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La photosynthése brute d'une culture de canne a sucre (Saccharum officinarum L.) est caractérisée par son
efficience journaliere e,; définie comme le rapport entre l'intensité de la photosynthese brute PB et le
rayonnement utile a la photosynthése absorbée par la végétation.

La valeur journaliére de PB est estimée a partir des réponses photosynthétiques des feuilles (fig: 1) de leur
éclairement et de la structure de la végétation.

Les évolutions de I’assimilation nette maximale de I'unité de surface de feuilles N, pour différentes feuilles au
cours du développement de la culture sont montrées a la figure 2 alors que la figure 3 donne l'effet du
vieillissement du couvert végétal sur N pour des feuilles de rang 2 ou 3 de différentes variétés.
L’influence théorique des principaux facteurs: rayonnement incident, indice foliaire, caractéristiques
photosynthétiques des feuilles..., sur I’efficience de la photosynthése brute de la culture est montrée par la
figure 4.

L’évolution de ey obtenue a partir des valeurs de ces différents paramétres mesurées sur une culture a
plusieurs stades de sa croissance est donnée sur la figure 5. Les pertes par respiration (ggp,) ont été estimées
pour calculer une efficience de la photosynthése nette (e, = epp = €3p) €t comparées au rendement de la
conversion du rayonnement solaire en matiére séche (g,).
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Photosynthetic responses of sugarcane leaves and gross photosynthetic efficiency of the crop

The gross photosynthetic efficiency of the sugarcane crop (Saccharum officinarum L.) is defined by the ratio
of the daily value for gross photosynthesis of the crop (PB) to the active radiation absorbed daily by the crop.
PB is estimated by the combination of leaf photosynthetic response, leaf irradiance and foliage structure. The
photosynthetic responses to irradiation are obtained in an assimilation chamber (fig. 1). Variation in maximum
net assimilation rate (Nm) for these curves with leaf age and crop age are given in figures 2 and 3.
Theoretical variations of gross photosynthetic efficiency with incident irradiation, foliage characteristics and
leaf photosynthetic characteristics are given in figure 4.

The evolution of gross photosynthetic efficiency (e,5) for a crop during growth is drawn in figure 5. Dark
respiration has been estimated to obtain net photosynthesis efficiency (), which is compared with the
efficiency of solar energy conversion into dry matter (g,).

I. INTRODUCTION

La productivité d’un couvert végétal peut étre exprimée
par le rendement de sa conversion du rayonnement solaire
en matiere séche (WASSINK, 1959 ; NICHIPOROVICH, 1967).

La teneur en éléments minéraux du matériel végétal est
généralement assez faible pour qu’il soit possible de consi-
dérer I'accumulation journaliére de matiére séche comme le

bilan entre une fixation, due a I’activité photosynthétique
pendant la phase diurne, et des « pertes », dues aux méca-
nismes respiratoires sur I’ensemble du nycthémere.

Chez la canne a sucre (Saccharum officinarum L.),
Pactivité photosynthétique correspond a la photosynthése
brute (photorespiration nulle ou négligeable ; plante en
« C4 »). La respiration de type « obscur » peut étre supposée
non inhibée 4 la lumiére (CHAPMAN & GRAHAM, 1974 ; RYLE
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et al.,1976) et rend compte de toutes les pertes d’énergie sur
le cycle journalier ; ces pertes sont notamment fonction de
I'intensité de la photosynthése diurne (PENNING DE VRIES,
1972).

La conversion du rayonnement solaire en matiére séche
par une culture de canne a sucre doit donc dépendre
largement de sa photosynthése brute (PB).

De nombreux auteurs (DE WIT, 1965 ; DUNCAN ef al.,
1967 ; CHARTIER, 1969 ; GOUDRIAAN & VAN LAAR, 1978)
ont développé des modeles d’estimation de la photosyn-
thése d’un couvert végétal a partir des réponses photosyn-
thétiques des feuilles a la tumiére, de la structure de la
végétation et des éclairements a différents niveaux dans la
culture.

Nous avons appliqué la méthode de CHARTIER (1969) pour
estimer la photosynthése brute de cultures de canne a sucre
en Guadeloupe. Les valeurs ainsi obtenues sont rapportées
a I’énergie utile a la photosynthése (gamme spectrale
400-700 nm) absorbée par la culture, pour définir une
efficience de la photosynthése brute €.

Nous avons étudié les variations théoriques de cette
efficience en donnant aux principaux paramétres nécessai-
res a son calcul les valeurs extrémes rencontrées chez la
canne a sucre. Nous avons également calculé I'évolution de
gpp au cours du cycle d’une culture et essayé d’analyser
ainsi les variations (mesurées) du rendement de la conver-
sion du rayonnement solaire en matiere seche (g, = rapport
entre 1’énergie potentielle chimique accumulée dans la
matiére seche totale et le rayonnement utile & la photosyn-
thése absorbé par la culture).

