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Résumé

Le déreglement climatique impacte les échanges de dioxyde de carbone et de vapeur d’eau entre les écosys-
temes et I’atmosphere, et par la suite leur résilience face aux phénomenes naturels extrémes. Une métrique
capable de modéliser ces échanges est la Water-Use Efficiency (WUE), qui reflete les stratégies d’utilisa-
tion de I’eau des plantes et écosystemes. Cependant, les régions tropicales ouest-africaines sont encore peu
représentées dans les analyses conjointes de dynamiques de carbone et de vapeur d’eau, alors méme que
les pressions anthropiques affectent ces transferts verticaux de CO, et H,O. L’objectif principal de cette
étude est de comparer la pertinence de quatre formulations analytiques de WUE (eWUE, uWUE, iWUEc,,
iWUE,) dans la modélisation des interactions carbone-eau de deux écosystémes au Bénin (une forét claire
et une savane cultivée) de 2008 a 2016, a I’aide de flux mesurés par eddy covariance. Un second objec-
tif est de démontrer 1’influence de la teneur en eau dans les sols (qui n’est pas intégrée dans les calculs)
sur ces différentes formulations de WUE. 1l en résulte que chaque WUE reflete des patterns saisonniers
différents. L’eWUE et ’'uWUE révelent un schéma inter-saisonnier incluant les saisons de transition, mais
avec des valeurs d’'uWUE plus modérées en saison des pluies que I’eWUE. La saisonnalité de I'iWUEy, et
I'iWUE, ne met pas en évidence les saisons de transition, donnant des valeurs tres élevées en saison seche
(conservation de 1’eau) et tres faibles en mousson (consommation). Chacune exprime des variations dans
sa relation avec la teneur en eau édaphique qui refletent les réactions inter-saisonnieres susmentionnées.
De plus, I’hétérogénéité du couvert végétal et les activités agricoles dans la savane cultivée provoquent des
patterns inter-saisonniers moins prononcés que ceux de la forét claire, et plus de variabilité inter-décadaire
au sein des saisons intermédiaires et de la mousson. Ces résultats soulévent la pertinence de s’intéresser a
plusieurs définitions de la WUE pour modéliser les flux de carbone et d’eau, en particulier au niveau des
écosysteémes tropicaux soumis a une saisonnalité et a une productivité végétale contrastées. IIs mettent aussi

en lumiere la difficulté de modéliser des écosystemes a couvert végétal et occupation du sol hétérogenes.

Mots-clefs : WUE, eddy covariance, savane, forét claire, cycles carbone-eau, SWC
Abstract

Climate change affects carbon dioxide and water vapor exchanges between ecosystems and the atmosphere,
and consequently their resilience to extreme natural events. A metric that can capture these exchanges is the
Water-Use Efficiency (WUE), which reflects the water-use strategies of plants and ecosystems. However,
West African tropical regions remain underrepresented in joint analyses of carbon and water vapor dyna-
mics, even though anthropic pressures strongly influence these vertical transferts of CO, and H,O. The
main objective of this study is to compare the relevance of four analytical formulations of WUE (eWUE,
uWUE, iWUE,, iWUEy,) in modeling the carbon-water interactions of two ecosystems in Benin (an open
forest and a cultivated savanna) from 2008 to 2016, thanks to fluxes measured by eddy covariance. A second
objective is to demonstrate the influence of soil water content (which is not included in the calculations) on
these different formulations of WUE. The results show that each WUE captures different seasonal patterns.
eWUE and uWUE reveal inter-seasonal dynamics including transition seasons, but with uWUE values being
more moderate than eWUE during the rainy season. The seasonality of iWUEy, and iWUE,, does not show
transition seasons, instead showing very high values in the dry season (water conservation) and very low va-
lues during the monsoon (water consumption). Each formulation expresses variations in its relationship with
soil water content that reflect these inter-seasonal responses. Moreover, the heterogeneous vegetation cover
and agriculture activities in the cultivated savanna generate less pronounced inter-seasonal patterns than in
the open forest, as well as stronger during intermediate and monsoon seasons. These findings highlight the
importance of considering multiple definitions of WUE to model carbon and water fluxes, particularly in
tropical ecosystems characterized by contrasting seasons and vegetation productivity. They also underline
the challenge of modeling ecosystems with heterogeneous vegetation cover and landuse.

Keywords : WUE, eddy covariance, savanna, open forest, carbon-water cycles, SWC
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1 Introduction

1.1 Contexte environnemental

La Révolution industrielle, a partir de la deuxieme moitié¢ du XIX¢ siecle, a marqué
le début de grands changements environnementaux globaux, notamment en termes de
concentrations atmosphériques de gaz a effet de serre (CO,, CHy4, N,O). Ces concetra-
tions ont augmenté de maniere drastique, avec une accélération apres la Seconde Guerre
Mondiale (CALVIN et al., 2023), passant de moins de 300 ppm en 1850 a environ 410 ppm
en 2019 pour le CO,, en un peu plus de 150 ans (Figure 1).
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FIGURE 1 — Evolution de la concentration en CO,, CH,4 et N,O de 1850 2 2019
(source : CALVIN et al., 2023)

Ces concentrations globales croissantes accentuent 1’effet de serre, un phénomene
physique provoquant une augmentation de la température de surface (Figure 2), due
a I’augmentation de 1’absorption des rayonnements infrarouges terrestres (HANSEN et
al., 1998) qui déséquilibrent le bilan énergétique de la Terre. Il est estimé que, depuis
I’ere préindustrielle, la température de surface moyenne a augmenté d’1,1°C et atteindrait
1,4°C 2 4,4°C d’ici 2100, en fonction des modeles (CALVIN et al., 2023).
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FIGURE 2 — Evolution des températures moyennes globales de 1880 a 2020
(source : Lindsey & Dahlmann, 2024)
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La conséquence majeure de ces augmentations est la modification du climat. Natu-
rellement, les écosysteémes permettent de tamponner ces changements via 1’absorption et
le stockage du CO;; ils sont donc considérés comme des “puits de carbone” dont les
océans, les sols, les foréts ou encore les tourbieres font partie (FU et XU, 2023). En 2023,
les écosystemes terrestres ont séquestré environ 31 % des émissions de gaz a effet de serre
d’origine anthropique (FRIEDLINGSTEIN et al., 2025). Les puits de carbone sont a oppo-
ser aux “sources de carbone”, comme les activités anthropiques ou certains événements
naturels, tels que les feux de forét, les éruptions volcaniques, ... Toutefois, ce phénomene a
une portée limitée, car la quantité et I’intensité des sources de carbone augmentent, tandis
que celles des puits diminuent (CALVIN et al., 2023).

1.2 Les cycles du carbone et de I’eau

En plus d’augmenter les températures a la surface de la Terre, I’augmentation des gaz
a effet de serre dans I’atmosphere impacte les cycles du carbone et de I’eau. Ces derniers
interagissent via les processus physiologiques des plantes : pendant la photosynthese, sous
I’effet du rayonnement solaire, les stomates s’ouvrent et absorbent le CO,, entrainant une
libération de vapeur d’eau par transpiration. Ainsi, tout changement affectant le cycle du
carbone peut altérer des mécanismes liés au cycle de 1’eau, tels que I’humidité, la tem-
pérature, la disponibilité en eau du sol et donc le fonctionnement stomatique, susceptible
de modifier les bilans hydriques des écosystemes et leur productivité végétale (GENTINE
et al., 2019).

Le déreglement climatique se traduit déja par des changements observables dans de
nombreuses régions du globe, dus a la modification de ces cycles : allongement et déplace-
ment des saisons, intensification des périodes de sécheresse et des précipitations extrémes,
augmentation de la fréquence des feux de forét, réduction de la biomasse, modifications
de la composition floristique, ... Ces perturbations compromettent non seulement la ca-
pacité des écosystemes a stocker du carbone, mais aussi leur aptitude a réguler les flux
d’eau et de carbone.

Les conséquences futures du changement climatique sont pourtant peu connues dans
les régions tropicales, alors méme qu’elles jouent un rdle crucial dans la régulation des
cycles biogéochimiques mondiaux (GRACE et al., 2006 ; MENSAH et al., 2020 ; RAHIMI
et al., 2021 ; DOBSON et al., 2022) et qu’elles représentent une part non négligeable de la
surface terrestre : en Afrique, les zones de savanes représentent environ 60 % du continent
(GRACE et al., 2006 ; FAN et al., 2015). 11 a ét€ estimé que les savanes seraient capables de
stocker autant de carbone que les foréts tropicales, mais beaucoup plus dans leur sol que
dans la biomasse ligneuse (SCHMITZ et al., 2014). Par exemple, en Tanzanie, les plaines
du Serengeti absorberait de 500 4 2000 kg CO, ha~! an~! (HoLDO, 2009).

Pourtant, face a la pression anthropique sur 1’occupation du sol (déforestation, agri-
culture, feux), leurs capacités d’absorption de CO, est limitée (DOBSON et al., 2022).
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En Afrique de I’Ouest, il est estimé que 16 % des zones foresticres et 5 % des zones de
savanes ont été perdues au profit de surfaces cultivées (HERRMANN et al., 2020). Cette
région a également subi une importante période de sécheresse dans les années 1970-1990,
potentiellement due a un changement de la température de 1’océan Atlantique et a la déser-
tification des surfaces terrestres, ce qui a aussi contribué a un changement d’occupation du
sol (MAMADOU, 2014). En conséquence, des variations dans les cycles du carbone et de
I’eau des écosystemes ouest-africains sont probants, impactant la résilience des biomes de
la région, les rendements agricoles dont dépend la population locale (MAMADOU, 2014)
ou encore le tourisme (DOBSON et al., 2022).

Suite a cette sécheresse, les précipitations ne sont pas revenues a leur niveau d’au-
trefois (SYLLA et al., 2016). Ces derniers auteurs ont modélisé les tendances futures
(2006-2100) en regard du changement climatique en Afrique de 1’Ouest, par rapport a
la période de référence 1976-2005. Une augmentation des températures d’1,5 a 6,5°C
est prévue pour les prochaines années, et les précipitations pourraient changer de -30 %
a +30 %. Cette large gamme d’estimations souleve un probléme méthodologique connu
dans cette région : le manque de sources de données, qui mene les scientifiques a interpo-
ler les enregistrements de quelques stations de mesures seulement et donc a intégrer des
incertitudes dans leurs modeles régionaux. Cependant, des tendances ressortent de ces
modélisations : allongement de la saison seche, raccourcissement de la mousson, diminu-
tion des précipitations moyennes, intensification des précipitations extrémes, ... menant

a une augmentation des périodes de sécheresses et d’inondations.

Dans ce contexte, étudier conjointement les flux de carbone et d’eau devient indis-
pensable pour anticiper plus précisément les réponses des écosystemes au changement
climatique. La mesure des échanges écosysteme-atmosphere au fil des années contribue
a mieux comprendre les stratégies d’adaptation des écosystemes et plantes face a des pé-
riodes de stress (sécheresses, maladies) et leurs capacités a maintenir ou re-développer

leurs fonctions de puits de carbone dans le climat actuel et futur.

1.3 Introduction a la WUE

Une métrique capable d’aborder les interactions carbone-eau est la water-use effi-
ciency (WUE), ou efficacité d’utilisation de I’eau. Elle illustre le couplage des cycles du
carbone et de ’eau, via le rapport entre le gain de carbone et perte d’eau par transpira-
tion (e.g. ITO et INATOMI, 2012; TANG et al., 2014; HE et al., 2017; L1U et al., 2020;
BEJAGAM et al., 2023). En d’autres termes, la WUE permet de quantifier la maniere dont
une plante ou un écosysteme assure 1’absorption de carbone nécessaire a son maintien
et a sa croissance, tout en optimisant sa consommation d’eau disponible. De cette ma-
niere, il est possible de souligner les conditions environnementales propices a une grande
WUE, les especes végétales qui présentent la meilleure WUE dans des conditions pédo-

climatiques similaires (stress hydrique, compétition, . ..) mais aussi la résilience d’un éco-
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systeme face a des événements climatiques extrémes (sécheresses, feux, . ..).

Les premieres définitions de la WUE ont été établies dans un contexte agronomique,
afin de déterminer I’efficacité de cultures via le ratio “biomasse seéche / eau consom-
mée” (BRIGGS et SHANTZ, 1911), voire de I’améliorer via des itinéraires agricoles adap-
tés, comme la fertilisation, le travail du sol, I’irrigation ou les dates de semences (e.g.
SLATYER et BIERHUIZEN, 1964 ; ANDERSON et READ, 1966 ; BALDOCCHI et al., 1985
LATHUILLIERE et al., 2012 ; STROOSNIJDER et al., 2012 ; T. WANG et al., 2018 ; TESTI
et al., 2022). Encore aujourd’hui, une partie non négligeable de la recherche utilise la
WUE comme proxy de rendements de culture (e.g. POHANKOVA et al., 2018 ; T. WANG
etal., 2018 ; TESTI et al., 2022).

Deux définitions principales ressortent de la littérature scientifique en fonction de 1’ob-

jectif, des données disponibles et de I’échelle de la recherche :

1. L’intrinsic WUE (iWUE) est le rapport entre le taux d’assimilation de carbone A,
[umol C m~—2 s~ !]etla conductance stomatique gs [mol H,O m~2s ] (FARQUHAR
et SHARKEY, 1982). Elle s’exprime en [umol C mol~! H,O] et s’ applique 2 I’échelle
foliaire.

2. L’ecosystemic WUE (eWUE) est le rapport entre la quantité de carbone assimi-
1ée et la quantité d’eau (évapo)transpirée (BALDOCCHI, 2003). Elle s’exprime en
[g Ckg~! H,O] et s’applique a I’échelle de I’écosystéme.

Il convient de souligner qu’a I’échelle écosystémique, I’eWUE présente des limites
méthodologiques (XUE et al., 2015 ; LAVERGNE et al., 2019). En effet, en fonction des ca-
ractéristiques pédo-climatiques (précipitations, températures, teneur en eau, ...), du cou-
vert végétal, de la topographie ou de la durée de la période d’étude (quelques semaines a

années), elle ne peut étre comparée de maniere pertinente entre deux écosystemes.

Pour y remédier, de nouvelles expressions de la WUE a I’échelle écosystémique cher-
chant a minimiser 1’influence des variables climatiques ont été mises au point (ces défini-
tions et le raisonnement derriere leur développement sont détaillés dans la partie 2.2. La
WUE) :

1. L’intrinsic WUE écosystémique (LLOYD et al., 2002) applique I'iWUE foliaire a
I’écosysteme en calculant la conductance stomatique via I’inversion de 1’équation
de Penman-Monteith (1965) (définition abrégée ici en iWUE,,);

2. L'inherent WUE (BEER et al., 2009) applique I'iWUE foliaire a I’écosysteme en
simplifiant la conductance stomatique par le rapport % ;

3. L'underlying WUE (ZHOU et al., 2014) pondere la VPD de I’inherent WUE en
fonction de I’écosysteme ;
4. Lintrinsic WUE écosystémique (KNAUER et al., 2018) se base sur la théorie

d’optimisation stomatique (définition abrégée ici en iWUEy,).
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Par I’intégration de variables climatiques dans 1’expression de ’eWUE ou par 1’ appli-
cation de I'iWUE a I’écosysteme, ces formulations cherchent a s’approcher de la physio-
logie réelle de la WUE. Elles permettent ainsi une meilleure compréhension des stratégies
hydriques des plantes, et donc de la modélisation du couplage carbone-eau en fonction des
conditions climatiques locales. De cette maniere, des écosystemes soumis a des saisons
contrastées seraient mieux représentés, comme ceux des zones tropicales, encore peu étu-

diées dans ce contexte.

Cependant, ’eWUE est encore souvent utilisée dans la recherche, et peu d’études
I’ont comparée aux métriques susmentionnées sur un méme écosysteme.

