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— INTRODUCTION -

La détermination de la vitesse de circulation des eaux

dans le cycle hydrologigue, de leur aire de répartition, 1'étude

sur ces eaux des effets de l'évaporation, ou des mélanges par des

eaux résiduelles, ont amené les hydrologues & employer des eaux

margquéas par des traceurs naturels ou artificiels,figure (1) .
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Figure (1) f Circulation des isotopes dans le cycle hydrologique (THATCHER,1965)
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¢ Produits de fission

il semble dificile de concevoir un meilleur tra-

rteur de la molécule d'eau gue Ses 'propres espéces isotopigues et

en particulier, 1'un de ses isotopes stables, 1'oxygéne,tableau

11) -



OXYGENE
Isotopes Fréquences
160 99,76
1 " 0,04
18, 0,20

Tableau (I)

Du fait de la rareté de 1'170, nous bornerons cette

8
étude aux variations du rapport . o .
16
(o]

JI1 est possible de suivre les modifications de la composition

isotopique de l'oxygéne de l'eau dans le cyclé suivant (figure2).

0 (vapeur océanique) = -

— Eau atmosphérique <
Respiration ] . Respiration—l

—ZEau du Atmosphére< - Oxygéne Eau—

l'aol ] - . " dissous océj\iq\

Photosynthége_ ' I—-Photosynthése
Cycle terrestre ' Cycle océanique
1 e o
80 (Icebergs) = =55 % ) Rivieres 18O (Sebkha) = +4¢

I":Lgure {2) s Cycle global de 1'oxygéne 18 dans 1'eau

- . -

L'une des premiéres constatations que 1l'on puisse faire en
€tudiant le cycie biogéuchimique de l'oxygéne de l'eau est,que les
modifications majeures se produisent & l'interface sol-atmosphére,
dans les eaux exposées 3 l'é&vaporation.

C’est donc 3 cette interface,et en particulier au systé-

me S50l - plante , que nous avons consacré l'essentiel de notre



étude, et plus particuliérement au réle joué par la Plante dans
les transformations isotopiques de l'oxygéne de l'eau du sol.

Mais pour cela,'il faut disposer d'une méthode permet-
tant l'analyse de 1'180 présent dans la mol&gule d'eau, sous for-
me liquide ou vapeur. Or si l'on peut aisément déterminer la te-
neur en 18O de l'eau libre en phase liquide sur quelques milli-
litres, on se heurte au probléme des forces de rétention lors de
1'étude des échantillons de sol ou de végétal, d'od un risque de
fractionnement isotopigque artificiel lors de l'extraction de
l'eau de ce type d'échantillons. De plus, l'analxgﬁmdx la tenepr
en 18o nécessite le passage & la phase solide pufzvae la v§§€§¥L
atmosphérique ; d'oll également un nouveau risque de fractionne-
ment lors de la condensation de cette vapeur. Enfin, l'obtention
des quelques millilitres d'eau nécessaires & l'analyse isotopi-
que classique, entraine l'emploi d'une trop grande masse d'é&chan-
tillon, ce qui pose le probléme des échantillons & compositions
isotopiques hétérogénes.

Pour résoudre ces différents problémes, nous avons
mis au point une nouvelle méthode d'analyse isotopique autori-
sant une analyse fine de 1‘180 sur une faible quantité d'é&chan-
tillons, 4 la fois dans la phase liquide et dans la phase vapeur.

Dans un premier chapitre, noms examinerons les métho-
des classiques d'extraction de l'eau et d'analyse isotopigue de
l'oxygéne de cette eau. Aprés avoir décrit les avantages et les
inconvénients de ces différentes techniques, nous détaillerons
la méthode de micro-analyse mise au point dans notre laboratoire.

Puis dans un deuxiéme temps, nous étudierons le pro-
bléme auguel nous sommes confrontés, en recherchant tout d'abord
l'existence de variations dans la teneur en 18O de l'eau de la
Pplante par rapport & celle du milieu de culture. Aprés avoir mis
en évidence 1'importante modification subie par ce signal dans
les feuilles des plantes aériennes, nous examinerons les modifi-
cations de ce signal isotopigue, en fonction des paramétres du
milieu :

- eau du sol

-~ humidité atmosphé&rigue

- luminositsg.



—~ CHAPITRE 1 -

{ - UNE NOUVELLE METHODE D'ANALYSE ISOTOPIQUE DE L'EAU DES TISSUS

VEGETAUX, DU SOL, DE LA VAPEUR D'EAU ATMOSPHERIQUE.

Le cadre de ce travail nous a amené i examiner la te-
neur en oxygéne -18 de l'eau d'échantillons trés différents :

- végétaux

- sols

— vapeur d'eau atmosphérigue

La méthode d'analyse isotopique classique réside dans
l'obtention (extraction, piégeage...) de guelques millilitres
d'eau, puis d'une équilibration thermostatée & 25°C de cette eau
avec du dioxyde de ca}bone (EPSTEIN et MAYEDA, 1953).

Or la complexité des problémes rencontrés au cours de
notre étude, nous a fait examiner la composition isotopique d'é-
chantilions ne contenant gque de trés faibles gquantités d'eau, de
l'ordre d'une dizaine de microlitrgs : la méthode classique par
équilibration devenant ainsi inapplicable, nous avons dfi mettre
au point une nouvelle technique d'extraction et de transformation
de l'oxygéne en dioxyde de carbone, en vue de l'analyse isotopi-
gue par spectrométrie de masse.

Cette méthode nous permet ainsi d'entreprendre des é&étu-
des beaucoup plus fines sur l'oxygéhe -18 de l'eau de ces divers
échantillons. Nous l'avons également appliquée & la détermination
du fraétionnement isotopique de l'oxygene =18 dans le systéme
'320-C02.

Nous examinerons au cours de ce chapitre les techniques
d'extraction et d'équilibration de l'eau, puis la méthode mise au
point- au laboratoire, tout en comparant les avantages et les in-

convénients respectifs de ces différentes méthodes.



1.1 - METHODE CLASSIQUE DE DESHYDRATATION SOUS VIDE (SOL, VEGETAL)

C'est la méthode utilisée habituellement pour ll'extrac-
tion de l'eau des échantillons de sols ou de végétaux.

L'échantillon (T) est recueilli et placé dans une cuve
4 dessication (D) dans laguelles il subit une déshydratation maxi-
male sous vide & la température ambiante.

La vapeur d'eau ainsi extraite est alors récupérée par
l1'intermédiaire de deux piéges cryoscopiques (C1 et C2). Le ré-
frigérant employé est un mélange neige carbonique-acétone (-77°C)
figure {(3).

L'extraction achevée, l'eau recueillie est ensuite
transvasée sous vide dans un seul piége. Puis toute l'eau est soi-

gneusement homogénéisée par agitation.
Trois millilitres de cette eau sont prileavés ot

mis & équilibrer avec du dioxyvde de carbone, & 25°C, durant 12

heures suivant la méthode habituelle (EPSTEIN, 1953).

7
1.2 -~ METHODE CLASSIQUE DE PIEGEAGE DE LA VAPEUR D EAU ATMOS-

PHERIQUE.

Un autre type de probléme nous est posé par le prélé-
vement de la vapeur atmosphérigqgue sur les lieux de l'étude.

Il s'agit de piéger la vapeur d'eau atmosphérigque par
condensation dans une série de piéges cryoscopigues en pyrex.
Une pompe électrique placée en aval du systéme de piéges assure
la vitesse de circulation du flux d'air (FONTES et CONFIANTINI,
1969).

La température du réfrigérant (-77°C)évite de piéger

1l'oxygéne, l'azote et le gaz carbonigque atmosphériques.

Il est tout d'aboxd recommandé de prélever ces é&chan-
tillons par temps sec, de fagon & éviter tout mélange avec la

vapeur issue de 1'évaporation des gouttes de pluie ainsi que le
piégeage d'éventuels adrosols. De plus, il faut assurer un par-

fait étalonnage de la vitesse de piégeage de la vapeur d'eau afin
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d'éviter tout fractionnement isotopique & la condensation : 1la
pompe électrique ne peut ainsi dépasser un débit de gquelgques li-
tres/minutes. D'ol un temps de piégeage particuliérement long :
lz teneuxr en 180 de la vapeur d'eau atmosphérique mesuréa ne se-
ra donc gu'une moyenne des variations de la composition isotopi-
que de cette vapeur durant ce temps.

Pour résoudre ces différents problémes, nous avons é&té
conduits & mettre au point une nouvelle méthode, qui offre l'ori-
ginélité de supprimer toutes les étapes intermédiaires entre
l'extraction de l'eau de 1l'échantillon et la transformation de
l'oxygéne de cette eau en dioxyde de carbone analysé en spectro-
métrie de masse. On peut ainsi espérer supprimer tous les frac-
tionnements isotopigues indésirables dis & ces différentas étapes.

Cette méthode offre également l'avantage de ne néces-
siter gque quelques microlitres d'eau. D'oll la possibilité d'étu-~
dier de beaucoup plus pré&s les problémes auxguels nous sommes

confrontés, par 1l'examen d'échantillons de petits volumes.

1.3 - METEODE D'EXTRACTION/REDUCTION/CONVERSION.

Il s'agit d'une adptation de la méthode déja utilisée
au laboratoire pour l'analyvse de‘l'lso de la matidre organique,
(FERHI et. LETOLLE,1975).

1.3.1 -~ PREPARATION DE L'ECHANTILLON (SOL OU VEGETAL).

a) Cette préparation se déroule en guatre parties :
Une dizaine de milligrammes de tissu végétal cu de sol
3 .
est rapidement introduite dans le tube (A} (10 cm ). Ce tube est

ensuite relié &4 la piéce (B) munie d'une wvanne (Ri)., figure (4).

b) Le tube (2A) est immédiatement plongé dans l'azote 1i-
guide de fagon A& préserver l'échantillon de toutes dégradations

et évolutions ultérieures.

€) Il est ensuite nNE€céssaire d'évacuer le dioxyde de car-

bone, l'oxygéne, l'azote atmosphériques, introduits dans le tube {
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-

en méme temps que l'échantillon & analyser. Aprés condensation

de l'eau dans l1l'échantillon durant une heure, (=77°C), le vide

est réalisé dans ce tube pendant 60 secondes. L'échantillen estalors
dégelé i la température de la pi&ce . Cette opération (c et 4d)
est ensuite repétée. Une fois le vide (10"3 Torr) réalisé dans

le tube (A), l'ensemble du montage (tube (A)+ piéce (Ta) ) est

effectué. Puis cet ensemble est relié au tube & pyrolyse (P).

1.3.2. - PREPARATION DE L'ECHANTILLON DE VAPEUR D'EAU ATMOSPHE-

RIQUE.

