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nement solaire intercepté par un couvert végétal

Ghislain GOSSE, Claude VARLET-GRANCHER Raymond BONHOMME Michel CHARTIER,
Jean-Michel ALLIRAND Gilles LEMAIRE

LN.R.A., Station de Bioclimatologie, F 78850 Thiverval-Grignon

(*) Station de Bioclimatologie, Estrées-Mons, F 80200 Péronne
(**) Station de Bioclimatologie, F 97170 Petit-Bourg, Guadeloupe
(***) Station d’Agronomie, F 86600 Lusignan

RÉSUMÉ De nombreux résultats concernant la relation entre la production de matière sèche totale et le rayonnement
intercepté par la culture permettent de proposer un modèle simple d’estimation de la production potentielle
d’une espèce donnée dans un lieu donné. De plus, ce type de démarche a permis de proposer une méthode pour
quantifier l’effet de la durée de végétation, de la position du cycle de végétation dans l’année et de la vitesse de
mise en place de surface foliaire. Un exemple précis est donné pour une culture de maïs dans le Nord de la
France.

Mots clés additionnels : Rayonnement PAR, rayonnement intercepté, production potentielle, indice

foliaire, C3, C4, légumineuses.

SUMMARY Maximum dry matter production and solar radiation intercepted by a canopy.

A linear relationship has been established for many crops between dry matter production and radiation
intercepted by the crop. These results have led us to propose a model to estimate the potential productivity of a
crop. Moreover, it is possible to quantify the effects of length-of growth period, position of this growth period
during the year and rate of leaf area establishment. A specific example is given for maize in the North of
France.

Additional key words : Photosynthetically active radiation, intercepted radiation, potential productivity,
leaf area index, C3, C4, legumes.

1. INTRODUCTION

L’utilisation du concept de rendement énergétique
dans l’analyse de la croissance en matière sèche d’un
couvert végétal s’est généralisée depuis une dizaine
d’années (MONTEITH, 1972 ; GALLAGHER & BISCOE,
1978 ; WARREN WILSON, 1981 ; VARLET-GRANCHER
et al., 1982...) et a particulièrement mis en évidence
l’importance de l’interception du rayonnement solaire
dans les variations de production.
En conditions d’alimentation hydrique et minérale

non limitantes, plusieurs auteurs ont pu établir, sut

quelques espèces, une relation linéaire entre la matière
sèche totale accumulée par le couvert végétal et la

quantité d’énergie interceptée (SCOTT et al., 1973 ;
MONTEITH, 1972, 1977 ; BISCOE & GALLAGHER,
1977 ; BONHOMME et al., 1982...).
A l’aide de telles relations, il devient alors possible

d’estimer de façon simple le potentiel de productivité

d’une région, information nécessaire à la détermina-
tion et à la gestion de ses ressources agricoles.
Nous avons analysé le rendement énergétique de

nombreuses cultures sous climats tempéré et tropical
(tabl. 1) et nous proposons ici d’utiliser l’ensemble de
ces résultats pour, d’une part, caractériser le compor-
tement d’une espèce ou d’un ensemble d’espèces par
ce type de relation et, d’autre part, estimer la produc-
tion maximale de biomasse d’une espèce dans un lieu
donné.

II. MATÉRIEL ET MÉTHODES

Le rayonnement utile à la photosynthèse absorbé
par un couvert végétal (PARa) est exprimé par la rela-
tion suivante :



avec PAR = énergie utile à la photosynthèse
(a) absorbée, (i) incidente,
(ts) réfléchie par le sol,
(r) réfléchie par l’ensemble sol-culture,
(t) transmise au sol

Unités - instantanées, W.M-2 ou Mole de photons
.m-Z.s-’ t
- cumulées, MJ. m -2.j -1 ou Mole de photons
.m-2.j-l.

Cette relation peut aussi s’écrire :

avec r-j = efficience d’interception du couvert végétal
calculée comme suit :

La quantité journalière d’énergie utile à la pho-

tosynthèse absorbée par le couvert végétal est calculée
à partir de Fi et du rayonnement solaire global G
(PAR, = 0,48 * G avec PAR, et G exprimés en
MJ.m-2.j-l ou PAR, = 2,02 * G avec PAR, exprimé
en Mole de photons .m!2.j ! et G en MJ.m-Z.j-i,
VARLET-GRANCHER et al., 1982) obtenu à partir du
poste météorologique le plus proche.