KANG et KANG, 2019, en se focalisant sur plusieurs estimations de WUE a partir
de différents parametres (ET, transpiration), ont mis en évidence différentes réponses des
WUE a I’assechement et I’humidification en fonction de I’aridité de 1’écosysteéme.

LAVERGNE et al., 2019 a comparé I'iWUE,,, une IWUE (qui integre aussi la pres-
sion atmosphérique pour obtenir les mémes unités que I’eWUE) et I’eWUE, a partir de
mesures d’isotopes de carbone et de flux d’eddy covariance (voir partie 1.4. La méthode
d’eddy covariance). Les auteurs recommandent entre autres de comparer différentes for-
mules de la WUE pour mieux interpréter les tendances temporelles de cette métrique,
tout en intégrant des données isotopiques aux sites d’eddy covariance pour approfondir
les mécanismes physiologiques.

CHEN et al., 2023 ont comparé I’eWUE et 'IWUE a partir d’un modele sol-plante-
atmosphere appliqué a une savane boisée australienne : un couplage linéaire GPP-ET a
été observé, et par conséquent une faible variation interannuelle des WUE, mais une sai-
sonnalité claire entre les mois secs et les mois humides. Cette recherche souligne encore
la complémentarité des formulations dans la modélisation des écosystemes tempérés, et
donc la nécessité de mobiliser plusieurs définitions de la WUE pour représenter au mieux

les dynamiques saisonnieres et annuelles d’un écosysteme.

Outre ces expressions de la WUE, développer de nouvelles recherches sur des éco-
systemes variés (tropicaux, par exemple), des échelles temporelles variables et diverses
sources de données (mesures de flux, données satellites/drones) permettrait de mieux
comprendre les dynamiques de cet indice et donc le couplage des cycles du carbone et

de I’eau.

Bien que la WUE soit une métrique incontournable pour comprendre et modéliser les
interactions carbone-eau, peu d’études 1’ont mobilisée en milieu tropical, en particulier en
Afrique de I’Ouest, a cause de la rareté des mesures des flux de vapeur d’eau et de CO; a
ces latitudes (SCHIMEL et al., 2015).

Dans cette région, la premiere étude a été conduite par VERHOEF et al., 1996 sur

une savane sahélienne. En analysant la relation entre 'eWUE et la VPD, les auteurs ont
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montré que cet écosysteme est plus efficace lorsque la VPD est faible et les stomates
largement ouverts. L’eWUE diminue rapidement a cause de la fermeture progressive des
stomates et de I’augmentation du VPD (stress d’eau selon BALDOCCHI et al., 1985).

Dans des cultures au nord-ouest du Bénin, AMOUZOU et al., 2019 ont modélisé les ré-
ponses de la WUE (rapport entre le rendement du grain et I’évapotranspiration) de cultures
de mais et de sorgho face a trois méthodes de fertilisation et face a des prévisions clima-
tiques (2080-2099). Malgré des problemes d’estimation de la transpiration dans le modele
utilisé, I’étude montre que la WUE aurait tendance a diminuer, ce qui pourrait aggraver
I’insécurité alimentaire dans la région.

Toujours au Bénin, AGO et al., 2016 ont, en guise d’eWUE, décrit le rapport entre
NEE (pour net ecosystem exchange, la somme de GPP et Re, ; des explications supplé-
mentaires sur ces notions sont disponibles dans le point 2.2. La WUE) et ET pour appuyer
sa recherche sur la productivité des deux écosysteémes a la disponibilité en eau en condi-
tions diurnes. Une réponse de la WUE a la VPD a été observée, avec une WUE élevée le
matin (rayonnement et VPD faibles) qui diminue jusqu’en apres-midi dii a I’augmenta-
tion de VPD jusqu’au milieu de la journée ; ce constat souligne une influence de la VPD
sur la WUE, notamment via une fermeture stomatique partielle.

Enfin, WIECKOWSKI et al., 2024 se sont appuyés sur des données de flux de va-
peur d’eau et de CO, obtenues par eddy covariance pour entre autres évaluer I’eWUE et
I’IWUE dans une savane sénégalaise, pendant la période 2010-2022. Les tendances ob-
servées de I’eWUE ont confirmé celles exposées par des recherches précédentes dans des

climats similaires, a savoir une diminution de ’eWUE en période seche.

1.4 La méthode d’eddy covariance

Etudier la WUE nécessite de connaitre des variables représentant les échanges de car-
bone et d’eau. A I’échelle écosystémique, la mesure des échanges d’énergie et de gaz
(e.g. CO,, vapeur d’eau) entre une surface et I’atmosphere est possible grace a la mé-
thode de covariance des tourbillons, plus communément appelée méthode d’eddy cova-
riance. 1l s’agit de la technique de micro-météorologie la plus directe pour 1’estimation
des échanges, devenue un standard employé dans des réseaux a travers le monde (e.g.
ICOS, Ameriflux, CarboAfrica, WAF-Net, ... gérés par FLUXNET) (BALDOCCHI, 2003 ;
FOKEN et al., 2012).

Les mesures sont effectuées dans la couche limite de surface, au-dessus de 1’écosys-
teme d’intérét, dans laquelle le transport des quantités thermodynamiques a mesurer est
dominé par les turbulences atmosphériques (FOKEN et al., 2012). La taille de la surface
caractérisée (appelée zone empreinte, ou footprint en anglais) est de I’ordre de quelques
hectares autour du point central de mesure, en fonction de la hauteur de mesure et des
conditions atmosphériques. Une mesure de flux est obtenue par demi-heure et, comme la

mesure est automatisée, elle peut s’effectuer en continu et ainsi s’étendre jusqu’a plusieurs
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années (BALDOCCHI, 2003).

Si la technique permet d’effectuer des mesures sur de longues périodes et a une fré-
quence fine, des plages de données manquantes (gaps) restent inévitables, soit pour des
raisons techniques (pannes, maintenance), soit pour des raisons méthodologiques. Par
exemple, lors d’épisodes de faibles turbulences atmosphériques (e.g. nuits peu ventées)
pendant lesquels d’autres modes de transport prennent de I’importance (advection), le flux
turbulent ne représente plus 1I’échange de I’écosysteme. Les données absentes ou suppri-
mées peuvent alors €tre remplies (gap filling) via des modeles statistiques et empiriques
(BALDOCCHI, 2003); en cas de périodes trop longues (au moins plusieurs jours), le gap
filling ne peut pas s’appliquer.

Une fois les mesures obtenues, une étape nécessaire au calcul de la WUE est le par-
titioning, qui consiste a séparer un flux en d’autres qui le composent a partir de relations
avec des variables abiotiques (température de 1’air, rayonnement, ...). Typiquement, la
NEE peut étre partitionnée en GPP (qui intervient dans plusieurs expressions de la WUE)
et Reco €n mobilisant les méthodes de REICHSTEIN et al., 2005 ou de LASSLOP et al.,
2010. Plus de détails sur cette étape de traitement des données sont disponibles dans la

partie 2.3. Données de flux, paragraphe 2.3.1. Traitement des données.
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1.5 Objectifs du TFE

Ce travail de fin d’études s’intéresse au fonctionnement de deux écosystemes tropi-
caux en Afrique de I’Ouest soumis a une alternance de saison seche et saison des pluies,
I’un étant une forét claire et I’autre une savane en partie cultivée.

Il vise a approfondir les connaissances sur la régulation des échanges d’eau et de car-
bone face aux contraintes climatiques et environnementales de ces écosystemes, en se
basant sur huit années de mesures (2008-2016) de flux par eddy covariance. Pour modé-
liser ces dynamiques de carbone et d’eau, quatre expressions de I’efficacité d’utilisation
de I’eau sont mobilisées : 'eWUE, 'uWUE, I'iWUE foliaire appliquée a 1’écosystéme
(iIWUEe) et 'iWUE basée sur une théorie d’optimisation stomatique (iIWUE,).

En d’autres termes, ce travail a pour ambition de répondre aux questions de recherche

suivante :

1. Comment les différentes expressions de la WUE révelent-elles les stratégies d’uti-
lisation de eau mises en place par ces deux écosystemes tropicaux face aux

contraintes saisonnieres ?

2. Sont-elles complémentaires pour modéliser le couplage carbone-eau dans ces

écosystemes ?

Pour y répondre, trois axes structurent le déroulement et la réflexion de cette re-

cherche :

1. Analyser leur variabilité intra- et inter-annuelle, en lien avec les saisons;;
2. Comparer leurs valeurs et dynamiques dans les deux sites;

3. Identifier I'influence de la teneur en eau des sols, qui n’est pas utilisée dans les

expressions de WUE.
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2 Matériel & méthodes

2.1 Localisation des sites

Les sites sont situés a Djougou, le chef-lieu du département de la Donga, au Nord-
Ouest du pays (Figure 3). Ils sont intégrés dans le bassin versant (BV) de la Donga
(586 km?), sous-bassin de I’Ouémé supérieur (14 300 km2), un fleuve prenant source au
nord du pays avant de se jeter dans 1’océan Atlantique au sud. Le BV est faiblement val-
lonné, avec des altitudes variant de 330 a 480 m.

Les deux sites (Nalohou et Bellefoungou), distants d’environ 15km I'un de I’autre,
font partie de 1’observatoire AMMA-CATCH . Il a pour mission de surveiller a long
terme les impacts des changements globaux en Afrique de 1’Ouest, au niveau du cycle

hydrologique, et plus largement le fonctionnement de I’interface surface-atmosphere.
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FIGURE 3 — Localisation des sites de Nalohou et de Bellefoungou (Béléfoungou)
(source : AMMA-CATCH)

Le climat de la région est de type soudanien, caractérisé par une saison seche (de dé-
cembre a février) et une saison humide ou mousson (d’avril a novembre), séparées par
deux périodes de transition, appelées respectivement "période d’humidification" (transi-
tion saison seche — saison humide) et "période d’asseéchement" de I’atmosphere (transition
saison humide — saison seche) (MAMADOU, 2014). Ce régime climatique est gouverné
par le mouvement saisonnier de la Zone de Convergence Intertropicale (ZCIT) qui, lors
de son arrivée sur le continent, apporte de I’humidité de 1’océan Atlantique, marquant le
début de la mousson ouest-africaine. Il engendre alors un fort contraste dans les variables

climatiques, telles que le déficit de pression de vapeur saturante (VPD), les précipitations

1. Analyse Multidisciplinaire de la Mousson Africaine — Couplage de I’ Atmosphere Tropicale et du
Cycle Hydrologique
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et le rayonnement solaire incident.

Les sols des deux sites ont des caractéristiques semblables, entrant dans la classifica-
tion FAO de Luvisol, avec une texture de limon sableux ou sable limoneux (YOUSSOUF
et LAWANI, 2000); les taux d’argiles augmentent en profondeur a partir de 50 cm (BLAN-
CHARD, 2010).

En saison des pluies, les nappes aquiferes sont proches de la surface, a 2-3m de
profondeur, mais ne descendent pas sous les 6-10m en saison seche. Les pentes sont
faibles : 3 % (direction Nord-Sud) a Nalohou et 2,5 % (direction Ouest-Est) a Bellefoun-
gou (SEGUIS et al., 2011).

2.1.1 Bellefoungou

Le site de Bellefoungou est une forét claire au sud du village du méme nom (9,79°N,
1,72°E, altitude 445 m) ; la station de mesure des flux est située au coeur de la forét (Figure
4), a2 10 km au nord de Djougou.

J Station_flux_Belle

-.Google

FIGURE 4 — Localisation de la tour a flux, du pluviometre et des capteurs de teneur en eau
du sol dans la forét claire de Bellefoungou

(Source de I'image : MAMADOU, 2014)

De par son statut protégé, les activités humaines y sont interdites, mais des parcelles
agricoles (coton) sont visibles par image aérienne jusqu’a sa lisiere et une route la longe
sur son versant nord-ouest (Annexe A). A 1’origine, lorsque le statut de protection a été
attribué a la forét en 1943, celle-ci s’étalait sur 1 300 ha; en 2016, sa surface était estimée
a 709 ha (AGO et al., 2016).

Une photographie de la tour a flux et d’une partie de la zone environnante est visible

en Figure 5 :
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FIGURE 5 — Photographie de la tour a flux dans la forét claire de Bellefoungou
en saison des pluies

(crédit photo : Jean-Martial COHARD)

En son sein, les arbres (Isoberlinia doka et I. tomentosa, famille des Fabaceae 2) at-
teignent une quinzaine de metres de hauteur et surplombent des herbacées (C4) pérennes.
A la fin de la saison des pluies, les arbres perdent en partie leurs feuilles (elles sont re-
nouvelées avant la mousson suivante) et les herbacées recouvrent le sol (SEGHIERI et al.,
2009). Les Isoberlinia peuvent se reproduire par drageonnage a partir de racines super-
ficielles (cinquante premiers centimetres), mais le systéme racinaire peut s’enfoncer plus

profondément pour atteindre les nappes en saison seche.

2.1.2 Nalohou

Cette zone agricole est proche du village de Nalohou, a 7 km au nord-ouest du centre
de Djougou, et sa tour a flux (Figure 6) est a environ 13-15km a I’ouest de celle du site
de Bellefoungou (9,74°N, 1,61°E, altitude 449 m).

2. Anciennement classés dans la famille des Caesalpiniaceae, qui a été abaissée au rang de sous-famille
(sous-famille des Caesalpinioideae, famille des Fabaceae).
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FIGURE 6 — Localisation de la tour a flux, du pluviometre et des capteurs de teneur en eau
du sol dans la zone cultivée de Nalohou

Légende : ronds = arbres, carrés = parcelles dans la zone de mesure, ligne bleue = "bas-fond"

(source de I'image : MAMADOU, 2014)

A P’inverse du site forestier, le couvert végétal dans le footprint varie beaucoup plus,
spatialement et temporellement (Figure 6). En effet, la zone est soumise a des activités
agricoles, dont des feux de brousse et des rotations de cultures (e.g. arachides, haricots,
ignames, sorgho, mais, manioc) sur de multiples petites surfaces appartenant a différents
propriétaires (MAMADOU, 2014). Apres chaque rotation, la surface cultivée est laissée
en jachere, permettant aux herbacées de recouvrir le sol et d’atteindre jusqu’a 3m de
hauteur en fin de saison des pluies (SEGHIERI et al., 2009); les agriculteurs les briilent
en début de saison seche (MAMADOU, 2014). Cependant, le sol n’est pas enticrement
nu pendant les mois secs : a ’est de la tour a flux, quelques essences fruitieres locales
(manguiers, anacardiers) entrent en feuillaison et floraison (SEGHIERI et al., 2009). A
250 m au nord de la station de mesures s’écoule la riviere Ara, bordée par un couloir
d’arbres, et, a 50 m a I’ouest, un “bas-fond” est également entouré d’arbres. Ainsi, ce
footprint au couvert hétérogene pourrait voir ses mesures influencées par la présence de
ces essences ligneuses, ce qui provoquerait des biais dans la modélisation des flux de cet
écosysteme (KLOSTERHALFEN et al., 2023).

La Figure 7 donne trois photographies représentant le site en saison seche et saison

des pluies :
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FIGURE 7 — Photographies de la savane cultivée de Nalohou.
Plantation d’ignames en saison seéche (haut gauche), tour a flux en saison seche (haut
droite), tour a flux en saison des pluies (bas)

(crédit photo : Jean-Martial COHARD)

2.2 La WUE

Dans cette partie, les définitions principales de la WUE, de la plus simple a appli-
quer avec des données d’eddy covariance (eWUE) a la plus complexe iIWUEy,), et les
réflexions (mathématiques, physiques, physiologiques) derriere leur développement se-
ront exposées. Les avantages et inconvénients de ces WUE seront listés en fin de partie
pour choisir les WUE les plus pertinentes a analyser dans le cadre de ce travail. Au-dela
des formulations mentionnées, d’autres expressions de la WUE n’ont pas été retenues, car
celles-ci n’ont pas fait I’objet d’études approfondies et/ou ont ét€ moins référencées dans

des articles ultérieurs.