Le vide est réalisé dans la bouteille & prélé&vement

3

suivante (250 cm ) :

—

Le robinet (B) est ensuite refermé.
Sur le terrain, il suffira d'ouvrir ce robinet durant gquelques
secondes, puis de le refermer : nous disposerons ainsi d'un vo-
lume de vapeur d'eau atmosphérique suffisant pour la détermina-
1tion de la teneur en !% de 1l'eau. Nous €vitons donc de cette
fagon tout piégeage par cryoscopie de la vapeur d'eau sur le ter-
rain.
RAu laborstoire, le dioxyde de carbone, l'oxygdne, l'azote atmosphé-

riques sont évacués de la méme fagon gue précédemment. Avant le



début de la pyrolyse, la bouteille & prélévement est reliéean

tube (P). .
La suite:des opérations est jdentigue, gue ce solt ﬁour:l'échantil-

2on de sol, de végétal, ou de vapeurx d'cau atmosphérique.

4.3.3. REDUCTION DE L'EAU DE L'ECBANTILLON.

- Le tube a pyrolyse {(P) est porté & la température de 1150
sous vide.

— La vanne (R3;) est ouverte trés lentement = 1'eau contenue
dans 1l'échantillonage ré&duit av fur et & mesure de son passage

sur la colonne de poudre de diamant et de platine suivant la réac-

tion =

HZO +-C — H2 + CO

)
‘"La constante d'équilibre de cette réaction K] = -2l , 2

® (1,0)
différentes températures,est reportée dans le tableau suivant,ainsi
que la fraction d'eau (X) décomposée 3 ces diverses températures
(MAJZOUB,1965) : -

f ec 500 1000 ° | 1200 1400
x, _*_2,9.1'0‘7 2,37 35,8 271,4
X% 4.1073 0,838 0,985 0,997
¥, 41,4 0,8 0,4 0,3

Tableau (TI )



Théoriquement, il ne semble donc pas que cetteréaction soit tout
4 fait compléte a 1150°C d'ol l'obligation de l'emploi de pla-
tine, afin de catalyser cette réaction et rendre la réduction
de l'eau totale.
Il existe également une autre réaction :

co + H20 — CO2 + H2
La formation de dioxyde de carbone est fortement défavorisée 3

hautes températures,comme le montrent les valeurs de la constan-
te d'équilibre Kz,dans ce tableau :

)=
P co) 'P(HZO)

La réduction de 1l'eau sur la poudre doit se faire le plus lente-
ment possible, afin d'étre la plus compléte : 1le pPassage de la
vapeur d'eau sur le diamant peut &tre réglé en agissant sur les
vanres (R4}, (R;), (Ry).

14

1.3.4. RECUPERATION DU MONOXYDE DE CARBONE ET EVACUATION DE L'HY-

DROGENE.

Le monoxyde de carbone ainsi obtenu sst adsorbd au fur et
& mesure de sa formation sur du silicagel placé dans un tube en"u",
maintenu dans de l'azote liquide (-173°C).

Le dioxyde de carbone se condense sur le verre, au-dessus
du silicagel. L'hydrogéne est évacué par pompage.

A la fin de cette étape, l'eau est donc transformée en mo-
noxyde de carbone, avec des traces de dioxyde de carbone, l'hydro-

géne étant &élimine.

1.3.5. TRANSFORMATION DU MONOXYDE EN DIOXYDE DE CARBONE.

L'hydrogéne évacué, le monoxyde de carbone est libéré sous



forme gazeuse. en retirant le piége & azoﬁe liquide et en chauf-
fant le tube en "U"
Le monox&de de carbone est alors transformé en dioxyde de
carbone dans un convertisseur . 4 dé&charge électrique (AGGET et

al, 1964) suivant la réaction de BOUDOQUARD.

2 CO o C + COy

Le dioxyde de carbone est alors piégé (-173°C) dans un
porte-échantillon au fur et & mesure de sa formation.

Tout 1l'oxygéne de l'eau de l'échantillon est donc récupé-
yé a4 la fin de la manipulation sous forme de dioxyde de carbone.
Le rapport __;g dans ce gaz est déterminé au spectrométre de mas-

_“o
se & double collection.

3

1.3.6. EXPRESSION DES RESULTATS.

Ceux-ci sont exprimés én notation "8" par rapport & un
standard international de référence, gui pour les eaux, est le

mgMOW", défini parxr CRAIG en 1961.

-

&' _ (Rechantillon ~ Rstandara) 10
Rstandard
avec R"‘ Iso
ity

Le "SMOWY, (Standard Mean Ocean Water) est un étalon de-
vant représenter la composition isotopique moyenne des eaux océa-

nigues. Son 'A" est zéro par définition.

1.3.7. FIABILITE ET REPRODUCTIBILITE DE LA MANIPULATION "REDUC-

TION / CONVERSIONY

a) Pour vérifier la fiabilité de cette méthode , nous 1l'a-
vons expérimentée sur de l'eau bipermutée, de composition isoto-

pigue détermince.



Quelgues microlitres d'eau bipermutée prélevéds 3 la
seringue HAMILTON,sont introduits dans le tube iA).

La manipulation "réduction-conversion” est effectuée
afin de déterminer la teneur en ls0, de cette eau, obtenue par
cette méthode

Parallélement nouns mesurons la teneur en 'l%) de cette

eau par la méthode d'équilibration eau-gaz carbonique.

Le tableau (IIT) donne les résultats des analyses isotopi-—
queS du dioxyde de carbone obtenu, d'une part par équilibration

de l'eau, et d'autre part par réduction de cette eau.

co,, (équil.) co,, {convers.)
0 - 7'3: - ?’79 Tableau (III)
\ - 1,2 Z% -2 7,28 = 6,21 Z% =~ 6,91
- 71,23 - 7452 ‘
0 ] 1]
ol -1,18 Ox=0%7 - 6,80 UOy=0:3

Il n'existe pas donc de grandes différences entre ces
deux séries de mesures. L'erreur portant sur les analyses par la
uwéthode d'équilibration est de 0,1%,, ce gqui est conforme aux me-
sures déjid données dans la littérature. La méthode " réduction-

conversion est donnée avec erreur sur les analyses de + 0,3%.
La reproductibilité de la méthode de micro-analyse est

donc un peu moins bonne gque celle de la méthode d'égquilibration

Xous avons €galement testé la reproductibiiité de la méthode zé-
duction-convers.ion" sur des échantillons de végétaux dont l'ana-

lyse isotopigque est eésentielle dans le cadre de notre travail.

b)Dans un premier temps, nous avons choisi d'expérimen-
ter cette méthode sur l'eau du.limbe des plantes aguatiques tota-

lement immergées : en effet, das travaux antériesurs, (BRICOUT,



1977) ont montré 1l'absence de fractionnement igotopique entre
l1'cau du milieu de culture et celle présente dans la plante
aquatigue immergée. Nous aurons donc ainsi la possibilité de
vérifier la fiabilité de notre méthode d'analyse, en comparant

la teneur en 180 de l'eau du limbe de la plante et celle du mi-

lieu extérieur.

Les résultats obtenus sont les suivants :

Hature de 1'organe prélevé 3 180 {&chantillon) %, 8180 (eau milieu de culture) %,

Limbe Aponogeton ulvaceus + 7,85 .
Limbe Aponogetion ulvaceus I 8,32

P ' XX _8,1%0,2 + 8,27
Limbe Aponogeton ulvaceus + 8,35 X . ,
Limbe Aponogeton ulvaceus + 7,98

- Tableau ( IV)

Il existe donc une bonne ldentité isotopique entre
l'eau du milieu extérieur et celle du limbe d'Aponogetcn. D'ol
une trés bonne confirmation de la fiabilité de notre méthode de
micro-analyse.

La reproductibilité des manipulations effectuées sur
les plantes aguatiques est bien meilleure que celle obtenue a
partir des mesures de 1'180 de 1l'eau bipermutée. Cela peut étre
expligqué par la présence d'une matrice, (tissus foliaires dans
le cas du végétal), permettant une diffusion plus lente des gaz

sur le diamant et donc une réduction plus compléte de 1l'eau de

l1%&chantillion.

c) - Dans un deuxiéme temps, nous avons appliqué cet-
te méthode 4 l'eau des échantillons de limbe d'une plante aérien-

ne, le haricot (Phaseolus vulgaris).



Nature de 1'organe prélevé 6180 (échantillon) %,

Limbe Phaseolus wulgaris +15,16
Limbe Phaseolus vulgaris +15,94
limbe Phaseolus vulgaris +15,78 2'} =+ 15,4% 0,5
Limbe Phaseolus vulgaris +14,45
Limbe Phaseolus vulgaris +15,74

- Tableau (IV)

Cette mesure est de qualité inférieure & celle obte-—
nue sur les plantes aquatiques. Nous verrons par la suite com-
ment expligquer la différence entre les deux tests de reproduc-

tibilité effectués sur les végétaux.

d) - Avantages et inconvénients de la méthode "ré&duc-
tion-conversion".
Cette méthode offre en fait l1l'intérét de supprimer toutes les
étapes intermédiaires entre l'extraction et l'obtention du dio-
xyde de carbone analysable au spectométre de masse. D'odl une di-
minution du risque de fractionnement isotopique lors de l'analyse.
De plus cette technique offre la possibilité de ré&liser l'ana-

lyse d'échantillons ne contenant que quelques microlitres d'eau :

- cela permet d'effectuer des prélévements instantands de
vapeur atmosphérique en évitant de piéger celle-ci durant plu-

sieurs heures sur le terrain.

= Cela permet également lors de l'analyse d'échantillons de
composition isotopique hétérogéne de pouvoir distinguer les gdif-

férents types d'eau.

Par contre, cette manipulation est particulidrement
délicate : le passage de la vapeur d'eau sur le diamant doit

€tre parfaitement ré&glé, sous peine d'avoir un fractionnement

=5



isotopique trés important: De plus, il s'agit d'une manipulation

particuliérement longue, n'autorisant actuellement gue deux ana-

lyses par jcur.

1.3.8 - APPLICATION : DETERMINATION DU COEFFICIENT DE FRACTION

NEMENT ISOTOPIQUE A L'EQUILIBRE DANS LE SYSTEME H20—C02.

Les tensions de vapeur saturantes des diverses molécu-
les isotopigues sont légérement différentes, d'od l'existence
d'un fractionnement isotopique lors des changements partiels de

phase (condensation, vaporisation...).