L’efficience lOi est obtenue soit :

- à partir de la mesure des différentes composan-
tes du bilan radiatif (Fi mes.),
- à partir de l’indice foliaire (F) et des ajustements

Fi = (3 * (1 - exp (- K * F)) établis sur les mesures
précédentes (gi est.), avec fi de l’ordre de 0,95,
- à partir d’un modèle de pénétration du rayonne-

ment (BONHOMME & VARLET-GRANCHER, 1977 ;
VARLET-GRANCHER & BONHOMME, 1979) et des para-



mètres caractéristiques de la végétation : propriétés
optiques des feuilles et du sol, inclinaison des feuilles,
indice foliaire... (Pi mod.).

Les courbes de croissance en matière sèche des par-
ties aériennes sont établies « classiquement » à partir
de prélèvements de végétation sur une surface donnée
et selon une fréquence variable avec l’espèce puis
séchage à l’étuve à 80 °C. Ces échantillons sont utili-
sés pour déterminer la surface des limbes foliaires et
des tiges (planimétrage ou découpe en éléments géo-
métriques simples) et pour calculer l’indice foliaire

(F). Les courbes de croissance sont exprimées en fonc-
tion de l’énergie utile à la photosynthèse interceptée
depuis la levée ou le redémarrage de végétation.

III. RÉSULTATS

A. Accumulation de la matière sèche et somme de

rayonnement intercepté par la culture

La figure 1 représente l’accumulation de la matière
sèche aérienne (MSa) en fonction du rayonnement
utile à la photosynthèse intercepté par la culture

(PARA) pour différentes repousses de luzerne en

région parisienne (La Minière). Ces données expéri-
mentales s’ajustent de façon satisfaisante à une rela-
tion linéaire, passant par l’origine, d’équation :

avec MS, en g.m-Z 2

PARa en MJ.m-!.

Pour l’ensemble des espèces étudiées nous avons

trouvé des relations du même type : le tableau 2

résume l’ensemble des caractéristiques statistiques des
ajustements ainsi obtenus. L’analyse statistique des

pentes (test de DUNCAN modifié JAMES appliqué à des
droites de régression) permet de regrouper ces résul-
tats selon le type de cycle photosynthétique C3 ou C4.
De plus, parmi les plantes en C3, les légumineuses pré-
sentent une pente systématiquement plus faible mais
non significativement différente de celles des autres

espèces du groupe. Nous avons néanmoins considéré
3 droites différentes pour caractériser l’accumulation
de matière sèche aérienne en fonction du PARa : celle
des plantes en C4, celle des légumineuses et celle des
autres plantes en C3 (fig. 2).

Bien que cette représentation (MS = k * PARa) soit
de plus en plus utilisée dans les analyses de croissance,
les résultats sont relativement peu nombreux et sur-

tout difficiles à comparer entre eux (tabl. 3). Les diffi-
cultés sont de 2 types :

1. Les ajustements sont effectués sur des valeurs de
matière sèche accumulée sur des périodes de temps
variables (taux de croissance hebdomadaires, matière
sèche à la récolte...) et ne concernent pas toujours les
mêmes parties de la plante, notamment dans le cas de
la betterave et de la pomme de terre. De plus, dans
certains cas, la taille des échantillons utilisés pour
déterminer les courbes de croissance semble très nette-
ment insuffisante (résultats de KHURANA & McLAREN

(1982) ou de FASHEUN & DENNETT (1981) par exem-
ple.

2. La définition du rayonnement absorbé par la

culture n’est pas uniforme ; en effet le bilan radiatif

peut ou non prendre en compte les rayonnements
réfléchis par le sol et par l’ensemble sol-végétation
(rayonnement intercepté, rayonnement absorbé). La
mesure du bilan radiatif peut être faite sur quelques
heures centrées sur le midi solaire ou bien intégrée sur
toute la journée. Le bilan radiatif peut en outre con-
cerner des expressions différentes des rayonnements :
global, énergie utile ou densité de flux de photons.