Comme expliqué dans la partie /.3. Introduction a la WUE, deux définitions sont
souvent retrouvées dans la littérature : I'iWUE (échelle foliaire) et ’eWUE (échelle éco-
systémique). Vu que ce travail porte sur deux écosystemes, le développement des diverses
WUE de la littérature s’appuiera tout d’abord sur I’e WUE.

La plupart des études s’appuient sur le rapport entre la GPP (pour gross primary pro-
duction) et I’évapotranspiration réelle (ETR) (e.g. TANG et al., 2014 ; XUE et al., 2015;
L1u et al., 2020) pour calculer I'’eWUE [g Ckg’l H,0] (1) :

GPP

eWUE = —— (D
ETg

La GPP est la quantité totale de composés carbonés produits par photosyntheése sur
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une période donnée (e.g. XUE et al., 2015 ; KNAUER et al., 2018). Elle est égale a la diffé-
rence entre la NEE (pour net ecosystem exchange) et la Rec, (respiration écosystémique,
hétérotrophe et autotrophe). Avec la Reco, elle permet d’interpréter les échanges de car-
bone entre I’écosysteme et I’atmosphere via ses relations avec des facteurs (a)biotiques.
Elle n’est pas directement mesurable par eddy covariance, aussi des modeles existent afin
de la déterminer a partir de la NEE et d’autres variables abiotiques (température de 1’air,
rayonnement, VPD, . ..), comme les méthodes de NEE partitioning de REICHSTEIN et al.,
2005 ou de LASSLOP et al., 2010; dans le point 2.3. Données de flux, le paragraphe 2.3.1.
Traitement des données reviendra sur ces méthodes.

L’ETR est définie comme la quantité totale de flux de vapeur d’eau entre 1’écosysteme
et I’atmosphere, reprenant la transpiration végétale, I’évaporation du sol et I’évaporation
de la fraction interceptée (e.g. KUGLITSCH et al., 2008 ; BEJAGAM et al., 2023) et s’ex-
prime en [kg HoO m~2 s~!]. En eddy covariance, elle est calculable a partir du flux de

chaleur latente (LE) (2) :
_LE

ET = —
Ar

2)

Ar =2,501 —0,002361 - T,

Ou LE s’exprime en [W m~2] et Ty, en [°C].

Idéalement, pour plus de précision, I’eWUE devrait étre calculée a partir du rapport
entre la NPP (pour net primary production, définie comme le gain net de carbone par la
végétation, c’est-a-dire la différence entre la GPP et la respiration autotrophe (CHAPIN et
EVINER, 2014) et la transpiration végétale, car étudier la WUE revient a étudier les dyna-
miques carbone-eau de la partie photosynthétiquement active de 1I’écosysteme. Le choix
de la GPP est motivé par la nécessité de connaitre des facteurs plus précis (DAN et al.,
2007) ou de développer des modeles (TTIAN et al., 2011) pour trouver la NPP. Concernant
le dénominateur du ratio, plusieurs raisons vont pousser a s’appuyer sur 1’évapotranspira-
tion réelle de 1’écosysteme plutot que sur la transpiration végétale (ZHOU et al., 2016) :

— La mesure directe de la transpiration est difficile;

— Le partitioning de I'ET en ses différentes composantes (évaporation du sol, éva-
poration de la partie interceptée, transpiration) est complexe (BALDOCCHI, 2003)
et ne peut s’appliquer en cas de faible évaporation des sols;

— D’ET est dominée par la transpiration dans la plupart des écosystemes, dans des
gammes variées selon les biomes et la végétation, donc le partitioning de '’ET n’y
est pas nécessaire (SULMAN et al., 2016).

Cependant, une méthode commune pour restreindre ’ET a la transpiration sans parti-

tioning est I’exclusion des 24 ou 48 heures suivant un épisode pluvieux, afin de minimiser
le plus possible la part d’évaporation du sol et de la fraction d’eau interceptée par la vé-

gétation (e.g. KUGLITSCH et al., 2008 ; KNAUER et al., 2018).

GPP

Par conséquent, le choix du rapport FTe

est commun dans la littérature scientifique
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basée sur des mesures de flux. Il permet de simplifier le traitement des données en amont
en évitant d’accumuler des incertitudes dans les estimations et/ou de pouvoir exploiter le
peu de mesures disponibles sur un site (notamment dans la comparaison de plusieurs sites
qui n’ont pas les mémes données disponibles). Des études se contentent méme du rapport
]% (e.g. AGo etal., 2014; MONTALDO et OREN, 2016; TESTI et al., 2022).

Plusieurs études ont montré des observations contrastées de I’eWUE en réponse a des
changements environnementaux. Si une tendance a I’augmentation de la WUE a parfois
¢été rapportée a I’échelle foliaire, d’autres travaux montrent que cette réponse varie selon
les échelles spatiales et les contextes climatiques (LAVERGNE et al., 2019; Q. ZHANG
et al., 2019).

A I’échelle écosystémique, certaines régions enregistrent une baisse de la WUE (TANG
et al., 2014), tandis que d’autres en calculent plutot une hausse (XUE et al., 2015; L1U
et al., 2020). Une explication a ces variations est que la hausse des concentrations de CO,
n’est pas le seul facteur affectant la WUE, car 1’assimilation de carbone et I’ET sont aussi
soumises aux variations d’humidité dans le sol et I’atmosphere (Q. ZHANG et al., 2019.)
Ainsi, I’'influence de la VPD est de plus en plus étudiée car elle affecte la GPP et I’ET via
la relation transpiration-photosynthese représentée par la conductance stomatique (BEER
et al., 2009 ; MEDLYN et al., 2011 ; KNAUER et al., 2018 ; Q. ZHANG et al., 2019).

Partant de ce constat, BEER et al., 2009 extrapolent la formule de I'iWUE foliaire (;‘—;)
a la canopée en appliquant un proxy écosystémique (majoritairement a partir de données

en milieux tempérés) qu’ils nomment inherent WUE (IWUE) (3) :

GPP
IWUE = —— 3)
Gy
La conductance de surface Gg [mol H,O m~2 s~ !] peut étre obtenue via 1’inversion
de I’équation de Penman-Monteith (1965) en supposant que la transpiration domine I’ET,
mais BEER et al., 2009 approximent > le gradient de pression de vapeur (e; - e,) par la

VPD [hPa] (4) :

E:1,6-G5-(ei—ea) (4)
Pa
_ E'pa
Gs = 1,6-VPD

Ou E est la transpiration et p, est la pression atmosphérique [hPa].
L’expression de Gg en (4) est introduite dans (3) pour obtenir une nouvelle expression
d’IWUE (5-6), en remplacant E par ET :

GPP  GPP-1,6-VPD

E-pg - .
1,6-VPD E-pa

IWUE = (5

3. Conditions : 1) Tyir = Treuiltes (pour approximer e; — e, par VPD), 2) la résistance aérodynamique de
la couche limite est négligée, 3) A, et T sont approximées par GPP et ET.
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PP-VPD
IWUE = G—lv6 (6)
ET-"

1 . L
Le facteur pﬁ varie peu dans le temps; le considérer comme une constante permet donc

a

de simplifier 'TWUE [g C hPa kg~! H,0] (7) :

wur = SEL VD )
ET

Cette proposition de définition de WUE permet de mettre en évidence une relation
entre les flux de carbone et d’eau via une simplification de la conductance surfacique
Ggs par le rapport % (BEER et al., 2009; Q. ZHANG et al., 2019; M. ZHANG et al.,
2025). En effet, des études avaient remarqué une dépendance de la WUE a la VPD, aux
échelles écosystémique et foliaire (HUANG et al., 2015); grace a 'IWUE, BEER et al.,
2009 soulignent une relation plus forte entre le produit GPP-VPD et ET qu’entre GPP seul
et ET, car elle integre (partiellement) les effets de la VPD sur la conductance. De plus,
cette approche permet aussi de mieux repérer les réponses des écosystemes aux change-
ments environnementaux comme 1’augmentation de la concentration de CO, (ZHOU et
al., 2014 ; HUANG et al., 2015), puisque le ratio \ETTD
Cependant, le papier de BEER et al., 2009 présente des limites : 1) les variations

est relié au gradient de CO,.

diurnes de GPP, d’ET et de VPD sont négligées et 2) le rapport 2—7 est considéré constant,
alors que ne pas prendre en compte ces facteurs peut mener a une non-linéarité entre
GPP-VPD et ET (ZHOU et al., 2014).

ZHOU et al., 2014 définissent donc 1'underlying WUE (uUWUE)* [g C VhPa kg_1
H,0] en s’appuyant sur 'IWUE, mais en proposant une pondération écosystémique de

VPD (8) : .
GPP-VPD
uWUE = — =z 8)

Ouk=0,5.

Grace au facteur k, cette définition améliore la linéarité entre le produit GPP-VPD et
I’ET, par rapport a 'ITWUE de BEER et al., 2009, car I’hystérese diurne est diminuée entre
GPP et VPD et entre ET et VPD, ce qui permet de mieux interpréter les réactions d’un
écosysteme face a différents parametres au cours de la journée mais aussi de comparer
des écosystemes.

Le facteur k a été fixé a 0,5 a partir des optima kx donnant les coefficients de cor-
rélation (R?) maximaux entre le produit GPP-VPDF et I’ET de sept types d’écosystémes
nord-américains. En effet, pour chaque site, un optimum du facteur kK (nommé kx) varie
en fonction de I’écosysteme observé (kx € [0,403; 0,577]), et est défini sur base du plus

haut coefficient de corrélation atteint par type d’écosysteme.

4. Conditions : 1) Ty = Teanopée (pour approximer €; — e, par VPD), 2) ETs, faible, et
transpirationcanopée > ETso1, 3) le modele de gaz idéal est approximativement satisfait et la pression de
vapeur partielle est proportionnelle a la fraction molaire de gaz.
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Pour mieux intégrer les variables influencant la conductance stomatique (VPD, résis-
tance aérodynamique, concentration de CO, atmosphérique, ...), MEDLYN et al., 2011 se
sont penchés sur deux théories d’estimation de la conductance stomatique gg : 1’'une empi-
rique (couramment utilisée dans les modeles de végétation), I’autre “optimale” (basée sur
la théorie d’ optimisation stomatique selon laquelle les stomates ajustent leur ouverture de
maniere a minimiser la perte d’eau tout en maximisant le gain de carbone). Pour reprendre
les termes de 1’article, 1’objectif est de “réconcilier” ces deux approches d’estimation de
gs en développant 'unified stomatal model (9) a partir de mesures foliaires (de 4 especes

tempérées, 1 méditerranéenne, et 3 australiennes) :

81 zﬂ)
VvDs Cs

Ou g; est la sensibilité a 1’ouverture stomatique, go est la conductance stomatique

gs=go+1,6(1+ (€))

minimale (ordonnée a I’origine de la relation), Dg est la VPD a la surface de la feuille
[kPa] et Cg est la concentration en CO, a la surface de la feuille [ppm].

De cette maniere, le parametre g;, longtemps considéré comme une constante em-
pirique, peut désormais €tre interprété biologiquement : MEDLYN et al., 2011 montrent
qu’il 1) est inversément proportionnel a la WUE, représentée par le colit marginal hy-
drique du gain de carbone A (rapport entre la transpiration et I’assimilation de carbone),
et 2) varie en fonction de I’espece, reflétant des stratégies hydriques spécifiques d’utilisa-
tion de I’eau.

La WUE classique (gain de carbone sur perte d’eau) est fortement influencée par les
facteurs (a)biotiques, la rendant souvent difficilement comparable entre biomes. Mais,
comme vu précédemment, de nouvelles définitions de la WUE écosystémique ont émergé
pour y intégrer la VPD et ainsi améliorer la modélisation des interactions carbone-eau et
la comparaison entre écosystemes et saisons. Partant de ce constat et de I’ unified stomatal
model (avec g, fixé a 0), KNAUER et al., 2018 ont développé une définition théorique de
I’'tWUE écosystémique a partir de données d’eddy covariance pour mieux représenter et
comparer la WUE entre écosystémes. Pour ce faire, la conductance de surface Gg [mol

H,O m~2 s~ 1] a été estimée en inversant la formule de Penman-Monteith (10) :

LE -G,y
§ (Rt —G—=8)+p-c,-Gy-VPD—LE - (s+7)

Gs = (10)

avec :
Ryer = (Swin — Swout ) + (Lwin — Lwout)
esar(Tean) - (17,27 -243,12)
s =
(Tean +243,12)2

_ U 2/3\—1
Ga—(m+6,2'u* / )

Ou Ry est le rayonnement net [W m~2], s est la pente de la courbe de pression de

Léonora DE RE 17 2025



I’eau a saturation [kPa] et G, est la conductance aérodynamique pour la vapeur d’eau [m
~1
s .

A partir de Gg, Gy a été calculée en inversant I’ unified stomatal model (11) :

GS Ca
G =(—- —1)-vVPD 11
1= gpp Y (b
En réarrangeant 1’ unified stomatal model (8) pour y injecter I'iWUE., > (basée sur la
formule de I'iWUE foliaire, reprenant GPP et Gg pour I’appliquer a 1’écosysteme) (12),
I'iWUEy, (basée sur la théorie d’optimisation stomatique, et donc sur I'unified stomatal

model) peut alors se calculer (13) :

GPP

iWUEeCO = G—S (12)
C
iIWUE,), = “Gl (13)
+ vVVPD

Toutes deux sont exprimées en [umol C mol~! H,O].

Elles ont I’avantage d’inclure plusieurs variables abiotiques (VPD, température, vi-
tesse du vent, rayonnement, .. .) et permettent donc de comparer des écosystemes soumis
a des climats différents. Cependant, elles reposent sur des hypotheses qui peuvent présen-
ter des risques d’incertitudes en cas de non-respect si :

— Le bilan énergétique n’est pas fermé © (14) (Annexe B);
R,—G—S#H+LE (14)

— La résistance aérodynamique (de laquelle découle G,) peut étre mal estimée en
fonction du modele utilisé ;
— Le flux de chaleur du sol (G) est incertain ;

— Le stockage d’énergie (S) est fixé a 0.

Certaines définitions de la WUE mentionnées ci-dessus integrent la VPD et d’autres
variables météorologiques, mais pas la teneur en eau des sols (SWC, pour soil water
content [cm® cm™3]). Pour explorer les impacts de cette variable, certains travaux ont dé-
veloppé des métriques inspirées de I’eWUE (HE et al., 2017), ont observé I’'influence des
sécheresses édaphiques sur la WUE (J1 et al., 2021) ou ont mis en évidence des relations
entre la WUE et la SWC (e.g. BEJAGAM et al., 2023 ; L. WANG et al., 2024). Cependant,
I’utilisation seule de la SWC n’est pas pertinente, car elle ne prend pas en compte la tex-
ture des sols, qui influence pourtant la rétention et la disponibilité en eau pour les plantes.

Pour y remédier, le potentiel hydrique apporte des informations sur la capacité d’absorp-

5. LiWUE., est, en réalité, la premiere IWUE de BEER et al., 2009 dans la formule (3)
6. Inverser Penman-Monteith pour trouver Gg suppose que le bilan est fermé, une non-fermeture im-
plique donc des incertitudes dans Gg et a fortiori dans iWUEc, et iWUEy,.
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tion par les plantes lorsqu’elles sont mises en parallele avec la SWC (TOLK, 2003).

