principaux objectifs du modele EPIPRE sont diminuer les
colts de la protection des cultures et de réduire |'utilisation des pesticides.

Généralement, lalutte intégrée vise aréduire I'emploi des pesticides grace a une combinaison des
techniques de |utte chimique, biologique et mécanique (Zadoks, 1991).

Donc, pour parvenir a un systeme expert de lutte contre les adventices, insectes et maladies, il faut
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étudier les relations existant entre leur développement, les pertes de rendement occasionnées et les
techniques de lutte mises en oeuvre. Les différents model es de simulation fondés sur |es principes
fondamentaux régissant les interactions culture/agents pathogenes sont a la base de ce travail.
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EXERCICES

1) 1l est connu que dans certaines conditions la pollution de I'air inhibé I'assimilation brute de CO, par
les feuilles en condition lumiére 20 % saturée de (A o). De méme, une maladie inconnue inhibe

I'efficience initiale d'utilisation de lalumiere (E) sur la base de la courbe de réponse de I'assimilation
brute de CO, alalumiére (20 %) dans certaines conditions.

a) Calculer la vitesse d'assimilation brute de CO, pour les situations suivantes quand 80 Jm-2 s'1 sont
absorbées sous de PAR. Pour des feuilles normales, A .« et égdlea4 g CO, m2hl, E=12mgCO, J

1. Utiliser lafonction exponentielle négative.

- pour une feuille normale

- Situation d'air pollué

- conditions de plants malades

- conditions de plants malades et d'air pollué.

b) Quel facteur de réduction (pollutions et maladie) influence le plus I'assimilation brute de CO, d'une
plante a couvert végétal dense pendant un jour claire ? Expliquer.

2. Une culture de sojaen Hongrie aun LAI de 5, un coefficient de réflexion de 0,08 (PAR) et coefficient
d'extinction de 0,8. Laradiation globale en juin aun jour clair est 20 MJm-2. Latempérature moyenne de
cejour est 18 deg.C. La culture produit 5000 kg de MS par culture par harl,

a) Calculer lavitesse de croissance de cette culture ou indiqué. La culture est saine (sans maladie, sans
peste et sans adventices). Le coefficient de maintenance est 0,02 g de CH,O g1 de MS J1 par culture a

25 deg.C et le coefficient de conversion est 0,7 g de MS g-1 de CH,0. Supposer une relation linéaire

entre |'assimilation par la culture et |a radiation globale absorbée (I'efficience est 7mg CO, J1).

b) Dans deux champs contigué, I'un porte des plants ayant la moitié de la canopie est affectée par les
champignons comme conséquence, les feuilles malades ne regoivent plus de radiation. Dans le deuxiéme
champ des insectes ont ravagé les feuilles jusqu'a moitié de la canopie. Lequel des deux champs aurala
vitesse de croissance de ces plantes réduites plus par rapport ala culture de la question a ? Supposer les
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caractéristiques culturales de la question a. Expliquer briévement votre réponse.

3. Unefeuille horizontale d'une céréal e présente les caractéristiques suivantes :
- une vitesse maximal e d'assimilation brute de CO, de 40 kg CO, ha'l par feuille par heure;

- une efficienceinitiale d'utilisation de lalumiére E de 125 m g CO, J1;

- un coefficient de réflexion de 0,10 ;
- u coefficient de transmission de 0,10 ;
- ue respiration de maintenance de 0,3 g CH,0O par feuille par heure ;

- u facteur de conversion de 0,70 kg de MS kg1 de CH,0.

Laradiation globale est 200 Jm2 s'1

a) Calculer lavitesse de croissance par unité de surface foliaire, exprimée en g de MS m2 par feuille par
heure. Lafeuille est actuellement envahie par les aphides, d'une maniere homogene ala surface

inférieure de lafeuille. Ces aphids consomment 2 kg de CH, h1 par feuille par heure.

b) Calculer dans ce cas la vitesse de croissance par unité de surface foliaire exprimée en g de MS m2
par feuille par heure'l.

4. Chez certaines cultures, ladiffusion de CO, est génée par lapollution de I'air par suite d'augmentation
de larésistance stomatale. Quel est son effet sur la vitesse maximale de photosynthése (A4 €t sur
I'utilisation initiale de I'efficience de lalumiére (E) ? Expliguer votre réponse brievement.