Ces résultats confirment la supériorité des plantes
en C4 et la moins bonne efficacité des légumineuses
parmi les plantes en C3. Les valeurs de pentes citées
pour la betterave et la pomme de terre sont systémati-
quement supérieures à celles que nous avons obtenues
pour les plantes en C3, la comparaison des pentes
devant alors se faire non plus sur la matière sèche

aérienne accumulée mais sur la matière sèche totale
formée (cf. résultats obtenus sur topinambour).

Discussion et interprétation

La linéarité des relations entre matière sèche
aérienne et rayonnement absorbé établie statistique-
ment suggère certaines hypothèses quant au fonction-
nement de la culture : stabilité de la part relative des

parties souterraines dans la matière sèche totale et

constance de l’efficience de conversion de l’énergie
solaire en matière organique.
Pour beaucoup d’espèces annuelles le rapport par-

ties souterraines/parties aériennes varie surtout pen-
dant la phase d’implantation de la culture. L’effet de
cette variation sur la linéarité de la relation MS-PARa
est minimisée, car l’utilisation de la somme de rayon-
nement intercepté conduit à diminuer l’importance
relative de cette période d’implantation.
Pour les espèces présentant une accumulation de

matière sèche importante dans les parties souterraines,
il faut alors considérer la matière sèche totale

(aérienne + souterraine) ; dans le cas du topinam-
bour, cette relation reste linéaire mais avec une pente
supérieure de 20 p. 100.
Pour les espèces pérennes, des échanges d’assimilats

peuvent se faire entre parties souterraines (organes de
stockage) et parties aériennes, en particulier au

moment du redémarrage de la végétation au prin-
temps ou après une coupe. La croissance aérienne
résulte alors de la photosynthèse et de la migration
des réserves ; l’ajustement linéaire des données peut
conduire à une ordonnée à l’origine positive (cas du
roseau Phragmites).

L’efficience de la photosynthèse nette du couvert
végétal sur une période de temps donné peut se définir
(VARLET-GRANCHER, 1982) par le rapport entre

l’énergie chimique potentielle accumulée dans la
matière sèche totale et l’énergie utile à la photosyn-
thèse absorbée par la culture, soit :

Fb = c * MS/PARa .

La valeur calorifique de la matière sèche c varie
assez peu pour la plupart des espèces étudiées ici :
c = 18 175 ± 950 joules/kg, à l’exception, d’une

part, du colza pendant sa phase de maturité où l’accu-
mulation de lipides dans les graines est importante et,
d’autre part, pendant des périodes très courtes corres-
pondant à des phases particulières de développement
(cas des périodes de différenciation mâle et femelle
chez le maïs ; VARLET-GRANCHER, 1982). Compte-
tenu des faibles variations ou des variations ponctuel-
les observées sur la valeur calorifique de la matière

sèche, la linéarité des relations MSa-PARa implique
donc que l’efficience de la conversion reste constante
au cours du cycle de culture.
La figure 3 donne un exemple des résultats obtenus

sur maïs (VARLET-GRANCHER, 1982) et montre que
l’efficience Eb, calculée sur des périodes courtes, peut
être très variable au cours du cycle. En fait, le mode
de présentation retenu, en valeurs cumulées, conduit
sur une période de végétation à lisser les variations
instantanées de l’efficience de conversion, surtout en
cours de période de végétation.
Chez le colza, la diminution de l’efficience de la

conversion du rayonnement en matière organique pen-
dant la phase de remplissage des grains est assez

importante et conduit à une rupture de pente nette des
relations entre la MSa et le PARa (RODE et al., 1983).



L’accumulation de matière sèche pendant cette

période dépend du fonctionnement de 2 systèmes pho-
tosynthétiques, les feuilles et les siliques présentant
des potentialités photosynthétiques très différentes.

Finalement, il faut souligner que la linéarité des

relations entre la MSa et le PARA établie statistique-
ment ne doit pas être interprétée de façon stricte par
rapport au fonctionnement de la plante et il faut rete-
nir aussi que leur application est difficile, d’une part,
pendant la période d’implantation de la culture

(importance des parties souterraines, variation de

l’efficience de conversion, mesures peu précises du
rayonnement absorbé) et, d’autre part, pendant la

phase de maturation ou de croissance faible en fin de
cycle (sénescence, orientation du métabolisme, mesu-
res peu précises de rayonnement absorbé, particulière-
ment pour certaines cultures).