Une autre variable qui n’est pas prise en compte dans les définitions mentionnées est
la dynamique de la végétation, pouvant étre représentée a travers des indices foliaires ou
les stades phénologiques (feuillaison, floraison, fructification) que les plantes traversent.
Les indices foliaires donnent des informations sur 1’état de la végétation en mesurant la
densité de la végétation par pixel de résolution variable [m]. Les principaux sont :

— Le NDVI (normalized difference vegetation index), qui mesure la densité végétale

verte (PANIGRAHI et al., 2021);
— D’EVI (enhanced vegetation index), qui I’affine en tenant compte de 1’effet du sol
et de la saturation en zones de forte densité végétale (PANIGRAHI et al., 2021);
— Le LAI (leaf area index) quantifie la surface foliaire par unité de surface au sol
(FANG et al., 2019).

Tous s’expriment en [m? m™

Des scientifiques ont trouvé des relations de I’eWUE avec le NDVI et le LAI (e.g.
BEJAGAM et al., 2023 ; CUI et al., 2024), de méme qu’avec les stades phénologiques (JIN

2]_

etal.,2017; Guo et al., 2020; Y. ZHANG et al., 2022), qui sont souvent liées a une hausse
de la GPP.

Pour résumer les métriques exposées, le Tableau 1 reprend les avantages et inconvé-
nients de chaque définition de WUE appliquée a I’écosysteme (eWUE, IWUE, uWUE,
iWUEeCO et iWUEth).
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TABLE 1 — Avantages et inconvénients de chaque définition de WUE écosystémique

Indice Avantages Inconvénients
eWUE - Simple a calculer, peu de données né- | - Ne tient pas compte de variables abio-
cessaires tiques intervenant dans la physiologie
- Large bibliographie dans divers éco- | végétale
systémes - Comparaison difficile entre écosys-
témes
IWUE - Simple a calculer, peu de données né- | - Ne tient pas compte d’autres variables
cessaires abiotiques
- Integre la VPD comme proxy de | - Comparaison difficile entre écosys-
conductance témes
uWUE - Simple a calculer, peu de données né- | - Ne tient pas compte d’autres variables
cessaires abiotiques
- Integre la VPD et la pondere selon | - Si kK = 0,5 — comparaison difficile
I’écosysteme entre écosystemes
- Si k # 0,5 — comparaison moins dif-
ficile
iWUE, | - S’appuie sur plusieurs variables abio- | - Nécessite beaucoup de données de flux
tiques d’énergie
- Integre des processus via I’équation de | - Incertitudes sur la fermeture énergé-
Penman-Monteith tique
- Comparaison possible entre écosys- | - Approximation de la conductance —
temes difficile & appliquer en couvert hétéro-
gene
iWUEy, | - S’appuie sur plusieurs variables abio- | - Nécessite beaucoup de données de flux
tiques d’énergie
- Basée sur la théorie d’optimisation | - Incertitudes sur la fermeture énergé-
stomatique tique
- Comparaison possible entre écosys- | - Approximation de la conductance —
temes difficile & appliquer en couvert hétéro-
gene

Au-dela des qualités et limites de chaque approche, plusieurs arguments justifient le

choix d’observation de chaque définition dans le cadre de ce travail :

1. L'eWUE : des études ont déja été menées dans des climats similaires a ceux des

deux sites présentés (tropicaux secs) et cette définition reste encore souvent étu-

diée en raison de sa simplicité de calcul;

2. DuWUE : sa facilité de calcul et la pondération de la VPD en fonction de 1’éco-

systeme font de cette définition une approche accessible et pertinente ;

3. LiWUE, : I'intégration de variables abiotiques pour estimer la conductance de

surface permet une meilleure comparaison des écosystemes ;
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4. L'iWUEy, : 'intégration de la théorie d’ optimisation stomatique permet de prédire
les comportements des stomates face aux variables climatiques et de les comparer

aux comportements réels mis en évidence par I'iWUE,,.

L’IWUE de BEER et al., 2009 a été écartée car ’'uWUE en est une version améliorée

via le facteur de pondération k.

2.3 Les données de flux

Afin d’étudier la variabilité et les parametres de la WUE sur les deux sites susmen-
tionnés, des données ont été mesurées par eddy covariance via une tour a flux localisée
sur chaque site. Les caractéristiques ’ des instruments de mesures sont visibles dans les

Tableaux 2 (Bellefoungou) et 3 (Nalohou) suivants.

Les données de NDVI et d’EVI (résolution spatiale : 250 m) ont été développées par
Renaud KOUKOUI. Elles proviennent de la base de données du capteur Terra-MODIS.
Les indices ont été extraits du produit MOD13Q1 v6 sur une zone de 400 m de rayon
autour des stations de Nalohou et Bellefoungou. Les pixels présentant des contaminations
(nuages, ombres) ont été éliminés. Le traitement inclut une interpolation linéaire tempo-
relle, avec une fenétre de 240 jours, sur les images avant et apres chaque date-cible, créant
ainsi une série temporelle réguliere de 7 jours sans lacunes. D’autre part, du lissage a été
effectué via 1) un lissage par médiane mobile sur une fenétre glissante de 32 jours qui
combine les images voisines pour réduire le bruit temporel et 2) un lissage polynomial
Savitzky-Golay d’ordre 3 qui ajuste des polyndomes pour lisser les courbes.

Des données de LAI étendues de 2008 a 2014 ont été développées en combinant les
produits-satellites de CYCLOPE, MODIS et SEVERI puis en les confirmant par des me-

sures in situ dérivées de photographies hémisphériques.

7. Plus de détails sur les caractéristiques des instruments sont disponibles dans la these de MAMADOU,
2014
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TABLE 2 — Caractéristiques des capteurs utilisés pour les mesures atmosphériques, de flux et du sol a Bellefoungou

Variable \ Modéle du capteur Hauteur de mesure Intervalle de stockage \ Type d’intégration
Mesures atmosphériques
Température de I’air [°C] Vaisala WXT510, HMP45C 55m;15m; 18 m 15 min Moyenne
Pression atmosphérique [hPa] | Vaisala WXT510 55m 15 min Moyenne
Vitesse du vent [m s~!] Vaisala WXT510, Young | 5,5m;15m; 18 m 15 min Moyenne
05103
Direction du vent [°] Vaisala WXT510 5,5m 15 min Moyenne
Swin [W m~2] Skye SKS1110 (0,305 <A < | 55m 15 min Moyenne
2,8 um)
Swout [W m 2] .
Lwin [W m~2] Kipp & Zonen CNR1 (5 <4 < 5,5m 15 min Moyenne
Lwout [W m~2] S0 pm)
Pluie [mm)] Précis mécanique ABS3030 1 m 5 min Total
Mesures de flux
Vitesse du vent horizontale et | Campbell Sci. CSAT3 18 m 1/20 s Echantillonnage
latérale [m s~ !]
Vitesse du vent verticale [m | Campbell Sci. CSAT3 18 m 1720 s Echantillonnage
s
Concentration en CO;, atmo- | Licor LI-7500 18 m 1/20 s Echantillonnage
sphérique [ppm]
Mesures dans le sol
Température du sol [°C] Campbell Sci. 105T —0,1 m;-0,4 m 15 min Moyenne
Humidité du sol [cm® cm™3] | Campbell Sci. CS616 -0, ma-0,3m 30 min Moyenne
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TABLE 3 — Caractéristiques des capteurs utilisés pour les mesures atmosphériques, de flux et du sol a Nalohou

Variable \ Capteur Hauteur de mesure Intervalle de stockage Type d’intégration
Mesures atmosphériques
Température de 1’air [°C] Vaisala WXT510 2m 15 min Moyenne
Pression atmosphérique [hPa] | Vaisala WXT510 2 m 15 min Moyenne
Vitesse du vent [m s~ !] Vaisala WXT510 2m 15 min Moyenne
Direction du vent [°] Vaisala WXT510 2m 15 min Moyenne
Swin [W m~2] Kipp & Zonen CNR1 (0,305 | 2m 15 min Moyenne
<A <2,8um)
Swout [W m~?] Kipp & Zonen CNR1 2m 15 min Moyenne
Lwin [W m~2] Kipp & Zonen CNR1 (5<A | 2m 15 min Moyenne
< 50 pm)
Lwout [W m~?] Kipp & Zonen CNR1 2m 15 min Moyenne
Pluie [mm)] Précis mécanique ABS3030 1 m 5 min Total
Mesures de flux
Vitesse du vent horizontale et | Campbell Sci. CSAT3 4,5m 1720 s Echantillonnage
latérale [m s~!]
Vitesse du vent dans la direc- | Campbell Sci. CSAT3 4,5m 1/20 s Echantillonnage CO,> CO,
tion verticale [m s~ !]
[ppm] Licor LI-7500 45m 1/20 s Echantillonnage
Mesures dans le sol
Température du sol [°C] Campbell Sci. 105T —0,1 m et -0,4 m 15 min Moyenne
Humidité du sol [cm? cm 3] Campbell Sci. CS616 -0,1ma-0,3m 1h Moyenne




2.3.1 Traitement des données de flux

— La GPP

Les données de flux ont été traitées par Dr. Ossénatou MAMADOU (Institut de Ma-
thématiques et de Sciences Physiques, Université d’ Abomey-Calavi, Bénin) et son col-
legue Renaud KOUKOUI (Institut de Mathématiques et de Sciences Physiques, Univer-
sité d’ Abomey-Calavi, Bénin).

Afin d’obtenir la GPP a partir du partitioning de la NEE, le jeu de données a été in-
troduit par Renaud KOUKOUI dans I’application REddyProc (WUTZLER et al., 2018)
pour effectuer le post-processing (filtrage u*, gap filling, partitioning). La GPP peut étre
obtenue a partir de deux méthodes de partitioning : celle de REICHSTEIN et al., 2005 qui
se base sur la température nocturne (nighttime partitioning), et celle de LASSLOP et al.,
2010 qui s’appuie sur la température diurne et la PPFED (pour photosynthetic photons flux
density) (daytime partitioning). Cette derniere méthode est privilégiée dans les écosys-
témes tropicaux sujets a de faibles variations de températures (WUTZLER et al., 2018), et
a donc été choisie pour ce travail.

Pour estimer la Re, diurne, une fonction exponentielle est ajustée sur les données de
NEE nocturne (15) :

1 1
Tref —To Taur—To

Reco :Rref'exp(EO‘ ) (15)
Ou Ry¢r est la respiration a la température de référence Tier [°C] (généralement égale a
15°C), Ej est le parametre d’activation (sensibilité thermique), Ty [°C] est la température
de base (généralement fixée a -46,02°C) et T,;; est la température de 1’air [°C].

Ensuite, un modele de type lumiere-réponse est ajusté sur les données diurnes (16) :

a'A’nax'PPFD
NEE = — R 16
o - PPFD + Appax + Reco (16)

Ou PPFD est la densité de flux de photons photosynthétiquement actifs [ppm], o est I’ef-

ficacité quantique apparente, Amax €st I’assimilation maximale de CO; a forte lumiere.
— L’évapotranspiration

Pour prendre en compte la transpiration végétale au maximum (sans 1’évaporation du
sol) et éviter les valeurs d’ET nulles, les données nocturnes ont été filtrées, ne gardant
que les données comprises entre 9h et 16h. Les 24 heures (48 demi-heures) suivant une
pluie ont été filtrées pour favoriser les moments de transpiration végétale, écartant ainsi
les moments de plus forte évaporation des sols pour se concentrer sur la transpiration et
donc sur la physiologie seule des écosystemes. Les données de flux de chaleur latente trop

faibles (LE <50 W m~2) ont été supprimées.

Léonora DE RE 24 2025



Suite a toutes ces étapes de filtrage, les données ont été moyennées par jour et par

décade.

2.3.2 Données météorologiques

— Définition des saisons

Comme vu précédemment, les sites sont soumis a une alternance de saison des pluies
et de saison seche, entrecoupées par deux périodes de transition. Cette catégorisation des
saisons a été fixée en combinant I’humidité absolue de 1’air q, a I’échelle journaliere et
la direction du vent (qui illustre les changements a plus grande échelle — variable sy-
noptique). Ainsi, la saison seche est obtenue dés que g, <6gm™> (correspondant aux
directions du vent du Nord-Est) et la saison humide lorsque q,>6 gm™> (correspondant
aux vents du Sud-Ouest) (MAMADOU, 2014).

Le Tableau 4 liste leurs dates de début et de fin, leurs durées par année et leurs durées
moyennes sur la période 2008-2016. La saison des pluies recouvre la majeure partie de
I’année, avec une moyenne de 205 jours, et la saison séche s’étale en moyenne sur un peu

plus d’un mois. L’ Annexe C présente 1’évolution de la durée annuelle de chaque saison.

TABLE 4 — Dates de début et de fin des saisons des pluies et des saisons séches avec leur
durée associée.

Saison des pluies Saison seche

Début Fin Durée Début Fin Durée

[jours] [jours]
21-04-2008 22-10-2008 184 20-12-2007 21-02-2008 63
06-04-2009 | 08-11-2009 216 27-12-2008 23-01-2009 27
11-04-2010 10-11-2010 213 27-12-2009 | 02-02-2010 37
21-04-2011 28-10-2011 190 29-12-2010 | 20-01-2011 22
07-04-2012 | 09-11-2012 216 24-12-2011 18-01-2012 25
13-03-2013 24-10-2013 225 22-12-2012 11-02-2013 51
10-04-2014 19-10-2014 192 05-12-2013 20-01-2014 46
30-04-2015 31-10-2015 184 19-12-2014 | 30-01-2015 42
11-03-2016 23-10-2016 226 09-12-2015 14-02-2016 67
- - - 20-12-2016 22-02-2017 64
Moyenne 205 Moyenne 44

Les données n’étant disponibles qu’a partir du 26-06-2008, la saison des pluies 2008
est amputée d’un mois de données. De méme, les mesures s’arrétent au 31-12-2016, donc
seuls 10 jours de la saison seche 2016-2017 sont observables.

Il est également important de noter que des mesures n’ont pas été enregistrées pendant

certaines périodes (comme expliqué dans la partie 1.4. La méthode d’eddy covariance).
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Par conséquent, 1I’évolution des variables montrées dans la partie 3. Résultats est parfois
entrecoupée de périodes sans information, pour des durées allant de quelques semaines a

quelques mois.

— Direction des vents

Les saisons des pluies et les saisons seches montrent des variations de VPD, tempé-
rature de I’air et rayonnement, mais les différences se voient aussi dans la direction de
leurs vents (AGO et al., 2016). Comme présenté dans la Figure 8 ci-dessous, la saison des
pluies montre des vents provenant du Sud-Ouest (entre 180 et 270°), issus de I’Océan At-
lantique, alors que soufflent en saison seéche ceux venant de la direction Nord-Est (entre
0 et 90°, i.e. venant du Sahel). Ainsi, a chaque saison, les mesures d’eddy covariance
s’appliquent sur différents footprints.

Pendant les périodes de transition, les deux régimes prépondérants de direction du
vent s’ observent, expliquant entre autres la forte instabilité des variables météorologiques
observées (MAMADOU, 2014). On trouve des vents du NE dans la matinée et du SO dans
la nuit, et vice-versa pendant les périodes d’humidification et d’assechement de I’atmo-

sphere.

Saison séche Saisons de transition Saison des pluies
0° 0° 0°

FIGURE 8 — Direction des vents par saison a Nalohou
Le Nord est fixé a 0°, le Sud a 180°

De 2008 a 2011, ’anémometre de Bellefoungou était situé a 5 m de hauteur, alors que
la canopée culmine a 15 m. Les données de vitesse du vent ont tout de méme été utilisées

pendant ces années.

2.3.3 Calcul de PuWUE

Le facteur k dans la formulation de ’'uWUE a été obtenu en suivant le procédé de
ZHOU et al., 2014. Pour chaque site, a partir des données demi-horaires sans filtrage
diurne et sans filtrage des 24 heures apres précipitations, le coefficient de corrélation
entre GPP-VPDF et ET a été calculé pour chaque valeur de k € [0 ; 1] par pas de 0,001.
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Le facteur pour lequel le coefficient est le plus élevé a été retenu pour calculer 'uWUE
(Tableau 5).