Avant de présenter ces résultats, nous donnons aussi
I’évolution de la réponse photosynthétique des feuilles a
I"éclairement en fonction de I'Age de la feuille et de la
culture ; ces données ayant été utilisées pour I’étude de

Epp-
II. MATERIEL ET METHODE

Les mesures ont été effectuées sur différentes variétés de
canne a sucre (« PR 1059 », « HJ 5741 », « B6 4277 ») au
laboratoire de Bioclimatologie (I.N.R.A.) du domaine
Duclos, en Guadeloupe (16° Nord, 62° Ouest). Les cultures
ont été conduites selon les normes classiques mais optima-
les (irrigation, fumure) définies pour la région (LEMAIRE &
ROBERT, 1973).

A) Réponse photosynthétique d’une feuille

La réponse photosynthétique d’une feuille est obtenue
par la mesure des échanges de gaz carbonique entre ’air et

Assimilation nette N
(10°% KgCO, m-25-1)
204

un morceau de limbe situé dans une chambre d’assimilation
analogue a celle de CHARTIER & CHARTIER (1971). L’échan-
tillon est placé dans une enceinte ventilée (environ1ms™")
et maintenue a une température moyenne de 28 °C, I’hygro-
métrie n’est pas contrlée, mais reste toujours élevée (air
extérieur, climat tropical humide). Un débit d’air connu
(autour de 200 I/h~") circule dans la chambre de fagon a
maintenir la différence de concentration du gaz carbonique
entre ’entrée et la sortie (mesurée par analyseur infra-rouge
Cosma, 0-500 vpm) inférieure a 50 vpm. Quatre lampes
quartz-iode (Osram 1 000 W) permettent d’obtenir au niveau
de la feuille (apres traversée d’un filtre d’eau) 7 a 9 niveaux
d’éclairement (selon les expériences) jusqu’a 2,4.1073
Em~" s~ (mesurés par cellule Lambda « quantum sensor »).

La feuille étudiée est prise au champ, t6t le matin ; on
préléve (sous l'eau) dans sa partie médiane, un morceau
(environ 20 cm de long) qui est placé horizontalement dans
la chambre, la face supérieure dirigée vers la lumiére et
alimentée en eau par les sections. La surface de cet
échantillon est mesurée par un planimétre électronique
(Metraplan) et, dans certains cas, nous avons déterminé
aussi ses facteurs de réflexion et de transmission pour la
gamme des radiations visibles (400-700 nm) & ’aide d’un
dispositif a miroir hémisphérique analogue a celui de
SINCLAIR & THOMAS (1970).

Ce morceau de feuille est d’abord soumis 2 un « éclaire-
ment » moyen (0,5 . 107> Em 2 s~*) jusqu’a I’équilibre (envi-
ron 30 & 45 mn) puis aux « éclairements » plus faibles
(0,35.107°et 0,15 . 10*Em 2 s ") pour revenir aux « éclai-
rements » plus élevés (0,65.1073, 1,25.1073, 1,85.10°3,
2,4.107* Em~?s ") et finir par I'obscurité (mesure de R,).

La réponse de la feuille dépend de la zone de prélévement
du limbe et de la face éclairée. Nous avons noté des
différences d’intensité de la photosynthése de la partie
médiane de + 15p.cent par rapport a la base et de
15 p. 100 par rapport a ’extrémité du limbe. Nous avons
supposé que cette partic médiane donnait une «réponse
moyenne » de la feuille entiére.

L’assimilation nette de la face supérieure semble (quel-
ques mesures seulement) toujours plus élevée que celle de la
face inférieure, mais ['écart est assez faible (environ
5p. 100).

Les courbes donnant ’assimilation nette de 'unité de
surface N (en kg CO, m~? s™') ainsi mesurée, en fonction du
rayonnement utile a la photosynthése incident PAR (en
Em?s"?) présentent toutes une méme forme (fig. 1) qui
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Assimilation nette de l'unité de surface de feuille
N (en kg CO, m~? s71) en fonction du rayonne-
ment utile a la photosynthése incident PAR (en
Em=2s71),

Net assimilation rate N versus photosyntheti-
cally active radiation PAR.

Ro_ L _ ¥
cosl : ; , ,
o] 0.5 1.0 1.5 2.5

Rayonnement ufile incident PAR

(103Em-2s1)



PHOTOSYNTHESE D'UNE CULTURE DE CANNE A SUCRE

correspond a celle déja observée sur de nombreuses
especes.
Ces courbes peuvent étre caractérisées par :

— R,, la valeur de la respiration a I'obscurité,

— a, la pente de la partie linéaire de la courbe, qui
représente le rendement lumineux maximal de la photosyn-
these,

— m, la concavité de la courbe selon I'ajustement de
CHARTIER & BETHENOD (1977),

— N,,. la valeur maximale de I'assimilation nette pour
I’éclairement de saturation.

Parmi ces paramétres, N est celui qui est déterminé
avec le plus de précision et qui présente les variations les
plus importantes en fonction de I'age de la feuille et de la
culture. De plus, sa valeur correspond aussi & la saturation
de la photosynthése par rapport a la concentration en gaz
carbonique (pour une vingtaine de mesures effectuées sur
plusieurs variétés nous avons obtenu une concentration de
saturation sous fort éclairement de 290 + 12 vpm).