B. Estimation du niveau maximal de production de
matière sèche d’un couvert végétal

Les estimations de productivités potentielles
publiées depuis une vingtaine d’années sont générale-
ment exprimées soit en rendement énergétique (GAAS-
TRA, 1958 ; WASSINK, 1959 ; PENMAN, 1968...) soit
par un rendement ou un taux d’accumulation de
matière sèche (STEWART, 1970 ; LOOMIS & GERAKIS,
1973 ; GIFFORD, 1974...). Ces dernières sont effec-
tuées à partir de l’analyse théorique du rendement
énergétique (NICHIPOROVICH, 1960 ; LOOMIS & WIL-

LIAMS, 1963 ; SCHNEIDER, 1973...) ou à partir de
résultats expérimentaux (STEWART, 1970 ; KIRA,
1973 ; Loomis & GERAKIS, 1973...) tirés des mêmes
articles de base (une quinzaine environ) dont la vali-
dité a parfois été discutée (MONTEITH, 1978 ; Loo-



MIS, 1983). Compte-tenu de l’hétérogénéité des don-
nées relatives à ces résultats, leur regroupement a été
fait selon le type métabolique (C3-C4) des espèces con-
sidérées en fonction soit de la latitude (LOOMIS &

GERAKIS, 1973), soit de paramètres plus ou moins
représentatifs du rayonnement intercepté : durée de
vie du feuillage (KIRA, 1973) ou durée du cycle de cul-
ture (STEWART, 1970 ; MONTEITH, 1978).

Ainsi les estimations de productivité potentielle qui
apparaissent assez nombreuses reposent en fait sur

une base de données relativement étroite et sont sur-
tout peu utilisables dans le cadre d’une méthode géné-
rale.

1. Production potentielle d’un type métabolique liée
au gisement solaire

A partir des efficiences moyennes obtenues pour les
grands types métaboliques C3-C4, nous proposons une
définition de la productivité potentielle liée au gise-
ment solaire en supposant que tout le rayonnement
solaire utile à la photosynthèse incident puisse être
absorbé par la végétation.
La figure 4 donne la production correspondant à

quelques sites en fonction du gisement solaire et de sa
variabilité dans le cas de Versailles. Ainsi à Versailles,
le potentiel de production pour les plantes en C4 se

situe entre 45 et 55 t/ha/an et pour les plantes en C3,
entre 32 et 38 t/ha/an. On peut remarquer que des

plantes en C3 cultivées dans le Sud de la France (Nice
par exemple) ont un potentiel de production du même
ordre que des plantes en C4 cultivées dans le Nord

(Versailles).

2. Production maximale de matière sèche

a) Effet de la place et de la durée du cycle de la
culture dans l’année

L’énergie utile à la photosynthèse absorbée sur

l’ensemble du cycle de végétation dépend fortement de
sa durée et de sa place par rapport à l’évolution du
rayonnement incident au cours de l’année (VARLET-
GRANCHER, 1982). La figure 5a représente les produc-
tions maximales de matière sèche des espèces de type
C3 pour différentes durées de cycles et dates de levée,
en supposant que l’efficience d’interception n’est pas
limitante (ci = 0,90 sur tout le cycle) et que le rayon-
nement incident correspond à la normale de Versail-
les.

Le niveau de production donné par ces courbes peut
correspondre à celui réellement observable en condi-
tions optimales. Pour une culture donnée, la courbe
de référence est déterminée par la date moyenne à

partir de laquelle la végétation est suffisamment déve-
loppée pour permettre une interception maximale

(ci = 0,90) du rayonnement (autour du 15 avril par
exemple pour du blé d’hiver cultivé dans le Nord de la
France) et la date moyenne de récolte (ici autour du
15 août) donne la production, soit 21,5 t. A celle-ci, il

faut ajouter la matière sèche accumulée pendant la
phase d’implantation (environ 2 t/ha pour cet exem-
ple) pour obtenir la production maximale soit