Par exemple, dans le cas de l'eau :

ie

(H,

18
0-+ H2 0)1iq'-_""> (H2 o + H2 O)vap

Le coefficient de fractionnement isotopigque a l1'équilibre de
cette réaction est :
i
(

ls 2=
(1

80/160)eau lig

80/160)eau vap

Et dans le cas de la réaction d'échange isotopique entre
deux composés :

16 18

16 18
C 02 (gaz) + H2 (o}

0 (liquide) —— C 0 (gaz) + H21°0(1iquide)
Le coéfficient de fractionnement isotopique est exprimé de la

fagon suivante;

(185,160,
ac
(

CO2

O)HZO

180/16

Cl'est ce facteur de fractionnement que nous avons dé&terminé sur

de l'eau bipermuté @ en effectuant le cycle d'expériences suivant :



a) - Du dioxyde de carbone est misd &quilibrer avec

3 millilitres d'eau, & 25°C, pendant 12 heures.

b) - Du dioxyde de carbone est obtenu a partir de la

méme eau en utilisant la méthode "réducticn-conversion".

Pour déterminer le fractionnement isotopique, il suffira d'éta-

blir directement ce rappoxt au spectrométre de masse & double

‘collecteurs.

Leshrésultats obtenus sont les suivants :

sefficient de fractionnement isotopique & 1'égquilibre du systéme (002)g~—:(H,0)1
2

1leur théorique (25°C) Valeurs expérimentales (25°C) Valeurs de la bibliogragphie
,0380 1,0415 _
R 1 ’ 0416 Compston and Epstein (1958) 1.0407

: Suaschewski (1964) 1.0424

1,0419 Majzoub (1966) 104147

O’Neil and Epstein {1966a) 412

1,0414 Bottinga and Craig (1969) 1.0405

- Mausuhisa, Mawsubaya, and Sakai (1971) .ccocereceemrvnrecsann 1.0412

Blatner (1973) 1.0417

Horibe, Shigehara, and Takakuwa (1973) wccecececencnnemee 1.0414

1. Friedman and ].D. Gleason (unpub: data, 1974)....... L0414

O'Neil, Adami, and Epstein (1975) - 10417

R.N. Clayton {unpub. data. 19751........cccecemececeienemnenn 104G

sleur moyenne 11,0416 £ 0,0002 1,0412 ¥ 0,0004

-~ Tableau (V)

En conclusion, nous disposons d'une méthode par micro-
analyse fiable, et dont l'écart-type de reproductibilité est lé-
gérement supérieur a celui des méthodec plus classiques. Ce qui
peut s'expliquer par la différence entre les volumes d'échantil-

lons analvsés par ces deux types de méthodes : 6 microlitres



dans le premier cas, 3 millilitres dans le second.

Cette méthode peut é&tre maintenant appliquée 4 la ré-
solutéén de problémes aussi divers que la circulation de 1’180
de l'eau dans la plante, avec la possibilité de faire une dis-
tinction entre les différents organes de la plantes, la teneur

en 18O de quelgues mg de sol, les variations de la composition

isotopique de la vapeur d'eau atmosphérique.



- CHAPITRE 2 -~
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LA TENEUR EN O DE L'EAU PRESENTE DANS LES FEUILLES DES VEGETAHBX

ies travaux de GONFIANTINI (1965), de DONGMANN (1972,
1974), de LESAINT (1974), de FORSTEL (1972, 1974, 1975, 1978),
:aé BRICOUT (1977), ont montré que l'eau des feuilles des plan-
tes aériennes s'enrichit considérablement en 180 par rapport a
l?’ean des précipitations et du sol.

Ces différents travaux reposant tous sur la méthode
"extraction-équilibration", leurs auteurs n'ont pas eu la possi-
bilité du fait du volume d'eau requis, de suivre l'évolution de

1‘180 de l'eau & travers toute la plante. C'est 1l'un des points

-que nous serons amené & &étudier par la méthode de micro-analyse ;
nous examinerons en particulier s'il faut considérer la feuille

comme étant homogéne du point deﬁisotopique, ou non.

" L'enrichissement isotopigue de l'eau foliaire a &té
attribue aux processusS transwiratoires (GUNFIANTINT,1965) : le
fractionnement isotopigue est cr&€ ,lors de 1l'évaporation de 1°
eau foliaire dans l'atmoswvhe@re par départ sélectif des isotopes
les plus 1égers.FORSTEL (1974,1975,1978) a mis en &vidence sur le
terrain et milieu contrslé l'existence d'une relation entre cet
enrichissement et les variations. de 1'humidité relative atmosphé#&
rique.C'est également 1'un des voints sur lequel nous reviendrons
afin de comparer les résultats obtenus par la méthode clssique

d'extraction de micro-gquantités d'eau

Enfin, nous verrons s'il nous est possible de mettre en
€vidence une influence é&ventuelle de la photosynthése sur la com-
position isotopique de l'eau du limbe. Pour cela, nous serons
amenés 34 étudier la teneur en 180 de l'eau foliaire & la lumiére
Puis @ l'obscurité afin de déterminer 1l'influence des phénomé-~
nes photosynthétiques, et, enfin, & comparer la composition iso-
topique de plantes 3 métabolismes différents pour confirmer ou
infirmer la présence d'un fractionnement isotopique d'origine

biologique.



2.1 TENEUR EN 18O_DE L'EAU PRESENTE DANS DIFFERENTS ORGANES

VEGETAUX.

2.1.1 - CHEZ UNE PLANTE AERIENNE : PHASEOLUS VULGARIS.

Ces expériences vont porter sur 1'étude isotopigue de
1l'eau présente dans les organes végétaux, afin de pouvoir sui-~-
vre l'évolution de 1'180 de l'eau depuls la racine jusqu'a la
feuille, en passant par la tige, le pétiole et la nervure cen-
trale chez Phaseolus vulgaris. Ces organes ayant des fonctions
physiologigues différentes dans la plante, nous allons voir si

i8
cela se traduit au niveau des teneurs en O de l'eau.

a) - Protocole expérimental.

e o —— — ——— o o o 1 o o B St

a/l. Installation générale : figure(5).

L'analyse isotopigue de l'eau présente dans les
organes végétaux, nous a conduit 3 adopter un dispositif parti=-
culier pour la culture des plantes aériennes en milieu contrdlé.

Les plantes étudiées sont disposées sous une hot-
te en plexiglas balayée par un courant d'air de faible débit. Le
réglage de ce débit permet de stabiliser l'humidité relative
sous la hotte pour une période de quelques jours. Nous disposons
pour les mesures de 1l'humidité relative d'un psychromé&tre RICHARD

ventilé et d'un enregistreur d'humidité relative, de température,

de pression atmosphérigue.
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Figure (5) : Dispositif d'instaliation générale : Plantes aérien-
nes.

Ces plantes sont réguliérement éclairées tous les ma-
tins & partir de 7 heures par une batterie de tubes néons et ce dnu
rant 12 heures. Nous obtenons ainsi au niveau des plantes une

intensité lumineuse voisine de 10.000 1lux.

' De jeunes plants sont installés sous la hotte et arro-
sés avec une eau de composition isotopique connue. Une fois dans
le sol, l'eau d'irrigation subit une modification isotopigque dans

le cas ol on lui laisse la possibilité de s'évaporer.

Un sol est séché & 1l'étuve & 105°C jusqu'd poids cons-

tant ; puis il est réparti (150g) dans 10 béchers de 600ml, 1,4



saturation du sol en eau ayant &été déterminée & 57 % d'humidité

oo ndérale, nous verscns la méme guantité d'eau dans la série des
10 béchers.

- Aprés avoir constaté au ccurs d'une autre expérience
que le systéme radiculaire de Phaseolus vulgaris se développait
sur toute la hauteur de la colonne de sol dans le bécher, nous
avons décidé d'extraire la totalité de l'eau du sol, afin de dé-
terminer la composition isotopique de l'eau absorbée par les ra-
cines.

- Pour cela, nous avons utilisé la méthode d'extraction
par distillation sous vide ; cette technique a été immédiatement
appliquée & l'un de nos échantillons sans que celui-ci ait eu le
temps de subir la moindre évaporation, et ce afin de conserver

un échantillon-témoin.

- Les autres échantillons sont pesés deux fois par
jour pour déterminer, aprés évaporation, leurs pertes en eau.
Une fois 1l'humidité pondérale désirée obtenue, nous extrayons la

totalité d= l'eau du sol.

. - . 1
- Puis nous déterminons la teneur en 80 de l'eau de

ces échantillons par la méthode d'équilibration eau-gaz carboni-
que. )
Les résultats obtenus sont les suivants : (tableau VI

et figure 6) .
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::Echantillons Fraction liquide restant Durée de 1'évaporation 186 %o s)ow
dans le sol (%) (heures)
S, 100 0 - 7,8"3
s, 93,5 . 5 - L7,19
s, 87,4 - 92" - 6,37
5, 82,6 139 - 5,19
S, 72,3 195 - 5,75
S - 48,9 258 - 1,57
s7 43,6 314 - 0,62
Sg 29,3 379 + 0,57
S 22,9 427 + 1,14
5,40 21,9 450 + 1,35
544 16,1 _ 499 + 2,40
Eau d'irrigation du sol ' T = 7,56

— Tableau VI.

On peut constater sur le tableau VI que l'enrichisse-
8
ment isotopigque en . O de l'eau du sol est lineaire en raison
inverse de la fraction liquide restant.

La droite de régression obtenue est la suivante

35180 (eau du sol) = 42 - 12,2 . F
F = fraction liquide restant dans le sol
Le coefficient de corrélation calculé pour cette droi-

te est

R = -0,994

L'évaporation de l'eau dans le sol se traduit donc par

18 160.

un enrichissement en 0 d0 au départ sélectif de 1 Ce phé--

noméme sera discuté en annexe I.



-24 ~

N . — F %

100 90

FIGURE S

80 70 60 '50 40 30 20 10 O

VARIATION DE LA COMPOSITION ISOTOPIQUE
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LA FRACTION LIQUIDE RESTANT.
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IL'expérience précédente a montré qu'il ne faut pas garder le sol
dans les mémes conditions d'évaporation que la plante si l'on veut
pouvoir disposer d'un signal isotopique de valeur constante.

Pour cela nous avons utilisé 1le dispositif mis au point par FERHI
et LETOLLE (1978),figure (7) '

— BOURGEON
TERMINAL

Ax RAMEAU
¥ AXILLAIRE
ENTRE ; FEUILLE COMPOSEE
NOEUD
FEUILLE SIMPLE
AIR - . b
COMPRIME A W NOEUD
: TIGE
W m(
H-100% , .
\\ _ RACINE

N\

SOL

Figure (7) s Dispositif de bloflage de 1'évaporation de l'eau du sol



Ce dispositif a été congu de fagon & limiter au maxi-
mum toute transformation isotopique de l'eau dans le sol par éva-
poration, le sol étant placé sous une humidité relative de 100 %.
Sous cette atmosphére saturante, l'évaporation est .ainsi forte-
ment ralentie. I1 faut cependant renouveller réguliérement cette
atmosphére de fagon & assurer ltaération du sol et des racines :

l1'aération est nécessaire a4 l'oxygénation des tissus racinaires.

Afin de contrdler l'efficacité de ce dispositif, nous
avons arrosé trois sols avec des eaux de compositions isotopiques
différentes et déterminées.