5. Supposer une culture d'arachide (C3) avec un couvert végétal verte dense (k = 0,75, 6. = 0,1 LAI = 5)

un rapport racine/biomasse aérienne de 0,6. Comme les internoeuds et |les ginophores sont formeés au-
dessus du sal, ils sont considérés comme partie intégrante de la biomasse aérienne, malgré le fait que
plus tard la gousse est formée sous la terre.

a) Donner une formule pour (1) I'assimilation brute journaliére basée sur la radiation totale interceptée et
(2) lavitesse de croissance journaliere basée sur |'assimilation brute journaliere et la vitesse de
respiration.

b) Calculer lavitesse journaliére de croissance utilisant |es données suivantes :
- radiation globale journaliere 25 MIm2d-1;
- utilisation efficiente delalumiére 7 mg CO, J1;

- biomasse aérienne 3000 kg de MS ha'l ;
- coefficient de maintenance de la biomasse aérienne est 0,03 g CH,O g1 MSj-1a25deg.C;

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/RAP13B.HTM (25 of 29)26-4-2010 11:30:56



Rapports PSS n° 13 chap.5

- Coefficient de maintenance de laracine est 0,015 g CH, O g1 MSj-1a25deg.C;
- Température moyenne est 20 deg.C.

c) Sur une autre culture lamoitié de la surface foliaire est uniformément affectée par une couverture de
champignon. Par conséquent, les feuilles attaquées ne regoivent plus de radiation. Calculer lavitesse
d'assimilation brute journaliere et la vitesse de croissance de cette culture. Utiliser les caractéristiques
culturales citées plus haui.

Liste des symboles et abbréviations

Symboles Intitulés Unités
J jour J
t temps an, j, h,s
Aprite assimilation brute de CO, kg CO, haculture’1j-1
Asprute assimilation brute apparente de CO, kg CO, hafeuillel h1
Ana assimilation nette de CO, kg CO, hafeuillel hl
A max assimilation brute maximale de CO, kg CO, hafeuillel hl
Eq efficience de I'assimilation de la surface foliaire de laplante 9 CO,j1

kgCO, halhl/(Im2s

[epsilon]  efficience d'utilisation initiale de lalumiére 1) oupg CO, jt

k coefficient d'extinction -
[rho]¢ coefficient de réflection de la culture pour laPAR -
[rho] a b_éd(_), coefficient de réflection de la culture pour la )

radiation globale
Rimain respiration de maintenance kg CH,0 harlj-1
Reroiss respiration de croissance kg CH,0 halj-1
Rabs respiration dans |'obscurité kg CH,0 halj-1
Rphoto photorespiration kg CO, harlj-t
W poids kg MShal
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Ry = Rgioba radiation globale incidente

R, =

Ryefiechi

radiation réfléchie

radiation nette absorbée

radiation nette réémise dans les grandes longueurs d'onde

radiation photosynthétiquement active
PAR absorbée (= | 30

PAR incidente (= Ig)
PAR transmise
constante solaire

radiation solaire au sommet de I'atmosphére

résistance ala diffusion du CO, des stomates

résistance aladiffusion du CO, dans |'air au-dessus de la

feuille (boundary layer)
résistance aladiffusion du CO, al'intérieur des cellules

résistance aladiffusion d'H,0O des stomates

résistance aladiffusion dH,O dansI'air au-dessus de la
feuille (boundary layer)

tension de vapeur d'eau réelle
tension de vapeur d'eau saturante

tension de vapeur d'eau saturante danslafeuille

température de l'air
température a la surface de lafeuille

température du sol

pente de la courbe de la tension de vapeur saturante ala
température de l'air

fonction du vent
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MC
TC
CVF

LAI

RGR

PAR

vitesse du vent

energie utillisée lors de la photosynthése

perte de chaleur sensible
chaleur de vaporisation de |'eau (= 2500)
constante psychrométrique (= 0,67)

capacité volumétrique de la chaleur del'air (= 1200)
transpiration d'une feuille ou d'un couvert
évaporation de la surface du sol

évapotranspiration

pluie

irrigation

remontée capillaire

ruissellement

drainage

bilan hydrique

potentiel de I'eau du sol (valeur négative)
log [psi]