Nous avons donc retenu N pour montrer I’évolution de
la réponse photosynthétique des feuilles en fonction de leur
age et de celui de la culture.

Les autres parameétres R, et m ne présentent pas de
variations systématiques alors que a évolue comme N, ;
cependant ses valeurs sont peu précises et leur détermina-
tion critiquable : ajustement linéaire sur des valeurs de N
correspondant a des éclairements trop élevés (non-linéarité
de la réponse).

La feuille est généralement positionnée par rapport au
fouet foliaire (sommet de la tige) : la feuille numérotée 1 (ou
dite de rang 1) correspond alors a la 1™ feuille entiérement
déroulée (okréa visible, VAN DILLEWIIN, 1954). Cependant
pour le méme rang, ’age de la feuille peut varier ; nous
avons donc essayé d’estimer cet ge avec plus de précision.

A lintérieur du fouet foliaire, la feuille la plus jeune
suffisamment grande pour étre manipulable (10 2 15 cm de
longueur environ) est repérée par un fil de couleur (celle-ci
codifie la date). Cette opération est effectuée a différents
stades, sur une vingtaine de pieds présentant a peu pres le
méme état de développement (hauteur, nombre de feuilles
visibles). Pour noter précisément le moment ou le limbe se
déroule complétement, il aurait fallu suivre la progression
des feuilles marquées a I'intérieur du fouet foliaire. Le
nombre des observations nécessaires étant trop important, il
ne nous a pas été possible de les effectuer de fagon
systématique. Toutefois, un travail préliminaire effectué sur
des repousses de diverses variétés et pour une vingtaine de
feuilles a montré que le temps moyen pour atteindre le
déroulement a partir du marquage était de 21 j (avec des
extrémes de 20 a 24 j). Nous avons admis cette durée pour
toutes nos mesures ; ainsi, pour chaque feuille prélevée, la
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date exacte du marquage était donnée par le repére de
couleur et la date de son déroulement complet était estimée
en ajoutant 21 jours.

B) Efficience de la photosynthése brute de la culture

LLa méthode de calcul de la photosynthése brute (PB) de la
culture est analogue a celle de CHARTIER (1969). Les
éclairements a différents niveaux sont obtenus selon BON-
HOMME & VARLET-GRANCHER (1977). Les données relatives
a la structure du couvert végétal : indice foliaire (F) et sa
répartition verticale (profil), inclinaison moyenne des feuil-
les... sont tirées de VARLET-GRANCHER et al. (1980). La
variation de la photosynthése brute par unité de surface
foliaire P en fonction de I'éclairement E est décrite par la
méme loi que CHARTIER & BETHENOD (1977), en donnant
aux parametres caractéristiques (a, m, P_) les valeurs
obtenues sur les courbes expérimentales N = f(E) (apres
transformation P, = N_ + R). Nous avons utilisé une
méme réponse par couche de végétation de 50 cm d’épais-
seur (celle de la feuille jugée arbitrairement la plus représen-
tative d’aprés des sithouettes de plantes), I'inclinaison des
feuilles est supposée constante pour toute la couche (corres-
pond a I'inclinaison moyenne mesurée) et I’azimut aléatoire.

L’efficience €,, est obtenue a partir des valeurs de PB et
de I'énergie utile a la photosynthése absorbée par la
végétation pendant le méme temps et sur la méme surface
de sol, calculée selon VARLET-GRANCHER & BONHOMME
(1979).

En fait, la méthode de calcul présentée ci-dessus s’appli-
que a des valeurs instantanées ; or, pour notre démarche, il
nous importe de connaitre les variations journaliéres de
’efficience photosynthétique brute. Au cours de la journée,
méme en supposant que la réponse photosynthétique des
feuilles reste constante, &,, varie avec la hauteur du soleil,
les rayonnements solaires directs et diffus. Si ’on veut
connaitre la valeur journaliére de I’efficience photosynthéti-
que en fonction de I’énergie journaliére incidente, I'intégra-
tion est difficile car & un rayonnement journalier plus faible
correspond une part de rayonnement diffus plus importante,
etc...

Nous avons utilisé les lois établies par ORGILL & HOL-
LANDS (1977) et PERRIN DE BRICHAMBAUT (1976) pour
simuler la variation au cours de la journée des rayonne-
ments diffus (D) et direct (S) a partir de la seule valeur
journaliere du rayonnement global (G). Le tableau 1 montre
que les efficiences obtenues avec des valeurs moyennes des
caractéristiques de la culture et de la feuille, calculées pour
quelques journées ol S et D étaient mesurés en valeurs
horaires ou estimés a partir de G journalier, sont du méme
ordre de grandeur.