Les échantillons de sol sont prélevés au bout de 15

" 18 .
jours. L'eau contenue est alors extraite,sa teneur en O déter-

minée.
Résultats : Tableau (VII).

- 12 R " - ] 518 - -
Nature de 1'échantillon analysé O % S.1..0.7%.
Eau d'irrigation n® 1 - 1,5
Zzu du sol au bout de 15 jours . - 6,6
Bazu @'irrigation n® 2 - 4,2
Eav Gu sol au bout de 15 jours - 3,1
Eeu d'irrigation n® 3 . : - 0,7
zzu du sol au bout de 15 jours ' .- 0;2

Cette méthode limite donc l'enrichissement de 1'180 de

l’'ean dans le sol 4 1 % environ.

-

Pour dé&tecter l'existence d'une évolution de la te-
i8 - .
neuxr en O de l'eau dans la plante nous avons prélevé, deux a

deux des organes végétaux afin de comparer leurs compositicons



isotopigues.

ature de 1'échantillon analysé Horaire du JEI(%) 69(90) é;180 (%3 s.r.o.v.

prélevement
acine Phaseolus vulgaris 6 58 22 -— 0,3
imbe Phaseolus vulgaris 6 58 22 + 12,1
é1iole FPhaseolus vulgaris 10 4& 18 + 1,4
imbe  Phaseolus vulgaris 10 48 18 + 15,1
ervure primaire Phaseolus 10 45 18 + 3!62
imbe Phaseolus vulgaris 10 45 18 + 15,8

au d'irrigation du sol

- Tableaun (VIII).

De ces résultats,nous pouvons tirer les conclusions
suivantes

Il existe de grandes différences entre les compositions
isotopiques de l'eau présente dans les organes.

Nous pouvons ainsi mettre en €évidence deus groupes :

—~ Celul de limbe, d'une part, dont 1'eau est fortement
. : 18 . A X
enrichie en O. Au sein de ce groupe il semble exister d'impor-

tantes variations.

— Celui des autres organes végétaux, dont l'eau est
beaucoup plus faiblement enrichie en 180 par rapport aux teneurs

respectives dans le limbe.

Afin de pouvoir suivre les variations simultanées de

8
1'1_0 de l'eau de la plante, nous avons prélevé tous les organes

en méme temps, figure (8).
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e (*c) : 26 +5,4
+3.3
+2,2
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!} EXPERIENCE
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8 (°C) : 21
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: 1. ] )
Tener ~n 00 32 1'eau e liTférents crganes de Phaseolus vulg
prélevés en méme temps.



Une autre série d'analyses a é&té réalisée sur une re-
noncule (Ranunculus monfanus), prélevée au Col du Grand Saint-
Bernard (horaire du prélévement : 12 heures, température de 1 'air

13°C), tableau(IX).

‘Naturs de 1'organe prélevé Bumidité relative (%) 18, & SHOW
{ Tige Ranunculus montanus T1 -7,9
Pétiole Ranunculus montanus 11 3,4
Limbe Ranunculus montanus T1 ?
Pétale Ranunculus montanus 11 . -1,2

Tableau (IX)

Ayant cassé la piéce contenant l'échantilion de limbe
durant le transport, sa.teneur en 18O n'a pu 8tre déterminée. De
méme, nous ne disposons pas du 180 de l'eau présente dans le sol
et dans les racines. Toutefois, la teneur en 180 de l'eau du lac
du Grand Saint-Bernard prxélevée 50 métres pPlus kas,était ce joug:

la de <14 x4 .

c) - Observations.

De l'ensemble de tous ces résultats, nous pouvons dé&-

gager un certain nombre de constatations.

— A 1l'entrée du systéme constitué pPar ce végétal, il
n'existe pas une grande différence entre la composition isotc-
‘pigue de l'eau dans le sol et celle des racines. Puis cette dif-
férence s‘accentue an fuf et & mesure ques l'on s'éloigne des ra-
cines vers les fzuilles, 1la discrimination isotopique devenant
de plus en plus forte. Dans le limbe il existe des teneurs net-
tement supérieures 3 celles des autres organes;ces teneurs su-
bissent de fortes variations en fonction de paramétres é&tudiés

plus loin.



- De plus, l'existence d'une différence entre les te-
neurs en 18O de l'eau éu limbe et celles des nervures démontre
que l'on ne peut considérer la feuille comme un bassin homogéne
du point de vue isotopique : deux types d'eau différents circu-
lent donc dans la feuille. Cette observation justifie la rela-
tive mauvaise reproductibilité obtenue lors du test effectué sur

les feuilles de plantes aériennes.

Nous avons donc affaire & des échantillons hétérogénes

-

du point de vue isotopique : d'ol le plus grand soin & apporter

lors du prélévement de ces échantillons pour éviter les plus gros-

ses nervures.

2.1.2 - CHEZ DES PLANTES AQUATIQUES : ELODEA CANADENSIS, APONO-

GETON ULVACEUS.

. e ot —— A . A e e e S G Gm ED s SN T W S v e e W WD v G as W= A am

Les plantes aguatiques étudiées sont des plantes fixées
totalement immergées. Ces prélévements ont été effectués dans le
Betz (affluent du Loing) le 30/10/77. Les échantillons recueillis
sont amenés au laboratoire avec l'eau du milieu dans des réci-
pients hermétiques.

Ils sont soigneusement et rapidement essuyés, puis ils
sont placés dans la cuve & dessication de la ligne d'extraction

sous vide.

Les résultats obtenus vont donc nous donner une idée

de la composition isotopique globale de 1'180 de l'eau circulant

dans ces végétaux,tableau (X)

a/2. Résultats.

- — - —— -



a/2. Résultats.

- . 18 > . .
Nature de 1'échantillon analysé é; 0 (%9 s.r.o.w7.
Plant Elodea canadensis - 5,5
Plant Elodea canadensis - 5,4
Plant Elodea canadensis - 5,2
Eau de la riviére - 5,6

Tableau (XI)

_a/3. Observaticons.

La détermination de 1a composition isotopigue globale
de 1'180 de l'eau circulant dans ce végétal, nous montre gqu'il
n'existe pas de différence significative entre les plants d'Elo-
dea canadensis. On peut égalemenF remarguer que l'eau cirLulant
dans cette plante a sensiblement la méme composition isotopiqué
gue l'eau du milieu.

Cependant, la méthode de déshydratation sous vide né-~
cessite une grande masse végétale, tous'organes confondus. Cette
méthode ne permet donc pas de suivre l'éQolution de 1'180 dans
les organes ne contenant gque guelques microlitres d'eau. C'est

ce gui nous conduit 3 abandonner ce type de méthode et & n'uti-

liseraque la méthode de micro-analyse.

_____.___.__.__.__.__.___.._____—____.._._.-..__________._

i

L'emploi de la méthode portant sur des micro~gquantités
Jd*eau nous permet de comparer le (SIBO de l'eau des plantes agua-

. : . 1 =
tigres aveC'laé 80 de l'eau des plantes aériennes.



b/1. Protoccle.

I1 s'agit cette fois d'expériences réalisées au labo-
ratoire. Les plantes aguatiques sont cultivées dans des aqua-
riums thermostatés de 50 litfeset de 100 litres. Ces bacs sont
soigneusement recouverts de fagon & éviter toute évaporation de

-l'eau et par la, toute modification isotopique du milieu de cul-
ture. L'aération de 1l'eau est assurée par des diffuseurs d'air.

Figure (9).

EITS2=T

~-Diffuseur 4’
air

Figure (9) : Dispositif d'installation générale pour la culture

des plantes aguatigues.

b/2. Résultats. Tableau (XII).

: N )
Yature de l'éckantillon znalysé 5'80 (%3 s.r.0.7.
Racine Aponogeton ulvaceus + 8,3

Tige : Aponogeton ulvaceus + 8,47
Yervure primaire Aponogeton ulvaceus + 8,1

Limbe Apenogeion ulvaceus + 1,9

Zau du milieu de culiure + 8,1




c) - Observations.

si 1'on compare ces résultats 4 ceux obtenus lors
d'une expérience semblable chez Phaseolus vulgaris, il ne sem-
ble pas y avoir dans le cas de cette plante aguatique la moin-
dre variation dans la teneur en 18, ge l'eau des différents or-
ganes. De plus, il n'existe pas de variation entre le(S 18o de
l'eau du milieu de culture et celui des organes végétaux, con-=
trairement 4 ce qui a été observé chez Phaseolus vulgaris. Il
semble donc, dans le cas des plantes agquatiques immergées, que
ce scit le milieu de culture qui régle la composition isotopi-
que de l'eau de la plante. Cela est également mis en évidence

dans le tableau suivant :

Tableau XIII.

fature de 1'échantillon 618Q de l'eau de 18O.de l'eau du milieu
cet dchantillon "de oulture

[[Ambe Aponogeton ulvaceus - 6,15 . ¢ - 5,72

imbe Anubias lanceolata -.5,94 < 5,72

l.imbe Cryptocoryne lingua - 6,26 - 5,72

Enfin, l'absence de différence entre les teneurs en
180 de l'eau du limbe et des nervures, impligue 1'homogénéité de
1a feuille du point de vue isotopigque. D'od un bon résultat lors
du test de reproductibilité effectué sur les feuilles des plan-

+tes aquatiques.

2.2 - ETUDE DE LA VARIATION DE LA TENEUR EN 18O DE L'EAU DU

LIMBE EN FONCTICN DE L'AGE DE LA FEUILLE.

"

2.2.1 - CHEZ UNE PLANTE AERIENNE ;" PHASEOLUS VULGARIS.
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Nous avons cbservé une hétérogénéité de la composition

~

isotopique de l'eau dans la feuille, ce gqui nous a amené i dis-
tinguer la teneur en 180 de l1l'eau dans le limbe de celle des ner-

-

vures. Il nous reste & examiner, si au sein de ce limbe , la te-
18 .
neur en O est homogéne ou non.
Pour cela, nous prélevons sur une méme feuille, trois

échantillons de limbe, dont ‘nous déterminons la teneur en 18O.

a/2. Résultats.

. 16 -
Fature de 1!échantillon analysé : é; 0 (eau organe) %e S.X.0.V.
Limbe Phaseolus vulgaris + 14,4
Limbe Phaseolus vulgaris + 14,8
Lixbe Phaseolus vulgaris + 14,°
Eau d'irrigation - 0,1

-

Puis dans des conditions expérimentales différentes, nous re-

faisons la méme manipulation.

Neture de 1'échantillon analysé

65100 (eau organe) FeS.L.0.W.

13imbe Phaseclus vulgaris + 12,5 )
Limbe Phaseolus vulgaris + 12,3

Lirbe Phaseolus vulgaris + 11,9

Eau é&'irrigation - 0,7 .




a/3. Observations.