I ntitulés

coefficient de maintenance
coefficient de température

facteur de conversion : Conversion Factor

indice de surface foliaire : Leaf Arealndex

taux de croissance relative : Relative Growth Rate

radiation protosynthétiquement active : Photosynthetically
Active Light
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Jgl
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gH,Om2sloummij-l
kg H,O m2s1oummjl
kg H,O m2s1oummjl
kg H,Om2s1oummj-l
kg H,Om2s1oummj-1
kg H,Om2sloummjl
kg H,Om2sloummjl
Pa

Unités

kg CH,O kg1 MSj-1
kg MSkg1CH,O

mZ2 de surface foliaire/m?2
surface de sol couvert

j-l

Jm2slouW m2



Rapports PSS n° 13 chap.5

LUE efficience d'utilisation de lalumiere : Light Use Efficiency
NIR proche infra-rouge Neat Infra Red

SMC humidité volumétrique du sol : Soil Moisture Content
SWP potentiel de l'eau du sol : Soil Water Potentiel

FC capacité au champ : Field Capacity

PWP point de flétrissement permanent : Permanent Wilting Point
VPD déficit de tension de vapeur : Vapour Pressure Deficit
WUE efficience d'utilisation de I'eau : Water Use Efficiency
TAR rapport de latranspiration sur I'assimilation : Transpiration

Assimilation Efficiency
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Draprés Monteith & Unsworth 1990. Principles of environmental physics. Edward
Arnold, London, 221 p.
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Ay = Bssimifation brute appavente de 00y, Ay, = assimilztion bnole de OOy, A, = assimilation

nette de OOy, B, ., = photorespiration, R ., = respiration dane Uobscurtté, Ry, = respinatinn de

maintenance, B o = respiratfon de czaiszance,
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Figure 2.6, Effet de la lumitre {4}, de la teneur en CO; (B) et de la température sur le taux d'assimilation netie de O3 (C) des plantes
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. Les taux d"sssimilation des courbes (B) et (C) cormespondent 3 des inlensités de lunutmmmanlu.nm ta courbe (B), 1a tensur =n O dans fa cavilé

dzs slomates el wiiliste panr éviter d'inclure 1o Péponse des slomates aux changements de concentration externe en COg.

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/R13_2_6.GIF26-4-2010 11:31:00



http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/R013_2 7.GIF

Agross
[kgy (COZ) ha'l Y]
60

D 300 ppo; 2000
O 1300 ppm; 20 =G
B 1300 ppm; 30 o0

bl [| [|
o 100 200

light inlensity [J m2s7]

Figure 2.7, Effet de I'augmentation de la tenenr en CO; et de ka tempdrature sur le imex
d assimilation brute de CO; d'une culttire de concombre sous différentes
intensités de lumiére.
¥ aprés Gaastra, 1962, Neth. J. agric. 8¢, 10 311324
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Figure 2.8. Effet de la température sur I'activité des enzymes RuDP-carboxylase et

PEP- carboxylase,
I»*aprés Trehane & Cooper, 1959, 1. Exp. Bot. 20 170-175,
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Figure 2.12, Evolution de la radiation globale incidente ¢ la limite de l'atmosphére

tervestre (S,) et & la surface de la terre (Sg) (valeurs moyennes) au cours
de la fourndée du 16 Juin aux Pays-Bas.
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Figure 2. 14. Radiations photosynthétiquement actives (PAR) incidente et absorbée,
assimilation brute de COy (A} sous detx régimes de radiation pour
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harizoniales. : -
PARenIm2sl A, . enkg Cﬂi ha! Bl ét LUE = efficience d'utitisation de 1z
lumidre en kg CO; hal el F (T m2 sty
Ao = $0%g OOz ha'l brl et g = 0,45 kg CO;, hal il /(T a2 1),
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LA = Leaf Area Index = indice de surface foliatrs ¢n m? de surfice foliaire / m? surface de sol couvert.
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Figure 2.16. A : Lex phénombnes d’absorption, de transmission et de réflexion au sein d'wn couvert végétal.
B Les courbes [ représentent Uintensité humincuse en forction de la LAT cumidée calenide db haut ent bas du convert avec k= 4.5
fai &t k= I (B Les courbes I sont caleulées ovee wn coefficient de réffection de fa culivre p. de 0,08, elies ilhustrent fa
contribution d 'une couche de fewilles a la réflexion totole o ‘wme culture avec k= 0.5 (a) er k= [ (b). La surface délimitée par les
denx groupes de courbes (I et IT) représente In quertité de himiére absorbée par In cultuire powr les valeurs respectives de k.
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Figure 2.17. FAR incidente et absorbée, assimilation brute de CO3 (Ay.,) pour chagie
. niveau de feuilles d’une culture présentant trois couches de feuilles
- sphériques el sous dewx niveaux de radiation