23,5 t/ha. Pour les conditions correspondant à cet

exemple (expérimentation faite à Mons-en-Chaussée),
les rendements observés en grandes parcelles sur

6 variétés pour la récolte 1984 variaient entre 17,2 et

21,6 t/ha (19,3 ± 3,0). Les valeurs records indiquées
par d’autres auteurs pour des climats peu différents
sont du même ordre : 20,7 t en Angleterre d’après
MONTEITH (1978), de 16,2 à 18,1 t aux Pays-Bas
(d’après SPIERTZ, 1982).
De la même façon, la figure 5b montre, pour des

cultures de colza à La Minière par exemple, que la
place du cycle peut suffire pour expliquer une grande
part des différences de rendements observés entre cul-
tures de printemps et d’hiver d’une même espèce en
un lieu donné. Les courbes de la figure 5c permettent
de comprendre comment en climat tempéré, la pro-
ductivité d’une espèce en C3 comme le blé peut être
égale ou supérieure à celle d’espèces en C4 implantées
tardivement au printemps comme le maïs.

b) Effet de la structure du couvert végétal et de
la vitesse de mise en place de la végétation

L’efficience de l’interception est limitante (Fi < E¡max)
pendant la phase d’implantation et de sénescence du
couvert végétal. La vitesse de mise en place ou de dis-
parition du système foliaire et la structure de la végé-
tation (effet de l’inclinaison des feuilles sur le niveau
d’indice foliaire pour lequel r-j = £1 !!) peuvent donc
influencer fortement la production de matière sèche.
La figure 6 montre que, dans les conditions de cli-

mat tempéré considérées ici, la vitesse de mise en

place de la surface foliaire apparaît comme un facteur
très important de la productivité dont l’effet est

d’autant plus marqué que le semis est plus tardif.
L’effet de la structure de la végétation reste toujours
faible, celui de la sénescence est très atténué car la
diminution de Fi, avec la chute de l’indice foliaire, est
généralement très rapide et intervient surtout à une

période où le rayonnement est faible sous nos latitu-
des.



3. Recherche d’une amélioration de la production de
matière sèche d’une espèce : cas du mai’s cultivé
dans le Nord de la France

La faible productivité en matière sèche des maïs
précoces dans le Nord de la France résulte surtout
d’une mauvaise interception du rayonnement solaire
(VARLET-GRANCHER et al., 1982) ; celle-ci s’explique
par un développement insuffisant de la surface

foliaire (exemple pour la variété « BIP » If max = 2,4
qui ne permet pas d’obtenir l’efficience d’interception
la plus élevée (fig. 7a)) et aussi par la position du cycle
de végétation dans l’année (fig. 7b).
En utilisant les résultats précédents, nous avons cal-

culé la production de matière sèche correspondant à
4 évolutions de la surface foliaire (fig. 7c). La

courbe 1 représente l’ajustement des variations de
l’indice foliaire de la variété « BIP » selon 3 droites

qui délimitent schématiquement : la mise en place des
feuilles (jusqu’à une valeur de F = 0,25 qui se situe
un peu après le début de la différenciation du méris-
tème apical en panicule), la période de forte crois-
sance et une phase allant de la floraison jusqu’à la
récolte pour laquelle on maintient un indice foliaire
constant (en négligeant la sénescence du feuillage).
A partir de cette évolution témoin, nous supposons

un génotype qui présente, premièrement, une période
de forte croissance prolongée pour permettre d’obte-



nir un indice foliaire maximal égal à 5,0 (courbe 2),
deuxièmement, une durée de mise en place des feuilles
2 fois plus courte (courbe 3) et, troisièmement, une
combinaison des 2 hypothèses précédentes.

L’origine des courbes correspond à la date de levée
qui pour la culture « témoin » choisie (var. « BIP »
en 1978 à Mons-en-Chaussée) se situe le 1&dquo; juin ;
nous avons calculé aussi la production en supposant
une levée au 15 mai (possible pour des semis précoces
et un printemps un peu plus chaud que la normale) et
au ler mai (ce qui peut être obtenu avec des semis pré-
coces sous mulch plastique).