TABLE 5 — Valeurs maximales de corrélation et facteurs & associés pour les deux sites.

Site Coefficient de corrélation maximal Facteur & correspondant
Bellefoungou 0,667 0,335
Nalohou 0,755 0,372

Les valeurs obtenues sont inférieures a celles de ZHOU et al., 2014, qui eux avaient
calculé k=0,451 pour des savanes boisées nord-américaines (corr. =0,790). Dans ce tra-
vail, pour se rapprocher du facteur de I’article et d’autres études ayant faitn appel a cette

métrique, I’'uWUE sera calculée a partir de k=0,5.

2.3.4 Données lacunaires

Certaines mesures n’ont pas ét€ enregistrées pendant certaines périodes, comme ex-
pliqué dans la partie 1.4. La méthode d’eddy covariance. Par conséquent, 1I’évolution des
variables montrées dans la partie 3. Résultats est parfois entrecoupée de périodes sans
information, pour des durées allant de quelques jours a quelques mois. Les Annexes D
et E donnent le nombre de données demi-horaires par décade, par saison et par site de

quelques variables.

Des lacunes sont surtout présentes au site de Bellefoungou. Pour y remédier, des don-
nées (Lwin et Lwout, peu variables inter-annuellement) de périodes moins lacunaires
(2012-2016) de ce site ont été copiées-collées aux périodes pendant lesquelles aucun en-

registrement de ces variables n’existe (2008-2011).
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3 Résultats

3.1 Structure

Pour chaque site, avant de s’engager dans I’interprétation des résultats des WUE obte-
nus, la dynamique temporelle de quelques variables (température de I’air, déficit de pres-
sion de vapeur saturante (VPD), rayonnement incident de courte longueur d’onde (Swin),
teneur en eau du sol (SWC) et précipitations) est illustrée en Figures 9 et 10. Les précipi-
tations journalieres sont ensuite cumulées (Figures 11 et 12) pour indiquer les hauteurs de
pluie tombées chaque année sur chaque site, et ainsi déterminer quelles années peuvent
étre considérées comme humides ou séches par rapport a la moyenne de 1190 mm an~!

sur la période 1950-2002 (LE LAY et GALLE, 2005).

Sachant que la WUE représente les interactions entre les cycles du carbone et de I’eau
(gain de carbone par perte d’eau), I’évolution de la gross primary productivity (GPP) (Fi-
gure 13) est d’abord illustrée pour indiquer les périodes de grande production végétale
(GPP élevée), ce qui permettrait d’anticiper les dynamiques de ’eWUE et de 'uWUE,
dont les expressions sont sensibles a la GPP. Cette analyse est mise en parallele avec des
indices végétaux, utilisés pour évaluer 1’état et la dynamique de la végétation : le NDVI
(normalized difference vegetation index) qui mesure la densité végétale verte, I’EVI (en-
hanced vegetation index) qui affine le NDVI (en tenant compte de I’effet du sol et de la
saturation en zones de forte densité végétale), le LAI (leaf area index) qui quantifie la
surface foliaire par unité de surface au sol. Les relations entre la GPP et ces indices sont
visibles en Figures 14 et 15. Pour le cycle de I’eau des sites, les dynamiques de ’'ETgr

sont observées en Figure 16 en parallele avec celles de la GPP.

L’évolution temporelle des WUE est ensuite étudiée, en commencant par I’eWUE
et 'uWUE (Figures 17 et 18) car leurs expressions analytiques proches ne prennent en
compte que deux (trois pour 'uWUE) facteurs de dynamiques de carbone (GPP) et d’eau
(ETR). Pour rappel, ’eWUE est le rapport en la GPP et I’'ETg, et 'uWUE est le produit de
1’eWUE par +/V PD. Pour approfondir le lien carbone-eau, une illustration de 1’évolution
de la conductance de surface Gg (Figure 19) rend compte des comportements stoma-
tiques de chaque écosysteme, car elle indique les mécanismes d’ouverture des stomates a
I’échelle de la canopée. A partir de cette variable, vient la comparaison de I'iWUE,,, qui
est I’application de I'iWUE foliaire a I’écosysteme via le rapport GGLSP, avec 'iWUEy, ba-

sée sur les prévisions de la théorie d’optimisation stomatique, en Figure 20. La différence

entre ces deux définitions est représentée en Figure 21.

Vu que la SWC n’est pas intégrée dans les expressions de WUE exposées ici, la re-
lation entre elle et les WUE a deux profondeurs de sol s’observe en Figures 22 et 23, en

mettant en évidence a quelles saisons appartiennent les points.
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Finalement, des boxplots présentent I’évolution de toutes ces WUE (Figures 24 et 25)
a travers les saisons (les mémes citées dans le cas des relations WUE-SWC) et les années

pour repérer d’éventuelles tendances temporelles sur la période 2008-2016.

3.2 Dynamiques temporelles des variables climatiques

La saisonnalité des conditions météorologiques est trés marquée (Figures 9 et 10) 3.
Sur les deux écosystemes, les dynamiques journalieres de la température de 1’air, de la
VPD (sous-figures 2), du rayonnement incident de courte longueur d’onde (Swin) (sous-
figures 1) et de la direction des vents (Annexe F) suivent une temporalité similaire : les
maxima s’observent en début de saison des pluies, ou a peu pres pendant la période de
transition sec-humide, avant de décroitre pour atteindre leurs valeurs minimales au cours
de la saison des pluies.

La température de 1’air a Bellefoungou peut atteindre jusqu’a 35°C au maximum,
contre 31°C a Nalohou; les minima sont aussi différents, avec 22°C enregistrés sur la
forét claire, et 20°C sur la savane cultivée. Ces deux variables climatiques a Nalohou,
en plus d’étre plus faibles qu’a Bellefoungou, subissent aussi moins de variations inter-

journalieres.

Les saisons des pluies présentent, comme leur nom 1’indique, de nombreux événe-
ments de précipitations (sous-figures 3), méme si quelques jours de plus faibles pluies
(inférieures 2 10 mm) ° sont visibles en dehors des mois pluvieux, le plus souvent dans la
saison de transition sec-humide. L’intensité des précipitations évolue a travers la saison :
les plus intenses (supérieures a 50 mm) arrivent généralement en milieu/fin de saison, pré-
cédées et suivies par des pluies plus faibles. Cependant, les deux sites ne sont pas soumis
aux mémes régimes de pluie. Par exemple, en 2010, Nalohou a connu plusieurs événe-
ments pluvieux supérieurs a 60 mm, mais Bellefoungou n’a dépassé ce seuil qu’un jour
sur toute la période mais, de maniere générale, les précipitations a Nalohou sont moins
fortes qu’a Bellefoungou. Ces différences de pluviométrie seront illustrées a travers les
Figures 11 et 12.

Une réponse quasi immédiate (surtout pendant les périodes de transition) des éco-
systemes face aux précipitations s’observe au niveau de la teneur en eau dans les sols
(SWC), sur les sous-figures 4. On remarque que I’infiltration de 1’eau est rapide, car elle

arrive directement apres une pluie, puis diminue rapidement lorsque celle-ci est terminée.

8. Toutes les Figures d’évolution temporelle des variables présentent des plages colorées indiquant les
saisons des pluies (bleues), les saisons séches (jaunes), les saisons intermédiaires (blanches) et I’intensité
des précipitations journalieres (rouges). Seules les données diurnes (9h-16h) sont retenues; si toutes les
données sont représentées, la 1égende de la Figure I’informera.

9. Sauf en 2012 et 2015 a Bellefoungou, et en 2012 et 2009 & Nalohou, qui sont des années pendant
lesquelles des jours de plus fortes précipitations ont été enregistrés.
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Ces variations sont dues a 1’évaporation de 1’eau en surface (due aux températures du sol
élevées, 26°C < Ty, < 34°C en moyenne journaliere, voir Annexe G) et a I’absorption ra-
pide par les racines. Pendant la période étudiée, on constate que la SWC a Nalohou est
inférieure a celle de Bellefoungou, ce qui pourrait étre 1i€ a une distribution différente
des événements pluvieux : les deux sites n’étant distants que d’environ 15 km, une diffé-
rence d’environ 286 mm a tout de méme été observée en 2012 dans les cumuls annuels de

précipitations sur ces derniers (Figures 11 et 12).
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Comme expliqué précédemment, les précipitations sont trés variables d’une année a
I’autre (certaines sont plus seches/humides que d’autres). Ces différences inter-annuelles
de précipitations se remarquent aisément via le cumul journalier annuel des pluies (Fi-
gures 11 et 12). En moyenne sur la période 2008-2016, les précipitations étaient de 1340
mm an ! a Bellefoungou et de 1226 mm an—! a Nalohou  elles étaient de 1190 mm an !
pendant la période 1950-2010. Les variations inter-annuelles d’intensité de précipitations

sont résumées dans le Tableau 6.

—— 2008 :1236.1 mm
1600 2009 : 1624.2 mm
—— 2010 : 1465.1 mm
—— 2011:1132.0 mm
14001 — 2012 :1708.3 mm
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FIGURE 11 — Cumul des précipitations journalieres par année a Bellefoungou
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FIGURE 12 — Cumul des précipitations journaliéres par année a Nalohou

En moyenne, les premicres pluies arrivent au 80° jour de 1’année (fin mars), mais leur
intensité et leur continuité ne se confirment qu’au 125¢ jour (fin avril). Dans les deux sites,
les années humides (e.g. 2012, 2009 a Bellefoungou ; 2012, 2015 a Nalohou) voient leurs

dernieres précipitations terminer plus tard que les années seches (e.g. 2011, 2013).
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TABLE 6 — Années a pluviométrie seche, humide et moyenne a Bellefoungou et Nalohou,

comparées a la moyenne de 1190 mm an—

1

Pluviométrie | Bellefoungou Nalohou
Seéche 2011 et 2013 (resp. 1132 et 1017 mm) | 2013 et 2011 (resp. 995 mm et 934
mm)
Humide 2012 et 2009 (resp. 1708 et 1634 mm) | 2012 et 2015 (resp. 1423 et 1403 mm)
2010 et 2015 (resp. 1465 et 1373 mm) | 2016 et 2010 (resp. 1367 et 1343 mm)
Moyenne 2008, 2014 et 2016 (resp. 1236, 1244 | 2014, 2008 et 2009 (resp. 1151, 1126
et 1266 mm) et 1198 mm)

3.3 Dynamiques temporelles de la productivité primaire brute

Ces pluviométries sont susceptibles d’impacter la production de biomasse des éco-
systemes : une année a pluviométrie seche pourrait voir sa GPP plus faible qu’une année
plus humide, mais des conditions trop humides du sol affecteraient aussi la productivité
des plantes.

La Figure 1310

montre que cette hypothése ne se vérifie pas a Bellefoungou car ses
valeurs de GPP maximales (saison des pluies) sont stables (environ 23-25 umol m—2s 1,
peu importe 1’intensité et le cumul annuel de la pluviométrie (pour les années avec des

données disponibles). A Nalohou, les maxima dépassent 25 pumol m 2 s~!

mais n’ont pas
de tendance a la stabilité comme a Bellefoungou : en 2012 et 2016 (années humides),
les GPP maximales étaient les plus basses de toute la période (dépassant a peine 20-
22 umol m~2s~!) mais, en 2015 (autre année humide), le maximum était le plus élevé
(presque 30 umolm—2s~1).

Cette stabilité des maxima a Bellefoungou pourrait s’expliquer par une adaptation des
essences aux régimes de pluies (et donc a des années excédentaires ou déficitaires en
pluviométrie), comparé aux cultures de Nalohou qui seraient moins adaptées, provoquant

cette instabilité des maxima.

Les maxima décadaires de GPP sont plus élevés a Nalohou, mais les minima (en
saisons de transition humide-sec) sont les plus élevés a Bellefoungou. Ainsi, la produc-
tivité des cultures est supérieure a celle des essences forestieres en saison des pluies,
mais le sol laissé quasi a nu en saison seche a Nalohou provoque une plus forte baisse
de cette productivité (jusqu’a 2,5-3 umol m~2 s~ 1) que celle de Bellefoungou (jusqu’a 5-
7umol m~—2 s~ 1), qui compte sur des herbacées encore actives en cette saison pour main-

tenir une photosynthese.

10. Les années sont colorées en fonction de leur pluviométrie, a partir des observations du Tableau 6 :
année seche (rouge), année humide (bleu), année moyenne (noir).

Léonora DE RE 34 2025



Il est aussi a noter que, pendant les mois secs, les minima ne sont pas stables et peuvent
subir une augmentation jusqu’en milieu/fin de saison seche avant de parfois chuter (en
moins de 3 décades), puis de remonter de maniere presque continue jusqu’aux maxima de
saison des pluies.

Ce comportement s’observe surtout dans le site forestier (2011, 2014, 2015 resp.
années a pluviométrie seche, moyenne et humide), et dans une moindre mesure dans le
site agricole (mémes années et en 2008, année 2 pluviométrie moyenne). A Nalohou, ces
chutes de GPP atteignent des valeurs similaires a avant I’augmentation ; a Bellefoungou,
elles sont toujours plus élevées que les minima précédents.

En cette saison, les stades phénologiques (renouvellement foliaire, floraison) des prin-
cipaux arbres de la canopée de Bellefoungou (Isoberlinia doka et 1. tomentosa) contri-

buent a cette GPP plus élevée que le site agricole.

Des variations saisonnieres inter-annuelles s’observent dans les deux écosystemes.
A Bellefoungou, si la GPP maximale décadaire est stable a travers les années, la mini-

—25-1 surtout apres 2012. Cette

male tend a augmenter en s’approchant des 10 umol m
tendance des minima ne s’observe pas a Nalohou : la GPP est stabilisée autour des
3umolm~2s~! (sol presque a nu), mais cela indique aussi que le site subit de plus fortes
variations inter-saisonnieres de GPP, vu la forte croissance des cultures en saison des

pluies (qui fait atteindre la GPP jusqu’a au moins 25 pmolm~2s™1).

De toute évidence, les maxima de GPP décadaires sont temporellement décalés entre
les deux sites : ils sont plutot atteints dans le premier tiers de la saison des pluies a Belle-
foungou et dans le dernier tiers a Nalohou. En d’autres termes, a Nalohou, la GPP chute
plus vite apres les épisodes les plus pluvieux (début du dernier tiers) qu’elle n’augmente
en début de saison : 3 a4 décades sont nécessaires a 1’écosysteme pour baisser sa GPP
de moitié par rapport au maximum, contre une dizaine pour atteindre ce-dit maximum.
Cependant, a Bellefoungou, les premieres pluies provoquent une augmentation de la GPP
plus rapide (3-6 décades) que la diminution apres le maximum (une dizaine de décades),

qui va par contre subir plus de variations intra-mousson.

Dans le méme ordre d’idées, des variations inter-décadaires (positives et négatives)
se manifestent a Bellefoungou en saison des pluies, méme apres que les maxima soient
atteints. Une certaine stabilité de la GPP se dénote donc sur ce site, alors que la GPP de
Nalohou chute de maniere drastique apres son maximum en fin de saison des pluies, ce
qui pourrait étre dii a la récolte des cultures (la végétation non touchée a Bellefoungou
contribue a maintenir sa GPP pendant toute la saison, juste apres les maxima associés a
la feuillaison). Par contre, en 2012, année de pluviométrie record, a Nalohou, la GPP a

baissé entre les deux périodes des plus fortes pluies.
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Concernant les indices végétaux, a Nalohou, une synchronisation temporelle entre la
GPP et les indices ressortent du graphe : les pics des variables s’observent quasi au méme
moment. Par contre, vu la relative stabilité des indices a Bellefoungou, cette dynamique
presque simultanée se remarque moins, et il arrive que la GPP culmine avant les indices,
dans le premier tiers ou a la moitié de la saison. Par ailleurs, ils sont aussi plus élevés
qu’au site agricole, en toutes saisons.