PAR = Phc-mwmhcucallr Active Light = radiation profosynthétiquemment active en F m? 571, Ahm enkg
CO; hal b et LUE = efficience d*utilisation de Ia lumigre en kg COp ha! il / (I m2 5'1]

Am=4nkgc0;ha1h1 g=9045kg COz ha! il (YmZ 51y et p,, = 0,08.
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Figure 2.18. Effet des caraciérisfiques du couvert végéial sur le caleul dir taux
dassililmifon brute (A, en fonction de la PAR d'une culture présentant

différentes couches de feuilles horizontales ef des fenilles réparties

sphériguement.
AL =40k COo haldl e=045kg COy bl b /(I m? slyet p. = 0,08.
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Figure 2.19. Assimilation brute de CO, d'une culture herbacée en fonction de In

radiation photosynthétiquement active incidente pour un ciel dégagé et un
ciel couvert,
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Figure 2.20. Evolution de la PAR et de assimilation brute de CQy d’une culture cu
cours d'une jowrnée du mois de juin aux Pays-Bas. Jour moven pour la
Figure (4), jour clair ou couvert pour les courbes de la figure (B).

A =40 kg CO, hat h) €=045kg CO, hal irt 1 (I m2 51), .= 0,08, k=07 et LAI = 5.
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Figure 2.21, Evolution de la radiafion globale journalidre (Rgjopay) et de l'assimilation
brute de COy (Ap,.) @it cours du temps pour le couvert dense d urne
plante en Cy cultivée aux Pays-Bas (4) et au Kénya (B). La saison de
culture awx Pays-Bas (wi-avril & mi-octobre} est délimitée par deux

fléches sur la courbe A avec une valeur moyenne de Ry

m"g j_fi
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Figure 2.22. Courbes de réponse & la lumiére de I’ assimilation brute de CO » i une
culture herbacée et d'une fenille individuelle (Wageningen, Angust 1981).
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Figure 2.24. Production de CO, d’une pelouse de seigle enfermée a 'obscurité et a

température qmbiente pendant dewx jours.
Conrbes a @ en trait continu évolution de la production de CO, et en trait pointilié &volution de la
respiration dz maintenance considérée cornme le faux meyen de production d¢ CO; aprés 40 4 44 heures
d’'obscurits et corrigs pour 1'effet de la tempéramre,
Coutbe b : évolution de ia température ambiente dang F'enceinte.
D'aprés fones, Leafe, Stiles & Collett, 1978, Ann. Bot. 42 ; 693703,
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. Figure 2.27. Evolution dans le temps de In vitesse de croissance, de Ia matiére séche
totale et de ses proportions entre les racines, Tes tiges, les feuilles et les

organes de stockage pour une cullure de blé d'ét.
Le poids moyen de matidre sdche des feuilles, tiges et racines est estimé 4 5000 kg hal,
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Figure 225 Diagremane illustrant schématiquement le mode de calon! de Ia vitesse de
eraissance fournaliére J ume crliure.

Los valcurs ramerionues donnees corespondent & celle d une cullure en C, qui counre totzlement Le sof

et 3¢ développe dans dos conditions moyennes de production potenticlle aex Pays-Raz an cours de Ta

saisgn agricole, Le poids moyen de 5000 kg de matiére sécha Il poor Jet fouilles, Gges ot racines

provient des donnees de 1a Fig. 2.17. La respiralion des organes de stockage a #1€ négligte.
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Figure 2.26, Vitesses de croissance des principales cultures des Pays-Bas sous des
 conditions proches de U'optinum comparées aux vilesses de croissance de
200, 175 et 150 kg de matiére séche ha! jL. 34
1 : cuiture herbacde ; 2 - bi& ; 3 : avoine et orpe ; 3a ; avoine et pois ; 4 : avoine ; 5: pois ; & : orgs;
7 : pomme de terre ; 3 : canne & sucre ; 9 2 maly, '
D'aprés : Sibma, 1968. Growth of closed green canopy surfaces in the Netherlaads. Neth, I. Agric. Sed.

16 : 211-216.