TABLEAU 1

Valeurs journaliéres de I'efficience de la photosynthése brute g, (p. 100) calculées a partir des évolutions des rayonnements directs (S) et

diffus (D), estimées ou mesurées. et pour différents types de journée

Daily value of gross photosynthesis efficiency epg (p. 100) for estimated or measured variations of diffuse D and direct S solar irradiation during
the day, and for different sky conditions

Type de journée D/G = 0,26 0,35 0,40 0,51 0,56 0,65 0,75 1,0
Valeurs de €pp pour D et S mesurés 7.7 7,7 9,1 9.6 94 10,5 11.3 12.3
Valeurs de &p5 pour D et S estimés 7.1 7.5 8.5 9.4 10,3 10,7 11,6 12,2
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III. RESULTATS ET DISCUSSIONS

A) Variations de la réponse photosynthétique des feuilles

La figure 2 montre I'évolution des valeurs de N en
fonction de I’age de la feuille (le déroulement du limbe hors
du fouet foliaire est indiqué sur I’axe des abscisses par la
lettre D) et de I’4ge de la culture (en jours aprés plantation),

pour la variété « PR 1059 ».

Assimilation nette maximale

Nm
(106 Kg COpm-25-1)

C. VARLET-GRANCHER, R. BONHOMME, M. CHARTIER, P. ARTIS

Bien que les mesures ne recouvrent pas toujours totale-
ment toute la durée de vie des feuilles étudiées, il est
possible de distinguer 2 séries de réponses.

Pour les courbes numérotées de 1 a 6. les valeurs de N
passent par un maximum 15 a 20 j aprés le déroulement du
limbe puis diminuent assez rapidement vers un niveau
relativement constant marquant ainsi un «épaulement »
dans I'évolution, enfin N_ chute trés vite avec le desseche-
ment du limbe.

20t
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Figure 2

300 .
Age de laculture en jours
aprés plantation

Evolution de l'assimilation nette maximale de 'unité de surfuce de feuille N, pour différentes feuilles au cours du développement de la culture

(lissage manuel).

Evolution of maximum net assimilation rate N, for different leaves during crop cvcle. The curves have been handle fitted.

Pour les feuilles 7 a 10, les courbes différent par la
présence de 2 pics. Le 1° correspond au maxima des
courbes précédentes alors que le 2° apparait a un age
variable de la feuille (entre 40 et 110 j aprés déroulement)
mais 3 peu prés au méme stade de développement de la
culture (310 a 330 j aprés plantation).

Les valeurs de ces maxima et des premiers pics diminuent
fortement (de 2.10°° a 1.10°kg CO,m*s ") avec le
vieillissement de la culture, atténuant ainsi I'importance des
variations de N durant la vie de chaque feuille.

Ces évolutions de N ne peuvent étre analysées a partir
de nos mesures, cependant on peut rapprocher la forme des
courbes 1 a 6 de celles obtenues par LUDLOW & WILSON
(1971b) sur des especes voisines (Sorghum almunosorgho et
Pennisetum purpureum).

Ces auteurs situent la valeur maximale de N avec la fin
de I’expansion foliaire (qui pour ces especes est atteint peu
de temps aprés le déroulement du limbe) et montrent que la
diminution de N_ est surtout liée a "augmentation de la
résistance a la diffusion du gaz carbonique au niveau des
stomates (r,) et, dans une moindre mesure, a celle des
stomates aux sites de carboxylation (r,).

Sur canne a sucre, la réponse photosynthétique de la
feuille a été étudiée par rapport a sa position sur la tige ;
BULL (1969) montre le rdle prépondérant de r, dans la
diminution de N_ avec I'augmentation de son rang.

L’effet du vieillissement des plantes est aussi mis en
évidence par I'évolution du N_ pour des feuilles occupant
le sommet de la tige (rang 1 a 3) au cours du cycle de fa
culture. La figure 3 donne les résultats ainsi obtenus pour
3 variétés ; la courbe correspondant a la variété « B 64277 »
est analogue a celles décrites par HARTT & BURR (1967) et
par BULL (1971) alors que I'évolution de la variété
« HJ 5741 » est analogue a celle de KORTSCHAK & FORBES
(1969).

Ces variations de N ont été attribuées a une évolution
de la résistance stomatique (BULL, 1971) qui pourrait étre
liée selon cet auteur a celle du rayonnement incident. Mais
les variations indiquées par BULL sont beaucoup plus
importantes que celles que nous avons en Guadeloupe ou le
rayonnement solaire a un niveau toujours assez élevé (entre
30 et 60 E m *j "). L'hypothése d’'une régulation de la
photosyntheése liée a I’accumulation du saccharose dans la
tige et, par conséquent, d’un « engorgement » au niveau de
la feuille, émise par HARTT (1963), a été infirmée par les
travaux de WALDRON et al. (1967).

l.es parametres expliquant I’effet du vieillissement de la
plante sur la réponse des jeunes feuilles ne semblent pas
encore bien établis.

Nous retiendrons que cet effet peut varier avec le
génotype et que la comparaison des réponses photosynthéti-
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Assimilation nette maximale de feuilles de rang 2 ou3

Nm (10-6KgC0, m-2s-1)
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Figure 3

Evolution de I'assimilation nette maximale N,,
de feuilles de rang 2 ou 3 en fonction de I'dge de
la culture en jours apres plantation.

+ variété « HJ 5741 »

® variété « PR 1059 »

A variété « B 64277 ».

Evolution of maximum net assimilation rate N,,
for leaves of rank 2 or 3 versus crop age in days
after planting.