Les essences forestieres atteignent donc plus rapidement leur GPP maximale que leur
surface foliaire, méme si des variations de GPP dans la saison des pluies existent. Les
Figures 14 et 15 montrent d’ailleurs que les indices de végétation sont moins couplés a la

GPP a Bellefoungou qu’a Nalohou.
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FIGURE 14 — Relation entre la GPP et les indices végétaux (NDVI, EVI, LAI) a Bellefoungou
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FIGURE 15 — Relation entre la GPP et les indices végétaux (NDVI, EVI, LAI) a Nalohou

De ces résultats pionniers dans la région soudanienne, plusieurs hypotheses sur les
fonctionnements bien distincts de ces écosystemes peuvent étre formulées quant a ces
dynamiques de GPP.

Larrivée des premieres pluies a Nalohou faciliterait la croissance rapide des herbacées
(C4) et des cultures majoritairement pluviales exposées au rayonnement solaire. Quant a

Bellefoungou, la diversité des especes '! et leur phénologie spécifique (I’augmentation

11. SEGHIERI et al., 2009 : Isoberlinia doka et I. tomentosa (famille des Fabaceae), Uapaca togoensis
(famille des Flacourtiaceae), Lannea acida (famille des Anacardiaceae), Pericopsis laxiflora.
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des précipitations n’est pas significativement liée a celle de la probabilité de feuillai-
son (SEGHIERI et al., 2009), mais surtout le développement plus lent des herbacées si-
tuées sous la canopée (car ne recevant pas suffisamment de rayonnement solaire pour
stimuler leur métabolisme) provoqueraient un décalage temporel de GPP entre les deux
sites. Ajouté a cela, le temps d’infiltration des premieres pluies pour atteindre les racines
(MAMADOU, 2014 : profondeur racinaire des herbacées jusqu’a environ 1 m) pourrait ra-

lentir le développement de ces especes et induire encore le déphasage temporel observé.

34 L’¢eWUE et PuWUE
3.4.1 Dynamiques temporelles de I’évapotranspiration réelle

Partant du constat de GPP élevée en saison des pluies et faible en saison seche ou
intermédiaire, pour calculer I'eWUE et 'uWUE, il convient d’observer I’évapotranspira-
tion réelle (ETR) des écosystemes pour proposer des hypotheses de fonctionnement de ces
derniers, en s’appuyant sur ces WUE. En théorie, si la GPP est plus élevée a Nalohou qu’a
Bellefoungou, son ETR I’est slirement aussi (ouverture des stomates pour capter du CO,
provoquant une transpiration), mais les observations décadaires en Figure 16 infirment

cette hypothese.

En effet, en toutes saisons, I’ETR du site de Nalohou est toujours, en moyenne, in-
férieure a celle de Bellefoungou, donc également en saison des pluies (Bellefoungou =
25-27kg H,Om2s~!; Nalohou = 20-22 kg H,Om~2s~!), au moment ot les GPP sont,
a 'inverse, supérieures a celles du site forestier. Les minima (début de saison seche, fin
de période humide-sec) de Nalohou (en moyenne a 0,000025 kg H,O m~—2s~!) subissent
aussi moins de variations inter-décadaires et inter-annuelles par rapport a la forét claire,
dont les valeurs augmentent des le décade suivant I’ETR la plus faible (en moyenne a
0,00004 kg H,Om2s~1).

Cela confirme encore que le sol de Nalohou est partiellement a nu pendant ces mois,

ce qui n’est pas le cas a Bellefoungou (présence plus ou moins permanente d’herbacées).

En saisons de transition, ’ETr augmente a chaque épisode pluvieux, avant de chuter
juste apres (e.g. 2008, 2012, 2015) ; ces comportements (en méme saison) ne s’observent
pas dans la GPP (Figure 13). Les mécanismes de captation de CO, et de transpiration,
quoique se situant tous deux au niveau des stomates, sont moins couplés que prévu (sur-
tout a Bellefoungou ; Annexes H et I), mais il est possible que 1’évaporation du sol joue
toujours un role non négligeable dans ’ETRr malgré le filtrage des 24 heures suivant une
pluie. Il y a aussi moins de décalage temporel entre les ETr des deux sites, contrairement
ala GPP.

Toujours en période de transition sec-humide, I’ETr de Bellefoungou augmente de
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maniére assez continue (en moyenne +0,000025 kg H;Om~2s~!) dés son minimum at-
teint, car la baisse de VPD (Figure 9.2) provoque I’ouverture des stomates et donc la
transpiration. Quant a celle de Nalohou, elle reste stable comme décrit plus tot (mal-
gré la diminution de VPD, Figure 10.2), mais augmente en a peine 3 décades a la fin
de la saison sec-humide jusqu’a ses valeurs moyennes de saison des pluies (0,00009-
0,00010kg H,Om—2s~!). L’Annexe J montre d’ailleurs que le couplage ETg-VPD est
différent entre les deux sites, avec un R? plus élevé a Nalohou qu’a Bellefoungou (p-
valeurs < 0,05).

Concernant la dynamique inter-annuelle, a Bellefoungou, tout comme la GPP, I'ETgr
minimale a tendance a augmenter a partir de 2012 : les herbacées et les arbres qui ont
acces a I’eau en profondeur (SEGHIERI et al., 2009) ouvriraient donc beaucoup plus leurs
stomates en saison seche, ce qui faciliterait un gain élevé de carbone mais menerait aussi
a une plus forte transpiration des arbres que les années précédentes. Le fait que 2011 était
une année seche, pourrait aussi contribuer a un état de stress hydrique plus remarquable
au niveau de cet écosystéme pendant I’année 2012 pour maintenir son métabolisme. A
Nalohou, les tendances sont similaires entre GPP et ETR : les minima sont stables a travers
les années (méme si la GPP varie plus pendant les mois secs que I’ETR) et les maxima

ont des comportements variés entre les années.
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342 L’eWUE

Vu les observations de GPP et d’ETg, il est possible que '’eWUE de Nalohou soit
supérieure a celle de Bellefoungou toute 1’année, car il y existe moins de différences d’in-
tensité entre ces deux facteurs. Cela indiquerait donc une meilleure efficacité d’utilisation
de I’eau des cultures par rapport aux essences forestieres, ce qui s’observe partiellement

en Figure 17.

En saison des pluies, les maxima d’eWUE a Nalohou sont supérieurs (environ 3,9 g C
kg_1 H,0) a ceux de Bellefoungou (environ 2,6-2,9 g C kg_1 H,0, mais au-delade 3gC
kg~ ! H,O aprés 2012) et arrivent au méme moment que les GPP maximales de chaque
site (décalage temporel inter-site toujours visible). Ainsi, pendant cette saison, malgré une
ETR plus faible a Nalohou, la GPP y augmente plus fortement que 1’évapotranspiration,
menant donc a une WUE plus grande que celle de Bellefoungou.

D’autres valeurs élevées d’eWUE sont visibles en saison seche, qui peuvent méme €tre
supérieures a celles des moussons de la méme année sur le site de Bellefoungou (2009,
2010, 2011) : les plantes sont donc capables de maintenir leurs fonctions physiologiques
tout en conservant leur eau (ETR tres faible par rapport a la GPP).

Ces maxima arrivant aux deux saisons sur le site forestier montrent que I’eWUE peut
représenter deux stratégies d’utilisation de I’eau : conservation en saison seche, consom-

mation en période de mousson.

Cependant, a Nalohou, les eWUE des mois secs sont beaucoup plus variables dans leur
temporalité (2013 en saison seche ; 2008, 2010, 2014, 2015 et 2016 en saison d”humidifi-
cation) et leur intensité (< 1 gCkg~! H,O en 2008, 2009, 2013 et 2016;>1gCkg~ ' H,O
les autres années) et ne sont donc jamais équivalentes 2 celles des saisons des pluies. A
I’inverse, les minima de Bellefoungou sont stables : autour d’1 g C kg~! H,O en période
d’humidification (donc % =1),etd’1,7gCkg~ ! H,O en période d’asseéchement.

Ces différences saisonnieres plus variables donnent a Nalohou des patterns annuels
moyens (sous-figure 17.2b) décadairement plus variés qu’a Bellefoungou (sous-figure

17.2a).

Concernant I’évolution annuelle de I’eWUE, Bellefoungou se porte sur une légere
tendance 4 I’augmentation de ses maxima (< 3 gCkg~! H>O de 2008 4 2011, puis >3 g
Ckg~! H,O a partir de 2012), pendant que ses minima restent autour d’1 g Ckg~! H,O;
les mémes conclusions de tendances se tiraient avec la GPP et ’'ETRr dans les Figures
précédentes. Par contre, le couvert hétérogene du footprint de Nalohou ne permet pas de
conclure a une tendance nette de I’eWUE : les maxima des saisons des pluies sont moins
semblables entre années (Iégérement inférieurs a 4 g Ckg~! H,O, mais aux environs de
3gCkg ! H,O aux années humides 2012 et 2016), et les valeurs des saisons séches va-

rient fortement d’année en année.
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Au-dela de représenter les deux stratégies de consommation de I’eau, 'eWUE peut
aussi mettre en évidence les saisons intermédiaires a travers les deux minima (ce schéma
saisonnier surtout a Bellefoungou grace au couvert plus homogene), c’est-a-dire pendant

lesquelles la GPP et I’ETr sont toutes deux faibles, comme en atteste la Figure 16.
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FIGURE 17 — Evolution décadaire moyenne de ’eWUE sur toute la période et en une année moyenne a Bellefoungou et Nalohou
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343 L’uWUE

Comparées aux variations inter-saisonnieres de la GPP, celles de I'’eWUE suivent les
mémes tendances pour les deux sites, mais avec de plus fortes différences entre les sai-
sons 4 Nalohou (en moyenne d’1 4 4 g Ckg~! H,0) qu’a Bellefoungou (en moyenne d’1
23 gCkg ! H,0). Sur le site forestier, il arrive aussi que des valeurs d’eWUE en saison
seche soient égales a des valeurs en saison des pluies, alors méme que chacune a des
conditions hydriques (atmosphériques et édaphiques) propres et que les stratégies d’uti-
lisation de I’eau devraient donc étre mises en évidence différemment par la WUE. Dans
I’optique de prendre en compte les variables hydriques climatiques, I’'uWUE (Figure 18)
a I’objectif de corriger I’eWUE via I’apport de v/V PD dans son expression, afin d’appro-
cher la conductance de surface (Gg) 2 des écosystemes.

A Bellefoungou, ’'uWUE minimale (fin de saison des pluies, début de saison de tran-
sition humide-sec) se situe a environ 5 gC \/ﬁkg_1 H,O (stable a travers les années)
et atteint son maximum (en moyenne 2 16 g C vhPakg ™! H,0) quelque 4-5 décades plus
tard en saison seche (saison de transition sec-humide en 2012, mais pas de données dis-
ponibles en saison seche cette année-ci). U'uWUE diminue ensuite jusqu’en début de
saison des pluies, se stabilise légerement avant de descendre vers les minima a la fin
des mois pluvieux (sous-figure 18.1b) ; une meilleure différenciation inter-saisonniere s’y

note qu’avec ’eWUE.

A Nalohou, les uWUE sont plus semblables entre les saisons (moins bonne différen-
ciation inter-saisonniere qu’a Bellefoungou), mais ont des comportements parfois diffé-
rents entre saisons seches/intermédiaires : de 2011 a 2013 et en 2016, 'uWUE ne dépasse
pas les 13 g C vhPakg™ ' H,0, il arrive méme que les minima soient inférieurs 2 ceux
des saison des pluies (2009, 2011, 2013, 2015). Ainsi, malgré I’ETR montrant de fortes
variations inter-saisonnieres, la GPP plus instable au sein d’une saison et I’introduction de
la VPD integrent des biais menant a des valeurs d’'uWUE tres variables, ce qui se reflete

dans le pattern annuel moyen (sous-figure 18.2b).

Tout comme I’eWUE, les minima d’'uWUE a Bellefoungou sont constants a travers
les années et apparaissent en saison d’humidification, mais les maxima varient (augmen-
tation jusqu’en 2011, puis diminution et ré-augmentation de 2013 a 2015). Au site agri-
cole, 'uWUE tend a diminuer mais les valeurs sont fort semblables entre saisons, ce qui

ne permet pas d’arréter une tendance nette.

De la méme maniere que I’eWUE, le pattern annuel moyen (sous-figures 18.2) de

I’'uWUE est plus stable a Bellefoungou qu’a Nalohou. Si la premiere formulation de la

12. Via le rapport \/%, visible en Annexe K (en parallele avec le rapport % et la conductance de

surface Gg).
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WUE tenait compte des deux types de stratégies de consommation de 1’eau avec des
maxima arrivant aux deux saisons principales, cette expression-ci tempere les maxima de
la saison des pluies, en les abaissant a des valeurs intermédiaires, et 1éguant les maxima

aux saisons seches.
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FIGURE 18 — Evolution décadaire moyenne de ’'uWUE sur toute la période et en une année moyenne a Bellefoungou et Nalohou
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3.5 L’iWUEeco et l,iWUEth
3.5.1 Dynamiques temporelles de la conductance de surface

En saison seche, les écosystemes font face a des conditions climatiques difficiles (sé-
cheresses de I’air et édaphique, températures €levées). Ces stress menent les especes végé-
tales a adapter leur fonctionnement physiologique via la fermeture partielle des stomates,
ce qui limite les pertes d’eau par transpiration mais maintient une photosyntheése pour
conserver I’état sain de la plante (défenses immunitaires, développement racinaire, pro-
tection contre les ravageurs ou les conditions météorologiques, ...). Si 'uWUE permet
d’approcher le comportement des stomates de I’écosysteme via I’introduction de la VPD
dans I’expression de I’eWUE, les observations de I’'uWUE montrent que 1’estimation de
la conductance de surface (Figure 19) par I'inversion de I’équation de Penman-Monteith
(1965) pourrait étre un meilleur indice a intégrer dans une WUE plus représentative des

stratégies des écosystemes.

Sans surprise, une saisonnalité tres marquée de cette variable est remarquable pour
les deux sites. En saison seche, la Gg de Bellefoungou est plus élevée (environ 0,05 mol
H,0 m~2s~!) qu’a Nalohou (environ 0,025 mol H,O m~2 s~ !). De plus, comparée a I'ETg,
la conductance est plus stable sur le site forestier (dans les années disponibles). En saisons
des pluies, les valeurs sont, en moyenne, équivalentes entre les deux sites (0,5 mol H,O m—2 s™h,
méme si quelques maxima de la savane cultivée sont supérieurs a ceux de la forét (sauf en
2010 et 2013). Cette dynamique saisonniere implique que, en temps de non-limitation des
ressources en eau, la conductance de surface traduit une ouverture des stomates semblable

entre les écosystemes, malgré la différence spécifique et d’hétérogénéité du couvert.

Concernant I’impact des régimes de pluie, ’année 2012 (année de record de pluvio-
métrie) a donné des Gg décadaires faibles par rapport a des années seches, comme 2011
et 2013. Cette observation ne se remarque pourtant pas en 2015 (autre année a fortes

précipitations).
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3.5.2 LIWUE¢e, et PiWUEy,

La saisonnalité marquée de la Gg devrait se voir a travers I’observation de I'iWUE.,
et 'iWUEy,, permettant de mieux différencier les stratégies d’utilisation de I’eau entre les
saisons que 'uWUE 13 et I'eWUE. Effectivement, la Figure 20 montre une forte différen-
ciation des valeurs d’iWUE entre saisons des pluies et saisons seches pour les deux sites

que les deux WUE précédentes.