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/R013_226.GIF26-4-2010 11:31:06



http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/R013_228.GIF

COE upiake
ja m2d]

60 AQross
.o Ane

b 250 500 dry matter[g m - €]

Figure 2.28. Augmentation des fa d'assimilation nefie el brute et du tawx de o
respiration en fonction de la LAI d'une culture de iréfle au stade ;zf'vemfe
(k = 0.9 4 1,0) au cours de la période oit la LAT et la quemitité de biomuasse
sont corrélées.
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Figire 2.29. Répariition qu cours du dévelappemeni o ‘un conifére (pin Dauglas) Jde
assimilation brute de CO (dy.,...) entre leg respivations de crofssance of
de maitifert (Reien Rpens 18 producifon neitée of les pertes e a la
morralivé des alouilles, des branches ef des racines.

Déérrvde dy volume $ota] du trong ef de T3 crofssance annuells comulde du voluma du tons, MHoler que sas
calculs supposs une forét sans elagage.
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Figire 2.30. Représeniotion sehématique de Délaboration de fn production poteriiielle
o "une culttre.
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Figure 2.31. Evolution saisonniére de V'assimilation brute de CO» d'une culture verte
et dense (courbe 1), du pourcemtage d'interception de Ia lumiére par la
culiure fcourbe 2) et du taux de croissance porentiel (courbe 3 = courbe 1
* courbe 2} pour des cultures de bié d'hiver et de beiferave sucriére.
D’aprés : Sibma, 1977, Neth. F. of Agric. Sci. 25 : 278-287.
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Figure 2.32. Stades de développement et évolution de la répartition de la matiére séche
ay cours du cycle d'une culture.

Ce schéma envisage 1a formation d"organes de stockage aétlens (grains) mais une démarche similaire

peut étre suivie dans le cas d’organes de stockage souterrains {pommes de terre).
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Figure 2.33. Effet de Ia température sur la durée de la phase émergence-anthése pour
différentes cultures. Iraprés van Dobben, 1979,
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Figure .34, Représenlation de oy procédure informatique du calesd de Passimilation |
Jemrnaiidre de O0; por un corvert végétal ef de la production.
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Figure 2.35, Diagranme relotionnel de Ix production patenitelle d'une culture. La
hunicre of lx température Sont fes principales variables, les perommétres
de In photosynthése som fivés. Les rectangles reprédsentent des quaniités
fariables d'Star), les oenboles en valve représentent des vitesses
(variables de wiesse ou taux). Les cercles eorresponcant & des vartables
areiiiives. Los principales variables sons souligndes (raviables
dirigeantes). Les lignes continues fraduisent des flux fooulmens) de
matérigie et fes lignes disconvinwes des passages d'iformation. Les
syemboley sont o aprés Forresiar, 1961,

http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/R013_235.GIF26-4-2010 11:31:08



http://library.wur.nl/way/catal ogue/documents/Sahel/RAP13/R013_3_1.GIF

1- RIITI ?
3
- e

>

gt

-- DA MPa

%;%

SR T IR 1 %

Figure 3.1, Econlement schémaiique de V'ean dans le continum sol-plante-air aver un gradient de potentiel de Fean décroissant seton une loi
analogne & Ia lof &'Chun.
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Figure 3.2.  Relation emre la température et la tension de vapeur maximale dans aiy
a scuration de 'aiy {eg) avec la concentration de vapewr correspondante.
Le rapport enire Ia tension de vapeur réglle fe ) et e a une température
dormée correspond a Fhumidité relative de Fair alors que leur différence
correspond au déficit de fension de vapeur (VPD = Vapour Pressure

Deficit).
Noter que 1 hPg = 1 mbar. Exemples: A 15°C:ede =1 ¢t VFD =0 hPa.

A 30°C, e fe, = 18/42 = 0.43 et VPD =24 hPa,
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ngm 3.3a, Distribution specirale de Pénergie du flux solaire hors de I'atmosphére
terresitre (1), du flux solaire & In surface du sof wne fois atténué par les gog
. de Patmosphére (1) el div fTux cfe radiation émis par la surface de Ia terre

: (¥iE, fhux terresirel.
D’apres : Jones M.B., 1985, Plant microclimate. In: J. Coombs, DC:I Hall, 5.P. Long & J.M.O.
. S_cu_ﬂcu:k Te__::h:_uques in bioproductivity and photesynthesis (2nd editicn). Pergamon Press, p. 28.
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Figure 3.3b. Pourcentages de radiation réfléchie, absorbée et transmise par une feuille

verte en fonction de fo longueur o 'onde.
D*aprés Monteith and Unsworth, 1990.
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Figure 3.4, Reprisentation schématigue du biton d'énergie d'me feille giante of la
radiafion traismise a3t absorbde par des piveauy inférieurs,