L'homogénéité du limbe d'une méme feuille, du point
de vue isotopique, est mise en évidence & travers tous ces ré-
sultats. La feuille semble donc &étre constituée par deux ensem-
bles

- les nervures
— le limbe, lieu privilégié de l'enrichissement isoto-

pique.

b/1. Protocole.

Le but de cette expérience est d'étudier les varia-
tions de la teneur en 180 de l1l'eau du mésophylle en fonction de
la position de la feuille le long de la tige, c'est-&-dire en
fait, en fonction de 1l'dge de la feuille.

Ainsi, il nous sera possible de déterminer si l'enri-
chissement isotopigque observé dans‘le limbe est uniforme dans
toutes les feuilles de la méme plante. Pour cela, nous prélevons
& un instant donné, des échantillons de limbe & différentes

hauteurs sur un mé&me plant de Phasegolus vulgaris.



b/2 Résultats

HORAIRE
H &

L) °c)

: 20 HEURES

s8

0
Q? +16.4.

23

149"

+9,6
+9,5.

7
E:

Figure (10): Variation de la teneur en 180 de l'eau du limbe

en foncticn de l'dge de la feuille.

b/3 -~ Observations.

Nous avons déjd constaté l'existence d'une tré&s grande
variabilité des teneurs en 180 de l'eau des organes végétaux. Les
résultats de cette expérience nous enseignent maintenant que dans
le limbe, ces mémes teneurs peuvent varier suivant l1'4ge de la
feuille de fagon considérable : plus on se rapprxoche des feuilles
les plus jeunes, plus l'eau s'enrichit en 185 gans le limbe.

Les plus grandes variations isotopiques ayant été en-
registrées dans les feuilles les plus jeunes, nous sommes ainsi
amenés & prélever pour la suite de nos expériences, les limbes
des feuilles situées en position les plus hautes, afin d'enregis-

trer les plus fortes variationms.



2.2,2 - CHEZ UNE PLANTE AQUATIQUE : APONOGETON ULVACEUS.

_—— e am e e e T e = o e o e - —

Nous allons rechercher si les teneurs en 18O de l'ean
présente dans le limbe d4d'Aponogeton,sont homogé&nes ou non.
Sur une méme feuille, nous prélevons en mémé temps divers frag-
ments de limbe, dont nous déterminons 1la coﬁposition isotopigue

de l'oxygéne de 1'eaun.

a/2. Résultats.

Tableau (XVI).

Nature de 1'échantillon analysé 6% (% s.r.o.v.
Limbe Aponogeton ulvaceus + 7,8"
Limbe Aponogeton ulvaceus + 8,3
Limbe Aponogeton ulvaceus + 8,3
Limbe Aponogeton ulvaceus + 8,0
Eau du milieu de culture + 8,1

c

- . - _ 18
nervires Ccomprises, posséde la méme teneur en O de l'eau, ce

a/3. Observations.

—— s — —— — ——— o

La feuille d'Aponogeton est comparable, du point de
vue isotopique & celle du haricot, en ce sens, que dans les
. 18 - .
deux cas, le limbe a une teneur en O homogéne. Mais, comme

nous avons pu le constater chez Aponocgeton, toute 1la feuille,

qui est fort différent dans 1le cas de Phaseolus vulgaris.



b/1. Protocole expérimental.

Aprés avoir constaté gu'il existait une grande varia-
tion dans l'enrichissement isotopigque de l'eau de la feuille des

plantes aériennes, en fonction de 1' #&ge foliaire, nous al-

lons réaliser la méme expérience sur une plante adquatique :.sur

St

différentes feuilles d'un plant d'Aponogeton ulvaceus, des échan-

tillons de limbe sont prélevés au m&me moment.

b/2. Résultats.

Figure (11) : Evolution de la teneur en 18O de l'eau du limbe

d'Aponcgeton en fonction de l'age de la feuille.

£au du milieu aquatique
+« 8,10 \



b/3. Observations.

Contrairement & ce qui avait été observé chez Phaseolus
vulgaris, l'dge de la feuille n'influence pas la composition iso-

topique de l'eau foliaire dans le cas d'une plante aquatique to-

talement immergée.
A la suite de cette étude, nous pouvons donc distin-

guer deux catégories de plantes :

- les plantes aériennes, isotopiquement totalement hé-
térogénes, et dont les feuilles les plus jeunes présentent la

teneur en 180 la plué forte.

- les plantes aquatiques, totalement homogénes du
point de vue isotopique, caractérisées par une absence de frac-

tionnement isotopique entre l'eau du milieu de culture et celle

des organes de la plante.

Aprés cette étude de la teneur en 180 de l'eau présen-
te dans les organes des plantes, nous allons maintenant examiner
l'action des paramétres du milieu sur ces mémes teneurs. En ef-—
fet nous avons pu constater tout au long de cette étude, que
certains paramétres du milieu influengaient 1la composition iso-

topique de l'eau de la plante :

- teneur en 180 du milieu de culture dans le cas d'A-

- ponogeton ulvaceus.

~ humidité relative atmosphérique dans le cas de Pha-

seolus vulgaris.

Nous allons donc rechercher, dans ces deux milieux, les paramé-
tres pouvant agir sur la composition isotopique de 1'oxygéne de
l'eau dans les végétaux, et examiner l'influence de ces paramé-—

tres sur la variation de cette teneur.

2.3 - EVOLUTION DE LA COMPOSITION ISOTOPIQUE DE L'EAU DU LIM-
BE DES PLANTES AERIENNES LORS DES VARIATIONS DU DEFICIT

HYGROMETRIQUE ATMOSPHERIQUE.




Depiis les travaux de GONFIANTINI (1965) ,, nous savons
gque l'eau des feuilles des plantes aériennes s'enrichit en 186
par la transpiration. Connaissant la relation existant entre

1'humidité relative de l1'air et la transpiration,figure (12),

Transpiration

(unitésarbitraires)
-4t
3L
2L
1L
, . . T Humidité relative

0 25 50 75 100

Figure (12) : variation de la transpiration d'un pied de Tour-

nesol en fonction de 1'humidité relative de 1l'air (MAZLIAX 1974).

pous allons maintenant rechercher quelle influence
peuvent avoir les fluctuations de 1'humidité relative sur les
teneurs en 180 de l'eau dans le limbe. Tous les autres compo-
sants du milieu étant maintenus constants, nous n'introduirons
dans cette expérience, gu'une seule variable, l'humidité atmos-

phérique. Nous serons ainsi amends a distinguexr deux cas sui-

vant la variation de 1'humidité relative dans un intervalle de 40%

~

a 100 %, et dans un intervalle de 20 % &4 40 %. En dessous de

20 %, le haricot se flétrit. Il sera ainsi possible d'examiner
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la réponse isotopique de l'oxygéne de l'eau du limbe de Phaseo-

1lus vulgaris cultivé dans des milieux de culture tras différents.

a) - Protocole_ expérimental.

Les paramétres du milien composition isotopique de
l'eau du sol, vitesse du vent, intensité lumineuse, pé&riodes
d'éclairerent de douze heures chacune €tant maintenus constants,
des plants de haricots sont cultivés sous des humidités relati-
ves différentes (de 40 % & 100 %) et rigoureusement controlées.

Zu bout de trois jours de stabilisation de 1'humidité
relative de 1l’air, nous prélevons des échantillons de limbe sur
les feuilles les plus jeunes, et ce, apré&s douze heures d'expo-

sition &4 l'obscurité.

b) - Résultats. Tableau (XVII) et figure (13).

numid’itasielgtive . Tempt(éfg‘)ture B %o SHUOW

42 22 +17,2
42 24 +15,2
43 . 20 +17,2
43 19 +16,7
43 20 +15,9
43 20,5 +15,7
44 . 20 +14,4
45 ? +15,8
49 25 415,0
- 51 _ 22,5 +14,5
S1 | 21 +14,4
53 22,5 +13,3
53 5 20 +13,2
s3 21 +12,3
56 16 +12,5

‘ 57 ' 26 +11,9
64 _ 20 _ 4+ 9,¢€
70 21 +9,E
80 ? + 3,3
90 20,5 + 1,1

10D 22 - 2,4
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¢) - Observations.

Les résultats consignés dans le tableau (fV||) font ap-
paralitre l'existence d'une étroite relation entre les variations
de 1'humidité relative et celles des teneurs en 180. Comme on
peut le constater sur la figure (13), la composition isotopigque
de l'oxygéne de l'eau du limbe s'enrichit linéairement lorsque
l1'humidité relative atmosphérigue décroit.

L'équation de cette droite (I) a 6té é&tablie & partir

de 21 couples de valeurs :

0!8 (cau limbe Phaseolus) = 30,2 - 32,2 &

H, étant 1'humidité relative de 1l'air

Le ccefficient de corrélation calculé pour cette pério-
de est de :

R = - 0,987
Cette droite est voisine de celle déterminée par FORSTEL en 1975.
Il nous reste maintenant & examiner le compcrtement isotopique de
l'eaun du limbe lorsque 1l'humidité relative de l'air est abaissée

en dessous de 40 %,c'est-d-dire lors d'une transpiration intense

du végétal.

2.4 - EVOLUTION DE LA TENEUR EN 180 DE L'EAU DU LIMBE DES PLAN-

TES AERIENNES LORS D'UN ACCROISSEMENT BRUTAL DU DEFICIT HYGRO-

METRIQUE ATMOSPHERIQUE.

Nous zllons étudier lors de cette expérience la fagon
dont se comporte du point de vue isotopique, l'oxygéne de l'eau
du limbe d'une plante aérienne lors d'une accentuation brutale

de la transpiration.

a) - Protocole expe*lmental.

-Des haricots sont cultivés suivant nos conditions ha-
bituelles, sous une humidité relative de 50 %. Puis ils sont
rapidement transférés sous des humidités respectives de 34 %,
28%, 25 %, 20 %. Au bout de trois heures, nous prélevons des

échantillons de limbe sur les feuilles les plus jeunes exposées
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a ces diverses humidités.
Afin de pouvoir suivre l'évolution de cette composi-
tion isotopigue dans le temps nous refaisons .ces prélévements

trois jours, sous les mémes humidités relatives.

b) - Résultats. Tableau (XVIII).

b/1. lere série de prélévements effectués au

Jature de 1'organe Eeure du prélévement : | % 6(‘0) 3180 %OSMOW
préleveé
limbe de Fhaseolus 7 heures 34 23 + 25,9
Limbe de Phaseolus 7 bheures 28 23 + 30,3
Limbe de Phaseolus 7 heures 25 25 + 35,5
limbe de Phaseolus 7 heures 20 25 + 41,8
Eau d'irrigation - 0,7
b/2. 28T€ série de prélévements effectués au

Nature de 1'organe Heure du prélévement H$ 9(°C) 3180 %, SHOW
prélevé

Limbe Phaseolus 7 heures 34 24 + 19,7

Limbe Phaseolus 7 heures 28 25 + 22,1

linbe Phaseolus 7 heures 25 26 + 22,8 .