En I’occurrence, la saisonnalité des iWUE est distinctive sur les deux sites mais est
plus marquée sur le site forestier que sur le site agricole. En effet, a Bellefoungou, les
iWUE sont plus stables a travers les mois pluvieux (resp. 30 et 50 umol C mol~! H,O
pour 'iWUE, et 'iWUEy, au coeur de la saison) qu’a Nalohou. Ce dernier présente
des valeurs d’iWUE, similaires a celles de Bellefoungou en saison des pluies (40-
50 umol C mol~! H,0) mais avec plus de variations inter-décadaires qui ne se repérent
pas dans I’analyse de la Gg (Figure 19). Une nouvelle fois, les variations de GPP (Figure

13) dues a I’hétérogénéité du couvert végétal a Nalohou pourraient en étre la cause.

Suite aux minima de cette saison, un décalage temporel de I’augmentation des iIWUE
se manifeste entre les deux sites : celle de Bellefoungou commence a partir de la moitié
du dernier tiers de la saison des pluies, mais celle de Nalohou arrive des la moitié de la

saison, c’est-a-dire aux mémes moments que le déphasage des GPP (Figure 13).

Concernant son évolution a travers les années, les tendances inter-annuelles des iWUE
sont moins marquantes que celles de '’eWUE et de 'uWUE, voire absentes. Les maxima
de 'tWUEy, de Bellefoungou sont plutdt stables, mais ceux de Nalohou baissent; ceux
de 'iWUE, de la forét claire sont difficiles a observer par manque de données, mais
ceux de Nalohou semblent diminuer (sauf en 2014 et 2015, dont les maxima dépassent
les 300 umol C mol~! H,0, alors que les autres années diminuent jusqu’a plonger sous
les 200 umol C mol~! H,O apres 2012). Ainsi, en ne se basant que sur les observations de

Nalohou, les deux types d’iWUE écosystémiques donnent la méme tendance a la baisse.

Contrairement a ’eWUE et ’'uWUE, les iWUE mettent beaucoup moins en évidence
les stratégies d’utilisation de I’eau en saisons intermédiaires, pendant lesquelles la GPP et
I’ETR sont toutes deux basses, mais vont plutdt s’appliquer a différencier les périodes de
quasi-fermeture stomatique (saison seche) des périodes de plus grande ouverture (saison
des pluies). Cette binarité des iWUE traduit donc plutdt les comportements physiolo-
giques (stomatiques) des écosystemes, plutdt que I’'impact de la saisonnalité sur la pro-

ductivité de I’écosysteme (comme c’était le cas pour I'’eWUE et 'uWUE).

13. Qui approchait la Gg par le rapport \/%_
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De plus, vu que 'iWUEy, s’approche d’un comportement optimal de 1’écosysteme
(qui ne prend donc pas en compte les contraintes locales et ponctuelles), elle devrait tre
supérieure a I'iWUE,, tout en montrant plus de variations inter-saisonnieres, ce qui se
voit déja dans la Figure 20, mais la Figure 21 suivante le souligne via la différence entre
les IWUE (AIWUE = iWUE,;, —iWUE,,) : 'iWUEy, est bel et bien toujours supérieure
a 'iWUE, (sauf quelques points en mois secs a Nalohou). Elles sont les plus proches
I’une de I’autre au cceur de la saison des pluies pour les deux sites, méme si cette obser-

vation est moins remarquable dans la forét.

A Bellefoungou, 'iWUE, ne dépasse pas les 190 umol C mol~! H,O en saison séche,
alors que I'iWUEy, atteint 250 umol C mol~! H,O (entre 60 et 80 umol C mol~! H,O de
différence). Quant a Nalohou, les valeurs intra-saisonnieres sont proches entre les iIWUE
en milieu de saison des pluies (en moyenne entre 20 et 30 umol C mol~! H,O) mais sont
plus variables et s’écartent plus fortement a 1’approche des saisons seches et intermé-
diaires '* (en moyenne entre 20 et 30 umol C mol~! H,0) qu’a Bellefoungou.

En cas de précipitations hors mousson et en ne se basant que sur 1’observation de
AIWUE a Nalohou (due aux lacunes dans les données a Bellefoungou), la AIWUE dimi-
nue presque chaque fois de 10-20 umol C mol~! H>O entre décades, avant de remonter
au point suivant. Cela pourrait étre di a ’humidification du sol, menant 1’écosysteme a
passer d’une stratégie de conservation hydrique a une stratégie de consommation grace a

I’absorption plus facile d’eau du sol.

14. Pour une meilleure visibilité, I’ Annexe L. zoome sur les graphes de la Figure 21 a une échelle d’iWUE
entre 20 et 100 umol C mol~! H,0.
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3.6 Relations entre WUE et SWC

La teneur en eau dans les sols (SWC) est un facteur important '> 4 prendre en compte
dans I’évaluation de I’interaction des cycles du carbone et de 1’eau, car elle informe sur
I’état des quantités d’eau potentiellement disponibles pour les plantes, et donc leur adap-
tation a la consommation de cette eau pour maintenir leur physiologie. En incluant la
SWC !6 dans la comparaison des WUE des deux sites, il serait possible d’expliquer les
différences entre eWUE & uWUE et entre iWUE¢., & iWUEy,. Les Figures 22 (Belle-
foungou) et 23 '7 (Nalohou) relient chaque WUE présentée ci-dessus 2 sa teneur en eau

dans le sol correspondante !8.

A Bellefoungou, I'itWUEg, (sous-figures 22.3 et 22.7) et 'iWUEy, (sous-figures 22.4
et 22.8) ont un contraste saisonnier, avec des gammes de WUE plus larges/étroites en
faible/haute SWC (resp. de 50 a 200 umol C mol~! H,O et de 75 4 275 umol C mol~!
H,0), et des valeurs en moyenne plus hautes/faibles en faible/haute SWC (resp. 125 et
40 pumol C mol~! H,0, et 175 et 60 umol C mol~! H,0). Cependant, I'iWUE., varie
moins que I'iWUEy, au sein des saisons (et donc des gammes de SWC), ce qui se remar-
quait déja dans les Figures 20 et 21 : il est donc possible que I'iWUEth, bien que reposant
sur la théorie d’optimisation stomatique ne représente pas assez bien 1’écosysteme da a
la non-prise en compte de la SWC (et donc des contraintes hydriques locales) dans son

expression.

Quant a 'eWUE (sous-figures 22.1 et 22.5) et 'uWUE (sous-figures 22.2 et 22.6),
les WUE peuvent étre plus élevées en haute SWC (saison des pluies) que les iWUE,
voire équivalentes a celles en SWC faible (saison seche) pour 'eWUE. Cela confirme
que ’eWUE définit deux manieres de 1’écosysteme d’utiliser I’eau dans chaque gamme
de SWC : un comportement conservateur en sécheresse édaphique, mais plus consom-
mateur en cas d’abondance de la ressource. En comparaison, ’'uWUE se comporte plus

modérément en saison des pluies.

15. Comme expliqué dans le point 2.4. La WUE, la SWC seule n’est pas un indicateur suffisant de I’état
hydrique d’un sol car il ne permet pas de déterminer I’eau réellement disponible a la plante et la capacité
de cette derniere de prélever cette eau.

16. Rappel — Figures 9 et 10 : en saisons séches et intermédiaires, la SWC ne dépasse presque jamais les
0,1 cm? cm 3.

17. Les outliers d’iWUE, supérieurs 2 500 pumol C mol~! H,O ont été filtrés pour que 'iWUE,,
s’aligne mieux avec 'iWUEy,.

18. Les Annexes M et N reprennent 1’évolution des WUE par classe de SWC.
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FIGURE 22 — Relations journalieres entre la SWC et les WUE (1. eWUE, 2. uWUE, 3.
iWUE, et 4. iWUEy,) par saison a Bellefoungou

Profondeur = 10 cm : sous-figures 1-4

Profondeur = 30 cm : sous-figures 5-8

A Nalohou, vu que plus de données sont disponibles pendant la période, les tendances

repérées a Bellefoungou se confirment : les iWUE (sous-figures 23.3+7 et 23.4+8) sont
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fortement liées a la teneur en eau dans les sols, avec une nette diminution de leurs valeurs
lorsque le sol s’humidifie. L'uWUE (sous-figures 23.2 et 23.6) reste globalement stable a
travers le gradient d’humidité en saison des pluies, alors que ’eWUE (sous-figures 23.1

et 23.5) a tendance a augmenter.
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iWUE, et 4. iWUEy,) par saison a Nalohou

Profondeur = 10 cm : sous-figures 1-4

Profondeur = 30 cm : sous-figures 5-8
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3.7 Variabilités inter-annuelles

Un intérét de I’étude de la WUE est d’observer et de prédire la résilience des éco-
systemes face aux changements climatiques et donc aux changements dans les cycles du
carbone et de I’eau. Chaque expression de la WUE présentée ci-dessus est susceptible
d’évoluer différemment : avec I’augmentation de la GPP (et de ’ETRr a Bellefoungou,
qui est stable a Nalohou), ’eWUE et ’'uWUE suivraient aussi cette tendance (car peu
de variations de VPD a travers les années pour 'uWUE). Quant aux iWUE, poser une

hypothese n’est pas aussi simple, vu toutes les variables intégrées dans les expressions.

A Bellefoungou (Figure 24), ’eWUE (sous-figure 24.1) médiane en saison des pluies
était de 2,75 g C kg~! H,O en 2016, contre 2,25 g C kg~! H,O en 2008. Son pattern inter-
saisonnier moyen se repere, mais bien moins que celui de 'uWUE (sous-figure 24.2); sa
médiane de mousson n’a elle pas eu tendance 4 augmenter (aux alentours de 8 g C v/hPa
kg~! H,0) mais les boxplots montrent plus de variations que pour 1’eWUE, alors que
ses médianes saisonnieres sont plus semblables entre années, comme en 2009-2010 et
2013-2014, ce qui ne s’identifiait pas pour I’eWUE.

Concernant les iIWUE (sous-figures 24.3 et 24.4), les médianes des saisons des pluies
sont tres stables dans le temps, mais les données lacunaires (provoquant de fortes varia-
tions intra- et inter-saisonnieres) empéchent de s’arréter sur une conclusion précise de
I’évolution de ces métriques.

En résumé, '’eWUE et ’'uWUE traduisent une relative stabilité temporelle avec une

variabilité inter-saisonniere marquée, mais les iWUE sont plus difficiles a interpréter.
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FIGURE 24 — Boxplots journaliers saisonniers par année de 1. ’eWUE, 2. ’'uWUE, 3.
PiWUE, et 4. 'iWUEy, (Bellefoungou)

Bleu = saison des pluies, bleu clair = saison de transition sec-humide,

orange = saison seche, jaune = saison de transition humide-sec

A Nalohou (Figure 25), beaucoup plus de variabilités au sein des boxplots se re-
marquent, comme il était observé dans les Figures précédentes. Les dynamiques intra-
annuelles d’eWUE et d’uWUE se voient moins, et elles expriment parfois des comporte-
ments différents (2009, 2010 et 2014) de ceux de Bellefoungou, de méme que les valeurs
inter-saisonnieres. Ces schémas annuels sont un peu plus stabilisés chez les iWUE, surtout
dans le cas de 'iWUE,.
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4 Discussion

Cette étude éclaire les dynamiques des cycles du carbone et de 1’eau de deux écosys-
temes au Bénin. En comparant quatre formulations de la WUE, elle met en évidence des
saisonnalités marquées, mais aussi des divergences inter-sites liées a I’hétérogénéité du
couvert et a I’occupation du sol. Ces résultats mettent en évidence que la compréhension
du couplage carbone-eau en milieu tropical nécessite une analyse intégrant plusieurs in-
dicateurs (WUE et autres variables) et qui soit spécifique a chaque site : elle ne peut donc

pas se réduire au simple choix d’une seule métrique explicative des échanges.

4.1 Variabilités intra- et inter-annuelles

Les résultats avancent que toutes les WUE présentent une forte variabilité saisonniere,
mais chacune la traduit de facon différente. L'eWUE (Figure 17) et 'uWUE (Figure 18)
exposent une saisonnalité prononcée : elles mettent en évidence les périodes de transition
entre moussons et saisons seéches, mais leurs patterns ne se répetent pas exactement d’une
année a I’autre, surtout a Nalohou qui voit les comportements de ces deux WUE étre for-
tement différents interannuellement. A I’inverse, les iWUE (Figure 20) ne montrent pas
de rupture aussi marquée entre chaque saison, mais leurs comportements se rencontrent
presque a I’identique année apres année et, en ce sens, révelent plutdt une stratégie phy-
siologique : une augmentation progressive de ’efficacité physiologique d’utilisation de
I’eau, des minima de mousson vers les maxima de saison seche, en parallele avec 1’aug-

mentation des températures et de la VPD (Figures 9 et 10).

Ces premieres observations menent a penser que les WUE doivent étre envisagées
comme des métriques complémentaires, plutdt que comme des métriques “concurrentes’ :
si ’eWUE est parfois moins considérée de par sa simplicité par rapport aux iWUE, elle
est pourtant capable de souligner les périodes transitoires entre les principales saisons.
D’autres auteurs ont déja conclu a considérer la modélisation d’écosystemes par la WUE
comme un “puzzle” de plusieurs métriques (KANG et KANG, 2019; LAVERGNE et al.,
2019; CHEN et al., 2023), chacune contribuant a converger vers une image plus “com-

plete” de I’écosysteme.

4.2 Comparaison inter-sites

Cette possibilité de représenter les dynamiques carbone-eau a I’échelle écosystémique
se heurte cependant a la structure méme d’un écosystéme qui ne peut pas étre finement
modélisé par les WUE ; la comparaison des deux sites étudiés illustre bien cette difficulté.
Alors que Bellefoungou, plus homogene et forestier, présente une saisonnalité plutot ré-
guliere de ses WUE, Nalohou se caractérise par une variabilité inter-annuelle beaucoup

plus forte, liée a son statut de zone cultivée et a son couvert végétal en mosaique.
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Ces résultats ont été observés par d’autres auteurs (e.g. KLOSTERHALFEN et al., 2023)
selon lesquels les activités anthropiques et la différence de végétalisation au sein d’un
footprint peuvent étre a I’origine d’une instabilité inter-décadaire et interannuelle des
échanges carbone-eau modélisés, par rapport a des écosystemes a la végétation plus ho-
mogenes. Ils permettent aussi d’exposer la difficulté de transposer les résultats et conclu-
sions d’un site a d’autres écosystemes du méme type : chaque site conserve en effet une
spécificité propre (topographie, végétalisation, climat) qui doit étre considérée pour inter-
préter les flux et donc les WUE.

Une solution a cette difficulté de modélisation d’écosystemes hétérogenes serait de
s’intéresser a la contribution de chaque espece a la WUE via des mesures foliaires, ce qui

a déja été mis en avant par KUTSCH et al., 2008 a partir d’une savane sud-africaine.

4.3 Relations avec la WUE

Les savanes sont soumises a une limitation d’eau une grande partie de I’année, et les
premieres pluies de la mousson provoquent une réaction rapide de ces écosystemes : aug-
mentation de la productivité, épaississement du couvert végétal, ... mais ces biomes sont
aussi adaptés aux sécheresses, comme 1’attestent des feuilles persistantes d’Isoberlinia,
ou des herbacées toujours photosynthétiquement actives. L’effet sur la WUE n’est pour-
tant pas linéaire, car I’'influence de la SWC sur I’ET et la Gg (traduisant la transpiration
végétale) est moins directe : ces dernieres dépendent aussi de la phénologie de I’espece,
mais aussi du climat.

En s’intéressant au lien entre les WUE et la SWC a deux profondeurs, les résultats ont
montré que cette relation variait en fonction de la saison. Les saisons seches et intermé-
diaires voient une diminution presque instantanée de la WUE lorsque la SWC augmente.
Quant a la saison des pluies, caractérisée entre autres par une faible VPD, elle est témoin
de plus larges gammes de SWC, depuis de tres basses jusqu’a de tres hautes teneurs en
eau, mais ses WUE restent stables (et faibles, sauf pour I'’eWUE) tout le long de ce profil
hydrique.