R, ' radiation glohale, R, ! radiation réftéchic, B, | radiation rietie absorbie, TA, : perte de chalaur

taients, € ; perts Az chaleur sensible, B, @ mdiation nette résmlse daos les prandes lengeewrs d°onde, P, -

énergis vliliste pendant |2 phatosynihdse,
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Figure 3.5. Assimilation ef tramspiration d'une culiure en Cgén fonction de Ia
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Figure 3.6, Evaporation, transpiration et conductance des sfomates en fonction de la
demande évaporative.
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Figure 3.7. Taux de transpivation d'une culiure de haricot Faba en fonction de la

f d'aerodynamisme

fion e

surface foliaire en distinguont les termes de radi

au cours d
D'apres Penning de Vries e af,, 1989, Simulation of ecophysiological processes of growth

annual crops. Simulation Monographs 29, Pudoc, Wageningen, 271 p.

! chaude aux Pays-Bas.
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Figure 3.8, Reprisewfailon schématiqwe des fermres du bilom hydrique montrant fe
stackage ef Je fluv de Ve dans ie sysigme plamte-sol-afr,

i : dvaporation ;, T ; fempéragaree , P pluie ; B ; irigation ; B ; eigseHement , D ; draingge ;

1 Témontées capifaires | 5 ¢ stock d7eaw dins 13 2one racinaire.
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Figure 3.10. Relation entre [ hunitdind volumdtrigue du soi et Te potentiel de Uean du
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FC = capacdté au champ : FWP : point de Méirissement peroanent | HE - stock 'ean disponible pour la

plamie | HIWT} ; stock d'ean non dispotisble pour 1a plante,
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exampla: a soll cansisting of 26% sand, 36% siit and 38% clay is
‘classiied as 'clay loam' {ses armows).

Fignre 3.9, Friangle des vextures du sol .
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Figure 3.12.  Relotion entre le rapport Tyon/ T pienyer €f Ie potentiel de leau dans le
sol exprimé en pF. Cette relation dépend des caractéristiques culturales
et elle montre de grades variations pour les valenrs de pF < 2 (ligne

discontinue}.
FC ; capacité au champ, SWP,_: potentiel critique de 'eau du sol au-dessous duguel Trhna-"I' potenticl = 1,
FWPF : point de fléirissement permanent.
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Figure 3.13. Relation enire In production de matiére séche et le rapport transpiration
d une surface libre dans un bac / évaporation d’un mais (varidté

Northwestern Dent) culiivé en pot, D*aprés Brigps & Schaniz, 1914,
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Figure 3.14. Transpiration, assinilation brate de CO; et lewr rapport, TAR, en fonction
de la radiation incidente pour wne culivre herbacée (Wageningen, aotit
1081).
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* Figure 4.1, Rendement grains d'une culture de blé aux Pays-Bas en fonction des doses

d'azote apporté. :
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Figure 4.2. Relations entre les doses d’azote, Vabsorption d’azole ei le rendement
grains d'wne culture de bié aux Pays-Bas. Les nombres dawns le quadrani 4

correspondent & la fraction d azote reconvrée par Ia plante.
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Figure 4.3. Représentation schématique des processus augmentont (ENTREE) ou
diminuart (SORTIE) It quantité d’azote disponible pour les planies.
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Figure 4.5. Evolution de la teneur en azote de chague partie d’un plant de bié au
cours du remplissage des groins. '
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Figure 4.7. Vitesse relative de croissamce (taux de croissance réelle / taux de croissance
potentielle en supposani une disponibilité optimale de I'azote) en fonction
de la teneur en azote des feuilles les plus jeunes compiétement développées.
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Figure 4.8. Evolution des rendements du blé en Allemagne ef aux Pays-Bas depuis
i800.
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Figure 4.13. Représentation schémartique de la dynamigue des éléments nuiritifs dans
un systénie agricole ef équilibre du systéme.
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Figure 4.14.  Cycle des élements nutritifs dans un sysiéme ferme dont | ’ééufii&re des
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[ aprés D Martinez, Aglipay, Quinino Philippines.
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Figure 4.15.  Diagramme de la dynamique des élémenis nutritifs dans un systéme

agricole.
Draprés Stoorvogel and Smaling, 1990,
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Figure 4.17.  Dynamique de F'azote dans une explofiation agricole de type intensif sur
sol sablewrx aux Pays-Bas. Les valeurs données sont des moyennes de
1983 & 1986 et sont exprimées en kg d'azote ha'l am! fitalique) ou em
efficience de I 'utilisation de 'azote (entre parenthése).