Limbe Phaseolus 7 beures 20 26 Limbe flétri

Eau d'irrigation

- 0,7
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c) - Observatlons.

Bier que l'humidité_felativé soit identique dans les
deux séries, nous obtenons des résultats trés différents sui-
vant la durée de 1l'exposition du végétal 4 cette humidité&. Nous
enregistrons, lors de 1l'abaissement brutal de l'humidité rela-
tive, un enrichissement trés important de la teneur en 180 de
l}eau dans le limbe d'un échantillon prélevé au bout de quel-
ques heures. Puis, aprés trois jours d'exposition & la méme hu-
midité en atmosphére désséchée, la composition isotopique s'ap-
pauvrit notablement en isotopes lourds, pour atteindre une va-
leur plus conforme, déduite & partir de la droite de régression

calculée précédemment,fiqure (14)

5 O (eau limbe Phaseolus):

Lol 4+ Prélevements au bout de 3 heures
; . 22 ol de 3]OUrS
35) +
Ty
30 + -

25

20

15

10

1 1 1 1 1 (] 1 ] 1 1 i

0 04 08 012 0Ol6 D020 024 028 032 036 040 04 0L8 052 055 060, 064

humidite relative

Figure (14) : évolution de la teneur en 180 de l'eau du limbe

d'échantillons prélevés au bout de 3 heures et de 3 jours, sous

une humidité relative trés faible.
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Aprés avoir ainsi mis en évidence le rSle fondamental joué par 1'
humidité relative dans 1l'enrichissement A& J)'eau du limbe,nous al-

lons maintenant étudier 1'influence d'un autre paramétre du milieu : la lu-

miére

2.5 — ETUDE DE L'EVOLUTION DE LA COMPOSITION ISOTOPIQUE DE L'EAU DU LIMBE EN
FONCTION DE LA LUMINOSITE

I1 s'agit de prélever cette fois des échantillons de limbe aprés
une exposition plus ou moins longue 3 la lumiére et & l'obscurité.Ces mesures
ont pour but de contrdler 1'effet éventuel de la photosynthése sur les teneurs
en 180,1a feuille 8tant le si&ge de la photosynthése.

N'ayant pu mesurer directement 1'intensité photosynthé&tique,nous

allons utiliser 1l'un des facteurs de variation de la photosynthése,la lumiére.
En effet,la photosynthése ne peut se dérouler qu'en milieu &clairé et 1l'inten-—
sité de ce phénoméne est directement proportiomnelle & 1'intensité de 1'éclai-

ment jusqu'3d des valeurs de 1'ordre de 40.000 lux.

FIXATION DE €0,

N

PAINT_BE _GDMPENSATION

INTERS ITE LUMINEOSE

RESPIRATION
EB18stoN Bt G,

2.5.1 — EVOLUTICN DE LA TENEUR EN 18O DE L'FAU DU LIMBE DE PHASEOLUS VULGARIS

1ORS D'UNE EXTPOSITION A LA LUMIERE DE CETTE PLANTE, SOUS HUMIDITE

"CONSTANTE

e————;




Afin de mettre en évidence ‘le r&le joué par la lumia-
re, nous prélevons, au cours d'une journée, des é€chantillons de
limbe de Phaseolus vulgaris de 3 heures en 3 heures. Tous les
paramétres du milieu (composition de l'eau du sol, humidité re-
l;tive, vitesse de balayage de l'enceinte par un courant d'air,
intensité lumineuse, période d'éclairement et période d'obscu-
.Tité de douze heures chacune) sont maintenus constants. Ces
prélévements, 4 la différence des expériences précédentes, se

déroulent en milieu &éclairé (10 000 lux).

b) - Résultats. Tableau(XIX)

Heure du prélévement BS 9(‘0) 5180%081‘10“' Intensité lumineuse
7 keures 50 20 + 13,9 0 lux
10 heures 51 24 + 15,2 10,000 lux
13 heures 52 24 + 15,9 10,000 lux
16 heures 50 24 + 18,2 10.000 lux
19 heures 50 24 + 18,7 10.000 lux
Eau d'irrigation - 0,7

¢) - Observations.

A partir de ces mesures, on peut tracer la courbe

suivante : Figure (16).
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Fig:16 Evolution de la teneur en 180 de 1'eau du limbe de Phaseolus
~yulgaris au cours de la .journée.

13

Figure (15) : Evolution de la teneur en 18O de l'eau du limbe

de Phaseolus au cours de la journée.

Cette courbe refldte donc l'enrichissement progressif
des teneurs en 180 de l'eau du limbe de cette plante aérienne ;
il s'agit de vérifier si c'est bien le facteur"lumiére", qui a
la responsabilité de cet enrichdssement. Pour cela, nous allons

effectuer les mémes prélévements, & l'obscurité cette fois.

2.5.2 - EVOLUTION DE LA TENEUR EN 18O DE L'EAU DU LIMBE DE

PHASEOLUS VULGARIS LORS D'UNE EXPOSITION A L'OBSCU-

RITE DE LA PLANTE,SOUS UNE HUMIDITE RELATIVE CONS-

TANTE .

a) - Protocole expérimental.

Au cours d'une méme nuit, sous humidité constante,

nous prélevons des échantillons de limbe de Fhaseolus vulgaris

: . 18
dont nous déterminons la teneuxr en 0.
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b) _ Résultats ~ Tableau (XX).
are du prélévement H (%) 9(°c) 3’80 %o SMOW I.(Lux)
19 heures 48 26 19,4 10,000
22 heures 49 23 17,3 (o]
1 heure 50 22,5 ‘ 15,1 0
4 heures 50 22,5 15,5 4]
7 keures 50 22,5 14,5 0
u d'irrigation - 0,7
c) - Observations

Nous obtenons la courbe suivante : Figure (17).

1800/,
T 670 s (eau limbe Phaseolus)
20L .

19L *
18-
17}
16}
151 -

144

13 1 1 1 1 | ~ horaire
19 22 (

[
&
~3

Figure (17) : Evolution de la téneur en 180 de 1l'eau du limbe

de Phaseoluns wilgaris au cours de la nuit.




Dés que la lumiére est coupée, la teneur en 18O de

l'eau du limbe chute rapidement : ce palier d'apprauvrissement
8
est atteint au bout de six heures. La teneur en 0 au niveau

de ce palier est trés proche de celle du point de ‘départ de 1la

courbe précédente. Figure (16).
I1 semble donc que ce soit bien la lumiére, qui sous

humidité relative constante, contrfle la teneur en 0O de l'eau

des plantes aériennes.

Aprés avoir ainsi mis en évidence le rdle de la lu-
mié&re, nous allons rechercher quelle est la réponse isotopique
d'une plante aérienne soumise & l'action simultanée de l'éclai-

rement et aux variations de 1'humidité relative.

8
2. 5. 3 - EVOLUTION DE LA TENEUR EN ! O DE L'EAU DU LIMBE DE

PHASEOLUS VULGARIS, APRES DOUZE HEURES D'EXPOSITION

A LA LUMIERE,EN FONCTION DES VARIATIONS DE L'HUMIDI-

TE ATMOSPHERIQUE.

L'expérience précédente nous a permis d'enregistrer
1'enrichissement, sous l'effet de I'éclairement, des teneurs
en 18O de l'eau du limbe par rapport & celles des é&échantillons
prélevés a4 l'obscurité, et ce, sous humidité atmosphérique
constante.

Nous avons également déjd montré les variations de
ces mémes teneurs en fonction des modifications de l'humidité
relative, et ce, aprds 12 heures d'exposition & l'obscurité.

Nous allons reprendre ces deux expériences en &tu-~

diant les variations des teneursen 18O de l'eau du limbe en

fonction de 1l'humidité relative, mais aprés 12 heures d'éclai-

rement cette fois.

a) - Protocole.

Ces conditicns expérimentales (composition isotopigue
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de 1l'eau du sol,_intensité lumineuse, périodes d'éclairement et
d'obscurité de douze heures chacune, vitesse de balayage de l'en-
ceinte) étént maintenues constantes, nous prélevons des é&chantil -
lons de limbe,avrés stabilisation de l'humidité relative durant
3 jnurs

L'échantillonnage est réalisé aprés 12 heures d‘'éclai-

-

rement.

b) - Résultats.

Les résultats sont portés dans le tableau suivant :

Tableau (XXI) et voir figure (18).

Bumidité relative Température &80 2, suow

(%) _ (°c).

36 22 ' +24,5
36 | 22 +23,6
37 24 +21,4
217 24 +22,9
39 25,5 +24,17
40 22 +22,9
40 26 +23,3
42 24 +22,6
42 24 +22,1
42 25,5 +19,8
42 18 +18,2
43 20 +20,8
43 20 +20,2
44 21 +18,8
45 20 +19,4
45 25 +17,2
5t ' 23 +19,1
52 23 +18,1
58 | 23 +18,4
64 21 +14,5
70 | 22,5 +10,6
80 19,5 + 6,8
95 20 + 3,5
98 * 24 : + 2,0

100 24 - 0,1
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c) - Cbservations.

De la mé&me fagon, on peut constater gue la teneur en
180 de l'eau du limbe d'une feuille aérienne exposée & la lumie-
re, s'enrichit linéairement lorsque le déficit hygrométrique

s'accroit.
A partir des 25 couples de mesures, nous &tablissons

la droite de régression suivante (II)

8 . .
&80 (eau limbe Phaseolus); .. _ = 35,9 - 350 &§
Le coefficient de corrélation est :

R = -0,978

Cette droite (II) est donc différente de celle (I)
obtenue & partir des prélévements effectués i 1l'obscurité :
les teneurs en 18O mesurées a la lumiére, sont systématique-
ment supérieures & celles de l'obscurité, et ce guelle que soit

la valeur de 1'humidité atmosphérique.

Cependant, l'écart entre les deux droites de régres-
sion n'est pas constant ; il augmente au fur et i mesure que le
déficit s'accroit : de moins de 2°/00(H = 100 %) cette diffé-

rence va atteindre 4,5°/,, pour des valeurs de l'humidité at-

mosphérique voisines de 40 %.

Nous pouvons donc, apré&s l'humidité relative, retenir
la lumiére, comme facteur déterminant de la composition isoto-

pPigque de l'eau des plantes aériennes.

Il est Sgalement possible de vérifier le rdle de 1la
Photosynthése et du fractionnement isotopique biologique qu'elle
produit, en comparant les teneurs en 18O de 1l'eau des plantes de

métabolisme différent.