50 100 150 200 250

300

Age de la culture en jours aprés plantation

ques des feuilles de différentes variétés doit tenir compte du
stade de développement des cultures.

La présence du 2¢ pic dans les évolutions des feuilles 7 a
10 de la figure 2 est également assez difficile a expliquer.
Toutefois on peut rapprocher peut-étre ce type de courbe
avec les évolutions de la réponse photosynthétique de
feuilles soumises a des variations de leur éclairement en
cours de culture, observées par divers auteurs (HODGKIN-
SON, 1974 ; WOLEDGE, 1971 ; BONHOMME et al., 1977) sur
d’autres espéces.

Au cours du développement de la culture, la surface des
nouvelles feuilles diminue (VAN DILLEWIIN, 1954) ; I'indice
foliaire au-dessus d’une feuille de rang 9 par exemple passe
de 3,2 22,2 entre 270 & 340 j pour la variété « PR 1059 ». Les
feuilles jeunes, a cette période, ont une disposition plus
verticale (VARLET-GRANCHER et al., 1980) et forment une
couche supérieure qui laisse mieux passer la lumiére. Enfin
cette période correspond aussi 4 une augmentation du
rayonnement incident.

Ces différentes modifications pourraient provoquer une
augmentation notable de I’éclairement des feuilles de rang 5
a 10 qui expliquerait alors ’apparition du 2¢ pic des courbes
7 a 10.

B) Variations théoriques de Defficience de Ia photosynthese
brute de la culture £,

Nous avons étudié 'influence de I'intensité du rayonne-
ment incident, des paramétres caractéristiques de la struc-
ture de la végétation et des potentialités photosynthétiques
des feuilles sur 'efficience ¢PB, en donnant 2 ces facteurs
une gamme de valeurs correspondant a celle observée dans
les cultures étudiées.

La variation des valeurs journaliéres de €,, avec 'inten-
sité du rayonnement utile & la photosynthése (PAR) recu par
le couvert végétal est donnée sur la figure 4a (courbe 1) pour
une culture bien développée (indice foliaire de 4): la
diminution de &,, devient importante lorsque le PAR
journalier est supérieur a 30 Em~? environ. Ce résultat
correspond a une augmentation linéaire de la photosynthése
brute PB jusqu’a ce niveau d’éclairement (soit en valeur
instantanée environ 1,2.107* E m 2 s~") puis 4 un plateau
de saturation. Les mesures faites sur plantes en pots
(WALDRON et al., 1967 ; GLOVER, 1974) ou sur culture « in

situ » (CHU CHANG CHI, 1970) sont en bon accord avec ce
résultat. Cependant, pour d’autres espéces du méme type
biochimique (plante en « C4 »), I’éclairement de saturation
de la photosynthése brute semble étre encore plus élevé (DE
WIT et al. 1978, sur mais).

Le rayonnement étant I'un des facteurs les plus variables,
nous présenterons I'influence des autres paramétres par leur
action sur la variation de g,; avec le PAR incident.

La structure de la végétation est caractérisée par I'indice
foliaire F et l’inclinaison moyenne (i) des feuilles. La
figure 4a donne I’évolution de &,, pour des inclinaisons de
45 et 65° avec des indices foliaires de 0,5 et 4. Les écarts les
plus importants sont obtenus pour des éclairements
moyens ; les courbes4 (i=45, F=0,5 et 1 (i= 65
F = 4,0) indiquent 'effet théorique maximum des variations
de structure du couvert végétal au cours du cycle (les
cultures plus agées ont des feuilles plus verticales, VARLET-
GRANCHER et al., 1980). Cet effet apparait donc assez faible
pour la canne a sucre, cependant I'influence de la géométrie
semble beaucoup plus marquée sur les valeurs instantanées
de la photosynthése brute et avec une gamme de variations
de i et F plus large (DUNCAN et al., 1967, KUROCIWA, 1970).
L’intégration journaliére de la réponse des cultures atténue
fortement I'influence de la géométrie de la végétation
(SINCLAIR, 1971 ; GOUDRIAAN & VAN LAAR, 1978).

La figure 4 montre que I'influence des caractéristiques
photosynthétiques des feuilles P, a et m sur g, est trés
importante, mais dépend du niveau du rayonnement inci-
dent. Pour les faibles éclairements, 'effet de «, (fig. 4b) est
prépondérant (quasi-proportionnalité) alors que &, dépend
nettement du P pour les rayonnements moyens et forts
(fig. 4c). La concavité (m) des courbes de réponses
P = f (E), a un effet plus faible (pour la gamme de valeurs
considérée) qui est surtout marqué aux éclairements
moyens (fig. 4d). Ces résultats sont en accord avec ceux de
nombreux auteurs (DE WIT, 1965 ; DE WIT et al., 1978 ;
GOUDRIAN & VAN LAAR, 1978) bien que peu de travaux
considérent V'effet de ces facteurs par rapport au niveau du
rayonnement incident et pour des valeurs journaliéres de la
photosynthése brute.