D’aprés Biewinga, 1921,
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Figure 4.18.  Distribution fréguentielle de la teneur en phosphore des terres agricoles
aux Pays-Bas en 1988/89 & partir de Panalyse de 40.000 échantillons. .
Draprés Oenoma e af,, 1991, o v
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Figure 5.1.  Rendement relotif d'une culture de betlerave (rendement véel / rendement
avec un désherbage total) en fonction de la densité de mauvaises herbes
et i nombre de jours séparaint 1'émergence de la culture de 'émergence
des manveises herbes (3, 10 ou 135 jours). D*aprés Bos et af., 1991,
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Figure 5.2 Biomasse relative d une culture de mais (bijr}nrasse abrem_:eJ / bmmas:m. )
ohtenue avec un désherbage total) en fonction de la densité de mauvaise

herbes ponr fes années 1982 et [983. Daprés Kropff et af., 1934,
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Daprds Kroplf & Spitters, 1290 dans Hoogerkamp & Stryckers.
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Figure 5.4. Augmentation du poids sec de plants individuels d’orge et de « fat-hen »
au cours du temps (échelle logarithmique).
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Figure 5.5. Evohwion des wtux de croissance d’une culture d'orge et d’'une culture de
« Jat-hen » monirant o concurrence si la culture de « fai-hern » Iéve 7 ou
21 jours avant ke culture d'orge (courbes 4 et B respeciivement). Le faux
de croissance des culiures assocides en proporiion 171 est exprime en
pounrcentage di tanx de croissance wacimum de Ia culfure (échelle
logarithniigne).
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Figure 5.6, Sinmilation de ! ‘dvolution de la poputaiion de graines d'avpine sauvage fcowrbes A, échelle logarithmigue) et des pertes de
rendenient associé d'wne culture d'orge de printemps (courbes B). Les herbicides somt appliqués tous les ans ou tous fes 2, Jon £
aity f'cour_bzs £, 2, 3, 4} D'apris Rabbinge & Pastinans, 1989, dans Rabbinge, Ward & Yon Laar.
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Figure 5.7. Diagramme refationmel de fa production e présence de mauvaises herbes indiguant les interactions enire la culture et les
adventices. -

Les symboley vlillsés représenient les conditions de production patentfells (Fig. 2.35). La mdiation el la température sonl les principales vartables (variables divigeantes),

les paramilees do sol el de | phototynthdse sont fixds, Lt rectangtes représenient des quaniités (varizbles d"2mi), les symbales an vabvs reprdsenlent des vilesses (variables -

de vitesss ou taux), Les corcles corespandent A des variables auxillaires. Les principales variables sont soutignées. Leg lignes cominues iraduisent des flux doculements) de

mapériaux ef lex lignes discontinues des passapes d'information, Les symbales sont d°aprés Forrester, 1941,
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Figure 5.8. Diagramme des facteurs déterminant | ‘ampleur de Ia concurrence enire
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- Figure 5.9, Diagransne refationnel de la production en présence dagents partfogénes
fimsectes, malodies, ete ) thdiguent les imeraciions erire la culture et ces

agenis parkogenes.
Ees svmboles wiilizés reprégentent les conditions de prodoction potentiells (Fig. 2.35). La rdiation et 1a
températre sobl les princlpales wariables Cearlables dictgeanies), Jas prramiires duspl et de Ba
photosyntlides sent xgs Les rectan gles représenteni des quantités (variables d°¢tagh, les symbales en
valve représaatent dez vitesses (variables de viiesse o Laux), Les cemles corrgspondent § des varlablzg
auxiliglres. Les principatles varables sont souligndas. Lag lignes continuss waduissn! des ftus
{Booniemen 151 de matdriaos ot Ios lenes discontinues das passages d'infarmation. Les symboles sont
d"aprts Forrester, 1961, D' apres Rabbings & Dasdaazns, 1983, dans ; Babbinge, Ward & Van Laar,
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