Une nouvelle fois, les deux écosystemes étudiés ici se différencient : a Bellefoungou,
le couvert végétal (et donc le systeme racinaire capable de capter 1’eau en profondeur)
presque omniprésent pendant I’année permet aux plantes de maintenir des WUE élevées
méme pendant les jours les plus secs, ce qui avait été observé dans un écosysteme simi-
laire (KUTSCH et al., 2008 ; SUN et al., 2024). A T’inverse, le sol quasi nu de Nalohou
pendant les mois secs diminue cette efficacité en dessous d’un certain seuil de SWC.
Ces observations informent sur la morphologie et la phénologie des végétaux de ce site :
méme sans précision méthodologique sur leur profondeur racinaire ou leurs mécanismes
de captage d’eau, joindre la WUE a la SWC offre des informations sur la maniere dont
les especes de I’écosysteme se maintiennent en cas de stress hydrique (absorption d’eau

en profondeur par les arbres qui permet le renouvellement foliaire en saison seche) ou se
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re-développent apres une adaptation a un stress hydrique aussi long.

D’autres études ont montré le role majeur de la SWC sur la WUE (KUTSCH et al.,
2008; HE et al., 2017 ; BEJAGAM et al., 2023) mais aussi sa complexité d’interprétation :
sans information sur la texture du sol ou sur la profondeur racinaire des essences, cette va-
riable ne peut expliquer précisément a elle seule les variations de WUE. Ainsi, connaitre
la morphologie racinaire, la phénologie, la texture du sol ou le potentiel hydrique d’un
profil pourrait permettre d’extrapoler les observations d’un écosysteme a un autre sem-
blable, de méme qu’intégrer une ou plusieurs de ces variables dans le calcul de la WUE
d’écosystemes soumis a de fortes saisonnalités contribuerait a de meilleures modélisa-

tions des dynamiques des interactions carbone-eau (KUTSCH et al., 2008).

Au-dela de simples observations des relations WUE-SWC, s’intéresser aux dyna-
miques carbone-eau face aux contraintes hydriques posées a un écosysteme nécessite
d’investiguer I’évolution de sa résilience en regard du changement climatique et donc
du changement des caractéristiques climatiques auxquelles il sera exposé. Dans cette op-
tique, J1 et al., 2021 s’étaient intéressés a un potentiel décalage temporel des sécheresses
édaphiques sur I’eWUE. Les auteurs avaient remarqué que les impacts sur I’eWUE des
stress hydriques en Afrique de 1’Ouest n’étaient pas décalés par rapport a la métrique,
c’est-a-dire que les écosystemes de cette région ne subissent pas les sécheresses sur le
long terme. De la méme maniere, M. ZHANG et al., 2025 ont observé que leur résistance
aux sécheresses édaphiques rapides se renforcait ces vingt dernieres années. Vu 1’évolu-
tion des conditions climatiques exposées a ces milieux (SYLLA et al., 2016), il est certain
qu’intégrer des données édaphiques aux observations de la WUE permettra de mieux
comprendre a quels défis ces écosystemes et les especes (végétales et animales) qui en
dépendent feront face. De méme, le site de Nalohou étant en partie occupé par des par-
celles agricoles, prédire les dynamiques hydriques de la WUE contribuera a une meilleure

adaptation de I’agriculture a ces challenges climatiques actuels et futurs.

4.4 Causes des variabilités

Les constats de ces articles et de ce travail refletent les différences fondamentales
de structure entre les deux écosystemes, pourtant proches d’une quinzaine de kilometres

seulement, permettant d’interpréter les résultats et donc de comparer les WUE.

Tout d’abord, 1’hétérogénéité du couvert végétal (herbacées, surfaces cultivées, sur-
faces arborées) et de la temporalité de la phénologie des especes a I’intérieur du footprint
de Nalohou empéchent d’évaluer de maniere pertinente les WUE a cette échelle. Cette
composition végétale hétérogene provoque des réponses temporellement variables des
plantes face aux conditions climatiques, dues aux stades de croissance/développement
(feuillaison, floraison, fructification) décalés entre les especes mais aussi a leurs diffé-

rentes stratégies de résistance ou d’adaptation aux contraintes climatiques. Dans un pareil
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cas, calculer 'iWUE foliaire de quelques individus d’une méme espece compléterait les
observations des WUE écosystémiques mobilisées. A I’inverse, le couvert plus homogéne
de Bellefoungou permet une meilleure interprétation des métriques, car la physiologie vé-

gétale spécifique y est plus généralisable sur I’ensemble du footprint qu’a Nalohou.

En plus de la composition végétale plus homogene que celle de 1’autre site, la forét
claire ne subit, en principe, aucune activité humaine, laissant le temps et ’espace aux
plantes pérennes de développer leur réseau racinaire pour atteindre les nappes en période
de stress hydrique. Quant au site de Nalohou, les pratiques agricoles appliquées une partie
de I’année et le sol quasi a nu a d’autres moments ne permettent pas a I’écosysteme d’étre
en équilibre avec son environnement, menant par exemple a des amplitudes annuelles

d’iWUE tres différentes entre années.

4.5 Limites de I’étude

Les causes de la variabilité inter-site citées dans les paragraphes précédent montrent
que ces résultats ne peuvent étre généralisés a d’autres écosystemes semblables. En
effet, un seul site par type d’écosysteme est étudié dans cette recherche, or les savanes re-
présentent jusqu’a 60 % du continent africain; augmenter le nombre de tours a flux et/ou
développer d’autres méthodes de mesures sur ces écosystemes contribuerait a étoffer les
connaissances sur ces biomes et prévoir leurs adaptations et évolutions face aux extrémes
climatiques. De plus, le footprint de Nalohou pouvant inclure des surfaces non cultivées
trouble la robustesse des analyses (couvert intra- et inter-annuel variable) de cet écosys-
teéme. Dans le méme ordre d’idées, les données lacunaires (notamment a Bellefoungou)
limitent aussi 1’analyse des résultats de ce site, mais aussi leur comparaison avec ceux
de Nalohou, ce qui est surtout visible pour les iWUE mais aussi pour suivre 1’évolution
inter-annuelle des métriques. Ces observations confirment une nouvelle fois la nécessité

de développer des structures robustes et des recherches dans ces milieux.

Au niveau de la méthodologie, si ’eWUE et 'uWUE ont fait leurs preuves dans la
littérature scientifique, les iWUE ont été moins étudiées, en particulier dans les savanes.
De ce fait, les résultats obtenus dans ce travail pour ces expressions ne peuvent étre com-
parés a ceux de précédents articles dans des écosystemes similaires.

Une autre métrique qui a été estimée a partir de modeles et qui est nécessaire dans la
formulation des WUE est la GPP, ici développée a partir de la méthode de partitioning
de la NEE de Lasslop (2010). Celle-ci est préférée a celle de Reichstein (2005) dans les
écosystemes en climats tropicaux qui ne sont pas soumis a de fortes variations de tem-
pératures, mais elles ont toutes deux été développées a partir d’'une majorité de sites en
climats tempérés. Or, les végétations des climats tropicaux et tempérés, au-dela des varia-
tions de températures, ne sont pas soumises aux mémes contraintes climatiques (durée et

type de saisons, précipitations) ou édaphiques (type de sols, humidité, texture).
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5 Conclusion

L’ objectif de ce travail était de comparer la modélisation des cycles du carbone et de
I’eau de deux écosystemes au Bénin (une forét claire a Bellefoungou; une savane culti-
vée a Nalohou), a partir de quatre expressions de la WUE (eWUE, uWUE, iWUE, et
iWUEy,), calculées via des mesures de flux de carbone et de vapeur d’eau prises par eddy
covariance, de 2008 a 2016.

Bien que I'iWUE, et 'iWUEy, peuvent étre considérées comme les formulations
les plus proches de la physiologique réelle des écosystemes, I’eWUE et I’'uWUE sont ca-
pables de mettre en évidence les variabilités inter-saisonnieres et inter-annuelles des stra-
tégies d’utilisation de I’eau. De plus, leur facilité de calcul est pratique dans des contextes
ou les données nécessaires aux iWUE sont indisponibles. Les quatre formulations doivent
donc étre envisagées comme complémentaires, chacune offrant un angle d’analyse dif-
férent sur le couplage carbone-eau d’un écosysteme. Ainsi, ce travail souligne I’intérét
d’élargir la définition de la WUE pour mieux prendre en compte les conditions environ-
nementales de divers milieux.

Ces observations se retrouvent naturellement dans les relations WUE-SWC, et les in-
teractions entre ces deux variables apportent aussi des conclusions sur la morphologie et

la phénologie des especes végétales d’un site.

Des conclusions de cette analyse comparative de la WUE, ce travail contribue a une
meilleure compréhension du couplage carbone-eau dans les écosystémes tropicaux, mais
plus de contributions méthodologiques peuvent étre proposées pour approfondir les connais-
sances et les applications de la WUE a d’autres environnements. Parmi elles, I’intégration
de données édaphiques, le suivi des pratiques agricoles locales, I’étude de la phénologie et
de la morphologie des essences tropicales, ou encore le développement d’outils de modé-
lisation spécifiques a ces régions (GPP, NPP) préciseraient les comportements observés.
L’extension du réseau de tours a flux en milieu tropical est également pertinent pour affi-
ner la représentation des processus dans ces régions, aujourd hui sous-représentées dans

les bases de données climatiques mondiales.
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Appendices

A Image satellite de la forét claire de Bellefoungou

Image Google Earth du 10-12-2013. Le Nord est en haut.

B Régression du bilan énergétique a Bellefoungou et Na-
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G Evolution journaliére moyenne de la température du

sol a Bellefoungou et Nalohou
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H Relation entre ’ETyR et la GPP et entre la Gg et la GPP

a Bellefoungou

—— Régression (R? = 0.40) @ —— Régression (R? = 0.61) °
25 . J
_ 201
A
i
£
(o]
S 154
£
=2
=
&
(V]
101
5|
0.00004 0.00006 0.00008 0.00010 0.00012 0.00014 0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
ET [kg H20 m=2571] Gs [mol H20 m-2 571]

I Relation entre ’ETR et la GPP et entre la Gg et la GPP

a Nalohou

301 — Régression (R? = 0.80) N 307 — Régression (R? = 0.78)

25

N
o

GPP [umol € m=2s71]

0 T T T T T T 0 T T T T
0.00002 0.00004 0.00006 0.00008 0.00010 0.00012 0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
ET [kg H20 m~2s71] Gs [mol H20 m=2571]

J Relation entre la VPD et ’ETR a Bellefoungou et Nalo-

hou

°® a) Bellefoungou °® b) Nalohou

0.00014 1 o e | —— Régression (R? = 0.38) | 0-000127 —— Régression (R? = 0.68)

0.00010
0.000121
T
N 0.00008
* 0.00010
£
)
£
T 0.00006 -
£ 0.00008
=
w
0.00004 1
0.00006 1
0.00002 1
0.00004 1
10 15 20 25 30 35 40 45 10 20 30 40
VPD [hPa] VPD [hPa]

Léonora DE RE 78 2025



K Evolution décadaire moyenne du rapport £, du rap-

vPD?
port \/EL et de la Gg a Bellefoungou et Nalohou

55 e

1 o n o n <] n = o~ o o © <t ~ =]
m m ~ ~ — — o [=} — — o o =} =} [=}
AdApr13 adApr/13
= n < n < n < n 0 < n < n < n
<t m m ~ o~ — — [=] m m ~ ~ — — o
h \ \ A ) | — . . A A | \
4 . *°, "" ..03 4 - "‘
— o 2 . . e e ®* s
...'oo.... = I a.!:“- .
T ° 2. °» - [} °®
® e o e 0% 0% S o
Y .
"\f*
© ©
L= =1
o o
g 2 g
— o, o ¥ @ o
v .
L ]
o o™ & ?'“ &
. L e A D ]
e? o ofs
o‘." .
n "
‘ = Lo
e ® o .0 o’ £ ~ L} N
. . & o ®
r} * o®
* '° . '.' .g
.
'o e .
% 22" ’.-. . . ]
L B B . S, H .o""
X )
S < . <+
[— |
B A2 BE g
. P c‘ s . ‘}'\’
. ‘ W &
* . b ] < L
. ‘V = -®
P e * .® '/.. e
.. % L
XL L ] P e
s o ¢ . e 0y o
. LA oge o
* s o oo
** o
,)\ '3 % |1
< ] LAE
. 0t o L2 . AS
g .Io” &, e 5. o o°
[2 Y S — 8% 3 b I A
E] et [ = O *
o S 2 ©° - .
T o L, . | © oo
] 8,0, - ‘. = L ‘,o:' .
) . & IR - 9
T o0 % o . ’.' -
[ Lo
5 [ 34 b
R
. ete % ‘.o- o e
», .
. @® e
3 c. . 0""‘
h Y/ .
e h
u_ |- :
[~ |~
AR E2E
e % ° ) 0 o ® o?
o ®% ° * e2 o % ¢ *
o . -t L]
———— *
. . L] s,
w S L T e
= - s
‘.‘ N .!
O‘\ =] o
y (2 E
oy *°Y
o o * ° et o o 2 e "o“ "~
t . 4 0% et Lot
= og , % o % se® o
o * o a® ¢
L ] . ¢ "': e ¢ .
ot & o 4 e, .2 e - -
. . . . o @ . %8
. 3 L T o ®
- Pe . = ot
e 0 .
o8
., o )
Lo Lo
S S
. ., .5‘9 N :o. ~
',.o : o % 8 : *”° b
e ) - . .
[ 4 s cee LRl . -
e F % e *
LRy P
v %%

: | g | s
~ [=] © © <t ~ a ~ [=] [e+] o < ~ QR
— — o o o o — — o o o o

ada/13 ada/13

Léonora DE RE 79 2025



=[0;100] umol C mol ! H,O

.
.
ol L 4
. o L .
s . ¢
« ‘s
e = ¢ o 3
. e
. <
0 Py .
© .
[ —
& ¢ o
. . <
3.0
.?®
.
hd .
. . . .
s 4 ° ¢
. wn *
. ) | —
. . o
L s ~ . .,
. .‘
30
« N
.
.
- [ 3 ~ . .
. L - » .
. . . . °
s . < . ® S
. * - = . .
. o
. = .
L4 * . = o
.
L S .y
¥ ‘7
.
o [ — e
.
o* * L
.
i
L= < ~
.
3 - .
o *% 3 L “
F5 - 2 y %
ie) * % =] B
[ . . o
=] =
7] . e = . .
o LT
©
™~
'S
~ .
. . o .
* .
. . '.
.
-
= o*
L =] L]
. Py < P .
(3 ¢ ., .
-
o .
Y .
Y .
. .
.
., i
. .
o » * ™Y
o - re . &
* e, ~ * e . o .
.*
"o .,
D — «®
. ‘ . 'o
. . . .
. P . .
. . ® .
. . Fy
. o . . .
.
.« o = .
. Py 1 . .
~ . .,
o.’ . - ~
. .
. 2
o AL
(14 .« o°*
- ]
L] .
. . .
©
. . T T S . . T T
o o o o o oN © o o o o o
= @ © < ~ S @ © < ~

[O%H -low D Jowri] °223nMI - “3NMI = INMIV

[O%H -low D Jowri] °223nMI - “3NMI = INMIV

2016

2015

2014

2013

2012

2011

2010

2009

2008

Evolution décadaire moyenne de la différence entre les
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M Boxplots des WUE en fonction de six/cinq classes de
SWC a Bellefoungou

Profondeur = 10 cm : sous-figures 1-4

Profondeur = 30 cm : sous-figures 5-8
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N Boxplots des WUE en fonction de six classes de SWC

a Nalohou

Profondeur = 10 cm : sous-figures 1-4

Profondeur = 30 cm : sous-figures 5-8
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