Pour chaque feuille les caractéristiques photosynthéti-
ques sont évidemment liées et leur valeur diminue avec la
sénescence du limbe (cf. § II1.A) ; I'efficience photosynthé-
tique d’une culture agée sera donc tres faible. Cependant,
pour la canne a sucre, le renouvellement des feuilles tout au
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Figure 4

Efficience théorique de la photosynthése brute py ; valeurs journaliéres en fonction du rayonnement journalier utile a la photosynthése recu par

la culture (PAR en Einstein m2j7).

a) Influence de Uinclinaison des feuilles et de l'indice foliaire de la culture :

P,=1510° kg CO, m? s, a: 0,020 kg CO, E*', m = 0,90.

b) Influence des caractéristiques photosynthétiques des feuilles : a P, = 1.5107% kg CO, m 2 s7!, m = 0,90, F = 4,0, i = 65°.

¢) Influence des caractéristiques photosynthétiques des feuilles : P, o = 0,020 kg CO, E-', m = 0,90, F = 4,0, i = 65°.

d) Influence des caractéristiques photosynthétiques des feuilles: m P, = 1,510 ¢ kg CO, m*? 577, a = 0,020 kg CO, E™', F = 4,0, i = 65°.
Variations of theoretical daily value of gross photosynthesis efficiency €5 versus incident photosynthetically active radiation ; influence of :

a) leaf inclination i and leaf area index F,
b) leaf maximum photosynthesis efficiency a,
¢) leaf maximum gross photosynthesis rate P, (P, = N, + R).

d) leaf photosynthesis characteristic m (« curvature » of photosynthetic response to irradiance, CHARTIER & BETHENOD, 1977).

long du cycle compense partiellement cet effet ; ces caracté-
ristiques dépendant aussi de I'age du couvert végétal.

Le rendement de la photosynthese brute de la culture,
pour la canne a sucre, dépend donc surtout du niveau du
rayonnement incident et des réponses photosynthétiques
des feuilles.

C) Evolution de Defficience de la photosynthése brute au
cours du développement de la culture

L'efficience €., a été calculée pour différents stades au
cours du développement de la culture en donnant a chaque
parametre (i, F, N_...) les valeurs mesurées sur la variété
« PR 1059 » (fig. 5).

Pendant les premiéres phases de la croissance (jusqu’a
150 j environ), les variations de tous les paramétres considé-
rés conduisent a une augmentation de I'efficience e,
(diminution du PAR incident, augmentation de i.et F) alors
que la chute de ¢,, a partir de 200 j correspond surtout a

'effet de ’age de la culture sur la réponse photosynthétique
des feuilles.

L’efficience de la photosynthese brute pour la durée de la
culture résulte évidemment de I’évolution de €, par rapport
a celle du rayonnement utile a la photosynthése absorbé par
la végétation (PAR,) ; ainsi I'influence de la chute de e, en
fin de cycle est d’autant plus marquée que le rayonnement
absorbé (PAR,) est plus élevé (interception maximale et
augmentation du rayonnement incident). La valeur de g,
pour la durée du cycle de culture (e,; = 0,103) donne le
rendement photosynthétique maximum de la variété consi-
dérée pour les conditions climatiques (rayonnement) de la
saison.

Le niveau de ce rendement est indicatif puisque le calcul
de la photosynthése brute est tres simplifiée et ne prend pas
en compte tous les facteurs.

La méthode de calcul utilisée ici ne tient pas compte de
'influence de la température sur les réponses photosynthé-
tiques (LUDLOW & WILSON, 1971a ; MORE HERRERO ef al.,
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Efficiences £PB,E'b,Eb
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Figure 5

Evolution des efficiences, €pg, €xp, €, = Epg — Exp €t €, aut cours du
cycle de la culture en jours aprés la plantation.

€, : RD calculée selon GLOVER (1973).

&,, : RD calculée selon Mc CrRee (1974).

€,; ° RD calculée selon RUGET (comm. pers. 1980).

Evolution of crop gross photosynthesis efficiency &pp, crop dark
respiration efficiency ez, and crop net photosynthesis efficiency
(estimated &, = €p5 — €z, o measured g,).

€, : crop dark respiration calculated by GLOVER (1973).

g,, . crop dark respiration calculated by Mc CREE (1974).

&,; : crop dark respiration calculated by RUGET (pers. comm., 1980).

1980). Pour la canne a sucre, WALDRON et al. (1967) obtient
un Q10 de 1,1 pour ['efficience de la photosynthése nette
(par rapport au PAR incident et sur la phase diurne) de
plantes en pot placées a I'extérieur et dans la gamme 5 a
34°C.

Etant données les variations de la température au cours
de I'année (moyenne journaliére décadaire entre 21 et
26 °C), I’action de ce facteur semble pouvoir étre négligée.
De plus, I'effet de la température de I’air parait parfois plus
faible pour les plantes cultivées en conditions naturelles que
celles obtenues en chambre de croissance généralement
utilisées pour établir les lois d’action de ce facteur (DE WIT
et al., 1978).