Les résultats de ces calculs sont donnés au

tableau 4. La valeur encadrée correspond à celle du
« témoin » et est proche de celle réellement observée
(13,7 t/ha). On peut également rapprocher la valeur
calculée pour l’évolution 2 de l’indice foliaire et une
date de levée au 1 er juin du rendement mesuré

(16,2 t/ha) d’une variété tardive, « INRA 508 », cul-
tivée dans les mêmes conditions que « BIP ».

Il ressort surtout de ces résultats que les gains de
productivité les plus importants peuvent être obtenus
en diminuant la période de mise en place des feuilles
et/ou en décalant le cycle vers le printemps (dates de
levée plus précoces). Ces résultats vont dans le même
sens et avec des différences de rendement du même

ordre de grandeur que ceux observés en parcelles
agronomiques (gamme de génotype, dates de semis,
semis sous mulch plastique ; DERIEUX, 1983).

Cette augmentation du rendement peut être obtenue
par des interventions de type agronomique (semis pré-
coce, utilisation de mulch plastique, augmentation de

la densité de semis...) et/ou génétique (sélection de
génotypes précoces pouvant germer à basse tempéra-
ture et présentant des rythmes d’émission des feuilles
plus rapides avec des possibilités de croissance sous
température faible). Ces paramètres sont effective-
ment pris en compte par les sélectionneurs (VINCOURT
et al., 1983 ; DERIEUX, 1983).

IV. CONCLUSION

Les données que nous avons obtenues sur

11 espèces (correspondant à 80 cultures différentes

environ) confirment bien la possibilité d’ajuster à une
droite l’accumulation de la matière sèche aérienne par
un couvert végétal en fonction du rayonnement inter-



cepté par celui-ci. Cette « linéarisation » des courbes
de croissance est très intéressante car elle permet de

comparer les croissances de différentes cultures par
des méthodes statistiques simples et aussi d’analyser
cette croissance à l’aide de 2 paramètres (la pente et la
valeur de l’abscisse à un instant donné) qui ont une
signification physiologique. Il est donc possible de
proposer une certaine hiérarchisation des facteurs de
la croissance ou des différentes actions possibles d’un
même facteur (effet de la température par exemple sur
les processus photosynthétiques et sur les mécanismes
de la croissance foliaire). Cependant, pour des cultu-
res sans contraintes hydriques ou minérales importan-
tes, la validité de cette méthode n’est bien établie que
pour la période de forte croissance surtout si l’on ne
considère que la matière sèche aérienne accumulée.

Ces résultats montrent aussi, pour ces conditions,
que la variabilité de la production de matière sèche de
différentes cultures d’une même espèce ou de différen-
tes espèces appartenant au même groupe métabolique
(C3-C4) dépend plus de la capacité de la végétation à
intercepter le rayonnement solaire que de l’efficacité
des processus de conversion de l’énergie. Ainsi, il sem-

ble possible de caractériser chaque groupe par une
seule droite de référence. Ces relations peuvent être
utilisées pour obtenir simplement la production poten-
tielle d’une culture en un site donné, compte-tenu du

rayonnement incident, de la durée et de la place du
cycle dans l’année. Cette méthode peut donc servir à
déterminer un niveau de production de référence pour
l’analyse de la production réelle.
La constance de ces relations linéaires est établie

statistiquement sur un nombre d’espèces relativement
faible et leur généralisation doit être faite avec précau-
tion. Même si elles ne sont pas significatives, on peut
observer des différences entre espèces d’un même

groupe (légumineuses et non légumineuses) ou d’une
même espèce entre génotypes (cas des 3 variétés de
maïs étudiées). Dans ce dernier cas, la pente des droi-
tes matière sèche-rayonnement intercepté pourrait être
un paramètre intéressant pour les sélectionneurs.

Enfin, pour certaines productions (pomme de terre,
betterave par exemple), il faudrait considérer les rela-
tions établies sur la matière sèche totale.
Tous ces résultats concernent la productivité en

matière sèche et ne constituent pour un grand nombre
d’espèces qu’une approche globale de la production
qui doit être complétée par la prise en compte des
mécanismes de répartition des assimilats entre les

organes pour conduire à une analyse du rendement
agricole.

Reçu le 15 avril 1985.
Accepté le 16 août 1985.
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