2.6 - COMPARAISON ENTRE L.ES TENEURS EN 18O DE L'EAU DU LIMBE
D'UNE PLANTE EN C. (CYCLE PHOTOSYNTHETIQUE DE CALVI)
-~
ET CELLES D'UNE FLANTE EN C, (CYCLE DE HATCH ET SLACK)




La plupart des plantes réalisent la photosynthése par
la voie en C3, tandis que lesgraminées tropicales et le mais 1la
réalisent par la voie en C4. Choisissant deux plantes (blé et
mais) appartenant & ces deux types photosynthétiques, nous avons
voulu ainsi vérifier l'effet possible de cette différence de
métabolisme sur la composition isotopigue de l'eau du limbe de

plantes cultivées dans le méme milieu.

Dané un mérne pot, sont cultivés des plants de blé
(Triticum vulgare) et de mais (Zeamays). L'humidité relative
de l'air étant stabilisée durant trois Jjours, les prélévements
des échantillons de limbe sont effectués aprés 12 heures d'expo-

sition lumineuse.

Nature de 1l'éckantillon H (%) 69(°C) 25180 %o SMOW
Limbe Triticum vulgare 53° 24 17,2
Limbe Zea mays 53 24 24,2
Limbe Triticum vulgare 56 26 14,1
Limbe Zea mays 56 26 21,9
Limbe Triticum vulgare 64 22 11,8
Limba Zea mais 64 22 18,2
Limbe Triticum vulgare 12 22 9,1
Limbe Zea mais 12 22 14,4
Limbe Triticumw vulgare 76 - 24 9,0
Limbe Zea mays ) 76 24 13,1
Eau d'irrigation . -.0,7
Iniensiié lumineuse 10,000 Lux
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. Triticum vulgare

La teneur en 180 de l'eau du limbe du blé exposé & la

lumiére s'enrichit linéairement lors de la décroissance de l'hu-

midité relative atmosphérique.

Bien que celle-ci n'ait pas une grande signification,
vu le faible nombre d'analyses, nous allons calculer la droite

de régression obtenue & partir des cing couples de mesures.

45180 (eau limbe blé) = 34,17 - 34,14 H avec R = 0,967
Si nous comparons cette droite de régression 4 celle calculée
dans le cas de Phaseolus (é?so (eau limbe) = 35,9 - 35,0 H),
on peut constater que l'enrichissement isotopique de l'oxygé&ne
de 1'eau du limbe dans le cas de ces deux plantes est semblable,

quoique légérement supérieur dans le cas du Phaseolus vulgaris.

% Zea mays

La teneur en 18O de l'eau du limbe de Zea mays s'en-
richit également linéairement aprés 12 heures d'exposition & la
lumiére, lors de la décroissance de 1'humidité relative de l'air.
De méme, nous pouvons établir une droite de régression, avec les

mémes réserves, afin de la comparer a celle de Triticum vulgare.

5180 (eau limbe maisig=+ 48,9 <= 47,6 R = - 0,996
L'enrichissement des teneurs en O est nettement supérieur dans
le cas du mafs, 4 ce qui a été observé dans le cas du blé. Si
l7on reporte sur la figure (18), les trois droites de régression
obtenues, nous constatons gue l'on peut distinguer deux familles

de droites :

%k celles du groupe (Triticum, Phaseolus) dont la photo-

synthése est réalisée par la voie en C3.

% celle de Zea dont la photosynthése est réalisée par

la voie en C et qui se distingue des précédentes par .un enri-

4’
chissement isotopique plus important.
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On note ici que les 2 plantes en c3 donnent des répon-
ses identiques en dépit d'une morphologie et d'une structure foliai-
re tras différentes,ce gui nous asméne 3 considérer l'aeffet cons-
taté comme relié au métabolisme plutdt qu'ad la morphologie (den-

sité stomatique, surface foliaire...)

Ces études successives, metteént en relief le rSle joué
par la lumiére et paxr le métabolisme des végétaux, et.a travers
eux par la éhotosynthése dans le fractionnement isotopique de
l’oxygéne de 1'eau du limbe des plantes aériennes;

Aprés avoir effectué ces analyses sur les plantes aé-
riennes, nous allons examiner le comportement isotopique de l'eau

d'une plante aquatique soumise a4 l'action de la lumiére.

2. 7 - ETUDE DE LA COMPOSITION ISOTOPIQUE DE L'OXYGENE DE I,'EAU
DU LIMBE D'APONOGETON NI, VACEUS LORS D'UNE EXPOSITION A LA

LUMIERE DE LA PLANTE.

Aprés avoir constaté l'influeénce de la composition iso-
topique de l'eau du milieu de culture dans le cas des plantes
aquatiques s nous allons examiner le_réle éventuel de la lumigre

dans la teneur en 18O de l'eau du limbe.

a) - Prctocole expérimental.

Des échantillons de limbe d'Aponogeton ulvaceus expo-

sés & la lumiére, sont prélevés toutes les gix heures.

b} - Résultats : Tableaun (XXIII)



e s . 8n (o . s
Nature de 1'organe Prélevé Horaire (S' 0 (%9 S.X.0.vw. Intensité lumineuse (Lu

Limbe Aponogeton ulvaceus 8 + 8,3. 0
Limbe Aponogeton ulvaceus 14 + 8,4 10,000
Limbe Aponogeion ulvaceus 20 + 8,6 . 10. 000
Limbe Aponogeton ulvaceus 8 + 7,9 0
Lirmbe Aponogeton ulvaceus 14 + 8,4 10.000
Limbe Aponogeton ulvaceus 20 + 8,4 10.000
Eau du milieu de culture -+ 8,1
Tableau XXIII . '

c¢) - Okservations.

T.es différences cbservées entre les séries de préléve-
ments, sont insuffisantes pour pouvoir &tre prises en considéra-
tion. Le développement de la plante s'étant normalement effectué,
il semble donc que l'effet isotopiéue de la photosynthése soit

masqué, du fait de la dilution de l'eau ambiante.

De cette étude, il nous faut retenir que, de tous les
organes végétaux, la feuille chéz les plantes aérienneslposséde
la teneur en 180 la plus élevée. Mais cette teneur est suscepti-
ble de varier fortement. Différents facteurs peuvent provoquer
cette variation : dans le milieu de culture, d'une part, ou la
composition isotopique de l'eau du sol et surtout l1'humidité re-
lative de l'air medifient la teneur en 180 de l'eau foliaire :
d'autre part, la lumiére et par elle, la photosynthése induisent
un fractionnement d'origine biologique. L'hypothése de ce frac-
tionnement est confirmée par les différences enregistrées entre

18 \ &
les teneurs en O de l'eau de plantes &8 métabolisme différent.



I1 nous faut maintenant établir une relation entre les

coefficients de fractionnement isotopique et le compoirtement de

la plante tant du point de vue physique que biologigue.



— CHAPITRE 3 -

LES FRACTIONNEMENTS ISOTOPIQUES ET LA PLANTE : INTERPRETATIONS.

3. 1 - L'ENRICHISSEMENT ISOTOPIQUE DANS L'EAU DU LIMBE DES PLAN-

TES AERIENNES ET LA TRANSPIRATION.

3. 1. 1 - LES MODELES DE L'ENRICHISSEMENT DE 1'180 DE L'EAU DES

FEUILLES DES PLANTES AERIENNES.

Nous avons vu, gue depuis les travaux de GONFIANTINT
18
(1965), l'enrichissement des teneurxs en O de l'eau foliaire
a é6té attribué au passage de cette eau de la phase liquide a la

phase vapeur au cours du processus de la transpiration.

CAVITES ¢ MESOPHYLLE ———— EPIDERME
INTERCELLULAIRES T
d
.STOMATES XYLEME
TTRANSPIRATION ' TRANSPIRATION
STOMATIQUE CUTICULAIRE
EAU DES
RACINES .
Figure (20) : Schéma général de la circulation de l'eau & tra-

vers la feuille.

Les différents modéles proposés pour justifier cet
enrichissement proviennent des équations de bilan isotopique

établies en hydrologie sur des bassins évaporatoires & niveau



constant ; la feuille est ainsi assimilée &4 un bassin dont la
composition isotopique demeure parfaitement homogéne

GONFIANTINI et FONTES (1963) réalisent l'expérience
suivante :
aprés avoir maintenu a un niveau constant, par un systéme de
trop plein, un bac contenant trois litres de solution, l'éva-
poration de cette sclution est provoquée par un épiradiateur.
La composition isotopique de l'eau est régulié&rement déterminée,

les couples de valeurs obtenus sont reportés sur la figure (21).

10
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Figure (21) Etat stationnaire d'un bassin i3 niveau maintenu cons-

tant. (\Q%;n}:)g 2)>

La composition isotopique de ce bassin tend vers un régime perma-

nent ou stationnaire, donné par l'équation suivante :

kh §.+ (1 -h) O; *+ € X
IR It M (FONTES, 1976)

5 -

1 - h + hk



avec :

composition isotopique de l'eau du systéme en évaporation

8%
(Y7}
]

L
4 l'état stationnaire.
éﬂ.= composition isotopique de 1'eau d'importation avant éva-
poration.
8., = composition isotopique de la vapeur condensante & la sur-
L =
face ligquide.
ffv = Facteur d'enrichissement isotopique & l'évaporation, nor-
malisé & la température de surface du liquide.
h = humidité relative normalisée a la température de la sur-
face du ligquide.
k = fraction de l'apport évaporée.

-

La composition isotopique d'un bassin & niveau constant,
qui s'évapore a'l'air libre,atteint une valeur limite gqui dé&pend
de 1'humidité relative, de la composition isotopique ae la vapeur
atmosphérique et du facteur d'enrichissement isotopique & l'éva-
poration. Cette composition dépend également de la composition
isotopique de 1l'eau affluente, et du taux d'évaporation réelle.

(FONTES, 1976).

C'est de ce type d'expérience , que sont nés les mo-
déles d'enrichissement isotopique de 1l'eau foliaire, aprés avoir
assimilé la feuille 4 un film 4d'eau, homogéne et & niveau cons-

tant.

a) - Equation de DONGMANN et FORSTEL (1974).

La variation de la composition isotopique de l'eau de

la feuille est donnée. par la relation :

8- €+ €+ (6,- €i1n



Avec :
é& = 180 de l'eau dans la feuille &4 1'état stationnaire.
‘SV = 180 de la vapeur d'eau dans l'environnement de la feuille.
h = humidité relative atmosphérique.
f% = facteur d'enrichissement isotopique & l'équilibre dans le
systéme (HZO) ligquide -~ (H20) vapeur, o €E =lﬁ% -1
Eé = facteur d'enrichissement cinétigue dans le systéme

€ - ac -

b) - Equation_de FERHI et LETOLLE (1978)

La variation dynamique de la composition isotopique de
l'eau dans la feuille au cours du temps ncus est donnée par la

relation :

-L _9
dq _ - . q
5tF:5oF © * [(1 B) g +€g-+ €+ b (dy 6'-c‘;”:1 © ]
Avec :
‘S i8_ | .
tF = O de l'eau dans la feuille au temps t.
o 18 .
OF = O de l'eau dans la feuille au temps to.
Q = quantité totale de l'eau transpirée dans l'intervalle de
temps t—to;
g = quantité d'eau contenue dan la feuille.
h = humidité relative atmosphérique.
18
E% = O de l'eau dans le sol.
E = facteur d'enrichissement isotopiqgue & 1l'équilibre entre

H20 liguide et H20 vapeur.