Les cultures sont supposées bien alimentées en eau
(irrigation 2 la plantation puis pluviométrie satisfaisante) et
en éléments minéraux (fumure optimale par rapport au
rendement agronomique). Bien que I’activité photosynthéti-
que puisse varier au cours de la journée, méme lorsque
’alimentation en eau de la plante est satisfaisante (CHU
CHANG CHI, 1970 ; COWAN & FARQUHAR, 1976 ; ROBELIN
& MAUGET, 1977), de telles variations n’ont pas été intro-
duites dans nos calculs.

Malgré ces réserves sur la validité du calcul de €5, nous
avons comparé son évolution (fig. 5) a celle du rendement
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de la conversion du rayonnement utile a la photosynthese
absorbé par la végétation en matiére seéche : ¢,, obtenue a
partir des courbes de croissance en matiére séche totale et
de la mesure du rayonnement absorbé (VARLET-GRANCHER
et al., 1981).

Les variations de g, ne semblent pas dépendre étroite-
ment de &, ; comme g, résulte du bilan entre la photosyn-
thése brute et la respiration, c’est a cette derniére compo-
sante que I’on doit alors attribuer un réle prépondérant dans
I’évolution de €b.

La différence entre &, et g, représente I'intensité théori-
que de la respiration R rapportée a 1’énergie absorbée
(PAR,), mais pour analyser les variations de g, il parait
nécessaire de mesurer ou d’estimer RD de maniére indépen-
dante.

Nous avons utilisé les ajustements établis par GLOVER
(1973) sur canne a sucre, donnant le flux de gaz carbonique
respiré (RD), a partir de la biomasse (W) et de la tempéra-
ture de Pair T (RD =2.069 Log T — 2,1607 W). Apres
transformation en son équivalent de matiere séche puis en
énergie (en donnant 2 cette matiére séche le méme équiva-
lent calorifique que celui de la plante entiére pour la période
considérée), RD est rapportée a I’énergie absorbée (PAR,).
On obtient ainsi I’équivalent d’une efficience eg;, pour la
respiration. Cependant, la fonction de GLOVER ne tenant
pas compte de la respiration de croissance, nous avons aussi
utilisé les résultats de Mc CREE (1974), obtenus sur sorgho
en conditions chaudes (T = 30 °C):

RD = 0,41 AW + 0,013 W,

et de RUGET (comm. pers., 1980), sur mais en culture
artificielle sous climat constant et chaud (22 °C):

RD = 0,64 AW + 0,0059 W,

AW représentant ’accroissement de matiére séche et W sa
valeur moyenne sur l'intervalle considéré.

Les valeurs ainsi obtenues pour gg;, et celles de €,
permettent d’estimer le rendement de la conversion du
rayonnement absorbé en matiere séche & = €5 —
qui peut étre comparé au rendement mesuré eb (fig. 5).

Pour I’ensemble de la durée du cycle de culture, les
valeurs estimées respectivement (0,075 ; 0,086 et 0,078)
surestiment toujours trés largement (au minimum de
30 p. 100) la mesure (g, = 0,057). Cependant les écarts entre
g et g ne sont pas constants au cours du
développement ; ils sont plus importants en début de culture
(jusqu’a 180 j environ) que pendant la période de maturité
du couvert végétal.

Ces variations peuvent résulter seulement de ’accumula-
tion des erreurs introduites dans les calculs (hypothéses
simplificatrices, parametres estimés) et faites sur les mesu-
res (PAR,,N_, ...) nécessaires pour obtenir €5, £p, €, €t
£,

Mais certaines procédures peuvent étre plus particuliére-
ment discutées : ainsi la comparaison de €, et €] oppose un
bilan de matiére séche (g,) 2 un bilan de gaz carbonique
(€pg-€xp) qui est établi en supposant une teneur en
carbone de la matiére séche, constante tout au long du
cycle. Mais ces erreurs sont peut-étre atténuées pour la
canne a sucre car cette plante accumule essentiellement des
carbohydrates. Nous avons aussi supposé que toutes les
pertes d’énergie qui rendent compte du passage de €,5 3 €,
sont représentées par la respiration alors que certains
processus comme la réduction des nitrates pourraient étre
directement liés a la photosynthése (BEEVERS & HAGEMAN,
1969) et ne pas étre pris en compte dans ies mesures du flux
de gaz carbonique respiré. De plus, pour calculer €, nous
supposons que la quantité d’énergie « perdue » par la

4
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respiration est proportionnelle au flux de gaz carbonique
dégagé alors que la nature des composés concernés dans les
mécanismes respiratoires peut conduire a des variations
importantes (PENNING DE VRIES, 1972).

Enfin, si I'on admet que les estimations de €, et £, sont
assez réalistes, la comparaison des évolutions de ¢, et g
pourrait aussi suggérer une régulation interne de la photo-
synthése au cours du cycle. Ainsi g représenterait une
efficience potentielle de la culture considérée, qui ne serait
atteinte (g, = €,) que pour certaines périodes au cours de
la croissance et du développement du couvert végétal, en
particulier lorsque la « demande » en assimilats (ici période
du «remplissage » des tiges) est tres forte (effet « puits-
source » de WARREN-WILSON, 1972).

IV. CONCLUSION

La variabilité de la réponse photosynthétique de la feuille
de la canne a sucre avec son vieillissement et celui de la
culture avait déja été signalée par différents auteurs (HARTT
& BURR, 1967 ; BULL, 1971) mais n’avait jamais été étudiée
en séparant nettement ces 2 effets.

La forme des évolutions de la réponse photosynthétique
des courbes 1 a 6 de la figure 2 est peut-tre généralisable a
I’espéce car elle présente des concordances avec les résul-
tats obtenus par d’autres auteurs. Mais les variations
(courbes 7 a 11) en relation éventuelle avec des modifica-
tions de la structure du feuillage et du rayonnement incident
nécessiteraient une confirmation expérimentale sur d’autres
cultures pour différentes variétés et conditions climatiques.

L’efficience de la photosynthése brute varie de fagon
assez importante au cours du cycle de la culture ; malgré
leurs limites, nos calculs montrent que ces variations
résultent surtout du rayonnement incident et des réponses
photosynthétiques des feuilles.

Il serait intéressant d’étudier la croissance pour des
cultures plantées a différentes dates permettant de faire
concorder la période de plus faible rayonnement avec les
réponses photosynthétiques des feuilles les plus élevées
(début de croissance). La pratique dite de « grande planta-
tion » en Guadeloupe correspond a un décalage de la date de
plantation (pour des raisons d’ajustement entre les récoltes
et la durée d’activité des usines de traitement) dont I’optimi-
sation serait peut étre ainsi rendue possible.

Un grand nombre d’auteurs ont essayé de modéliser
laccumulation de matiére séche d’un couvert végétal a
partir du bilan de la fixation du gaz carbonique. Beaucoup
d’entre eux se sont surtout attachés a estimer l’activité
photosynthétique de la culture en combinant les réponses
des feuilles a I’éclairement et la dispersion du rayonnement
solaire dans la végétation.

Nous avons appliqué ici I'une de ces méthodes (CHAR-
TIER, 1969) & un cas relativement simple : culture de canne &
sucre (plante pérenne, mais en 1°¢ année pas de phase
reproductive, plante de type « C, », photorespiration nulle

N

ou négligeable) soumise & un climat assez peu variable
(rayonnement et température en particulier).

Cependant les résultats ainsi obtenus (g,;) expliquent
mal les variations de la production de matiére seche (eb) ;
les écarts entre &, et €, sont trés variables au cours du
cycle de la culture et ne semblent pas pouvoir étre totale-
ment attribués aux pertes respiratoires (eg;). Toutefois
Pestimation de &g, est trés difficile étant donné la rareté
des travaux qui permettent de modéliser la respiration a
I’échelle de la culture et sur I’ensemble de son cycle.

Il faut remarquer aussi que les nombreux travaux portant
sur la simulation de la photosynthése du couvert végétal ont
essentiellement développé des modeles de pénétration du
rayonnement solaire alors que I'intégration de la variabilité
des réponses de la feuille n’a pas été étudiée. Il est
cependant possible que la courbe de « réponse équivalente »
de I’ensemble de la végétation soit beaucoup moins variable
car elle résulte surtout de la réponse des feuilles d’age ou de
rang moyen dont les variations sont plus faibles (fig. 2) et
qui représentent la plus grande partie de la surface foliaire.

De plus, certains types de régulation (en particulier les
relations « puits-source ») ne sont peut-étre pas mis en
évidence par cette méthode de caractérisation des réponses
des feuilles. Ainsi la courbe obtenue pour &,, définirait le
potentiel photosynthétique de la variété sous le climat
considéré. Pendant la plus grande partie de son cycle la
plante « travaillerait » donc en dessous de ce niveau poten-
tiel ; la régulation de type « puits-source » n’agirait pas
comme « activateur » de I’efficience photosynthétique mais
permettrait a la plante de fonctionner avec son maximum
d’efficacité. Ainsi ’efficience photosynthétique ne serait
généralement pas un facteur limitant de la production de
matiére séche,

Il nous semble que les modéles de photosynthése de la
culture basés sur la réponse des feuilles sont encore trop
imprécis pour étre utilisés dans I’étude de la productivité en
matiére séche a I’échelle du champ. Les techniques de
mesure de la fixation nette nycthémérale du gaz carbonique
par le couvert végétal paraissent maintenant suffisamment
fiables (PETERS et al., 1974 ; KANEMASU & HIEBSCH, 1975 ;
GOSSE comm. pers. 1980) pour permettre sa modélisation en
fonction de 1’énergie solaire absorbée (HODGES et al., 1979)
elle-méme assez bien simulée par les nombreux modéles de
pénétration des rayonnements (LEMEUR & BLAD, 1974).

Cependant ’analyse de la réponse photosynthétique de la
feuille reste nécessaire, non seulement comme ['un des
niveaux privilégiés pour comprendre le passage entre le
chloroplaste ou la cellule et I'ensemble du couvert végétal,
mais également comme fonction physiologique pouvant
permettre de caractériser des différences génotypiques ainsi
que les effets de divers traitements (attaque parasitaire,
toxicité de produits...).

Regu le 20 décembre 1980.
Accepté le 11 mars 1981.
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