EC Facteur d'enrichissement cinétiqué,
18

5& = O de la vapeur d'eau de l'atmosphére.

Dés que la quantité d'eau transpirée augmente fortement,
StF tend vers une limite, on atteint ainsi une situation d'équi-

libre isotopigue, qui nous est donnée par la relation :

080 (squilibre) = (1 - h) 8 + € + € + b (3 €,

A partir d'une telle relation, il devient donc possi-
ble de calculer la composition isotopique de l'eau des feuilles,
2 1'€quilibre.Mais pour cela, il nous faut connaitre (la teneur

en 180, é;s, ayant été imposée et maintenue constante) :

€z,
€c,
Ov,

¢) - Etude des variables de 1'égquation de FERHI et

P b e ] —— >

LETOLLE. ;

c/1. Le coeffic1ent d'enrlchlssement isotopigue

-1 1'écuilibre dans-le systéme (H 0\1 - (HOQLV .z Eﬂ__

Diverses expériences ont &été effectuées pour détefmineré%.
Parmi toutes celles-ci, nous retiendrons la formule de BAERTSCHI

THURKHEAUF, selon lagquelle :

€, =58 1-10,5 . 107°
T

T est la température absoclue.

On voit sur la figure (22) que Eﬁ varie faiblement en fonction

de la température :



1L
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Figure (22) : variation du coefficient d'enrichissement isotopi-~

que en fonction de la température.

HNous prendrons donc pour EE une valeur voisine de + 9,0 °/,.q-

/2. Le coefficient d'enrichissement cinétigue : €,

-

Ce coefficient est df & 1la différence des vitesses de

160 et H 180. ( MERLIVAT et COANTIC

diffusion des molééules H2 2

1975} .
Il est particuliérement difficile a estimer car il dépend essen-
tiellement du degré de turbulence du vent a la surface des feuil-

les, comme le montre le tableau (XXIV) (d'aprés FORSTEL et DON-
GMANN 1974) .
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Tableau_XXIV

Dogré de turbulence de l'air =~ - Ef
Turbulent + 16 %,
Laminaire : -+ 21 ¢°
Statique + 32 %o

Ce coefficient, 1lié aux conditions expérimentales, se-

ra calculé un peu plus loin.

c/3. La composition isotopique de la vapeur d'eau at-

mosphérigue (SV .

Dans l'étude isotopique de l'interface sol, végétal-
atmosphére, la prise en compte de la vapeur d'eau atmosphérigue
indispensable. Or, les mesures de la teneux en 180 de cette va-
peur sont encore rares. Cette teneur a été le plus souvent esti-
mée indirectement par le bilan isotopique réalisé & partir des’
teneurs en 180 de l'eau en phase liquide. Des mesures directes
ont été &galement effectuées, mais elles nécessitent des pompa-
ges et piegeages délicats & mettre en oeuvre et fort longs ;

d'oll une représentativité parfois discutable des échantillons

prélevés.

Néanmoins, ces mesures ont permis de mettre en évi-
dence d'importantes variations isotopigques dans la vapeur atf
nosPhériqué : ces variations dépendent essentiellement de
l1'histoire de la vapeur, c'est-d-dire de tous les processus de
condensation, d'échanges et de mélange§ subis par cette masse
d'air au cours de son déplacement dans l'espace et dans le temps.

La méthode "réduction-conversion" nous a permis de dé-
terminer les teneurs en 180 directement suxr la vapeur aprés pré-
lévement de celle-ci dans des bouteilles & vide de 250 ml.

Pour expérimenter cette méthode, nous avons cheisi le

cadre d'une situation bien connue : celui de l'appauvrissement



en isotopes lourds des précipitations et donc de 1la vapeur avec

Jl'altitude.

18
%) Détermination de la teneur en Q de la vapeur atmosphérique

sur un versant neigeux des Alpes Italiennes.

Les prélEvements de vapeur ont été effectués par C.
JUSSERAND le 10 février 1979 &4 SAUZE OULX (MONTE TRIPLEX) .

Tableau (XXV) s

Altitude Heuyre:du prélévement 9(°C) 5180 %o SMOW

2490 m 13%40 - 1 - 29,0
2155 m 1347 + 3 - 22.8
1660 m 1470 + 5 - 22.0
1400 m 14125 + 9 -..20,8

Ces résuitats mettent en’évidence 1l'existence d'un
- i8
gradient inverse de la teneur en O de la vapeur en fonction
de l'altitude et d'un gradient normal de cette teneur en fonc-

tion de la température (figure 23).

' La vapeur atmosphérigque, & la suite d'un épisode de
condensation subit, & une altitude donnée, un premier fraction-
nement isotopique gui 1'appaﬁvrit en isotopes lourds.

Une nouvelle précipitation se produit dans le cas o1
cette vapeur a la possibilité de se condense; : c'est ce qui se
Ppasse lors de l'ascension de cette vapeur, la température dimi-
nuant avec l'altitude ; la vapeur atmosphérique, déja appauvrie
en isotopes lourds, subit alors une nouvelle perte en 1 0, en

donnant naissance & une précipitation, elle-méme moins riche en

180 gue lors de 1l'épisode précédent.
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Fig (23) : variation de la teneur en1.80 de la vapeur atmosphérique en
fonction
- de l'altitude: A
- da la température:®
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Ces phénoménes se traduisent par l'existence d'un
gradient d'appauvrissement isotopique de la vapeur atmosphéri-

gque en fonction de 1l'altitude.
Nous avons ensuite examiné les variations isotopiques
de la vapeur lors de situations métédorologiques différentes.
- . i8
%. Détermination de la teneur en 0 de la vapeur

d'eau atmosphérique en fonction de la situation météorologique.

Les prélévements de vapeur ont été effectués i 1'Uni-

versité PIERRE et MARIE CURIE, & une vingtaine de métres d'altitude

Dates Heure 6°C H% Nébulosité Vent gforce) Direction 8180%0
7/4/78 18D 12 31 dégagé 5 N - 12,7
27/4/78 14h 15 81 couvert 3 N - - 16,4
28/4/78 10h 12 85 couvert 3 SW - 14,8
5/5/78 120 15 93 couvert 0 - - 15,3
12/5/78 };# 15 71 couvert 5 W -.11,8
13/5/78 lGh' 12 69 couvert 5 W - 18,2
2378778 147 24 42 Adagagé - 3 NW - 13,4

Tableau XXVI -~

D'od une trés grande variabilité dans ces résultats qui les
rend difficilement interprétables. Cette variabilité se re-
trouve également dans l'enceinte ol sont cultivés les végé-—

taux. Tableau XXVII

Dates Heure Bcec) H% 1804, smow
12/3/79 . 71 26 57 - 18,0
274779 11P 26 45 - 10,3

17/4/79 19 26 41 - 13,2




3. 1. 3 - APPLICATION DU MODELE DE FERII ET LETOLLE AUX VA-

RIATIONS DE LA TENEUR EN 18O DE L'EAU FOLIAIRE EN

FONCTION DE L'HUMIDITE RELATIVE,

[ T 11

L'&gquation de DONGMANN et FORSTEL (3.1.1) n'étant uti-
lisable gue dans le cas ol s = O,nous appliquerons & nos résul-

tats l'équaticn de FERHI et LETOLLE.

8180 ( eau feuille) = BS (1 - h) +Ec + EE + h (SV _Ec)

Cette éguation peut également s'écrire :

5180 (ean feuille) =8$ + EE + Ec + n (SV - EC - SS)

Nous avions obtenu expérimentalement :

5180 (eau limbe) = + 30,19 - 32,30 H

Par identification, membre & membre,
Ss + EE' +€c = 30,19

Nous avons vu gue EE a une valeur voisine de i;/oo, et s v la
S

composition de l'eau introduite dans le sol ( = - 0,70).

Il nous est ainsi possible de calculer la valeur expé-

rimentale du coefficient d'enrichissement cinétique :

+ 30,19
21,89

a'od €,

Si l'on considére gu'il existe un légex enrichissement
de lfoxygéne de 1'eau dans le sol (tableau VII)

g = - 0,19 d'od €., = 21, 38



Il nous est également possible de calculer une valeur
moyenne de la composition isotopique de la vapeur d'eaun atmos-

phérique en ré&alisant la s=conde identification-

Bv =- 11,01

Cettd: teneur est sensiblement supérieure aux mesures
effectuées au laboratoire (tableau XXVI).

Cette différence entre les teneurs en 180 de la va-
peur, mesurées et celle calculée va nous amener & examiner de

Plus prés le processus transpiratoire.

La transpiration des végétaux est provogquée par le
déficit de saturation de la vapeur d'eau atmosphériqgue.

Chez les végétauxvasculaires elle se d8roule en

deux temps :

e

Fig (24) : les voies de la transpiration foliaire
(in BINET (1967)

1) '.I;znspiralion par les stomatles de la face dorsale (voie principale); 2 et 2°) T j-
ration cuticulaire, plus imporiante sur la face dorsale ol Ja cuticule est plus mince.) ransps

C.D: cuticvle dorsale; Ep.v : épiderme veotral; P.p : parenchyme palissadique; P.I ;
parenchyme lacuneux; Ep.d : épiderme dorsal; C.v : enticule ventrale; g‘l : cellules stoma-
tioues: D : ostiole: C.s.sf : chambre sous-stomatique; N : nervure; p : feutrage de poils,

- L'eau & la surface des cellules entourant les la-

cunes, figure. (2 ), s'évapore dans l'atmosphére interne de

ces lacunes.

- Cette vapeur est alors rejettée vers l'atmosphére



xterne, principalement par les orifices appelés "stomates".
Un stomate est constitué de deux cellules stomatiques ({(cellu-
le de garde). Les faces concaves de ces cellules bordent une
orifice appelé "ostiole" et dont l'ouverture varie en fonction

de 1'état de turgescence des cellules de garde.

Fig (25) : Structure d'un stomate (in BINET,1967)

) Vue de face; b) En coupe transversale.

C.s : cellules stomatiques; C.a : cellules annexes; Os : ostiole; M.i : membrane squelel-
1ique interne épaisse; M.e : membrane squelettique externe mince; P.chl : pseudochloro-
plastes; C.s.sf : chambre sous-stomatique. .

Remarque : En fait, la structure du stomate est trés variable. Le type choisi ici est un
stomate d’ Amaryllis.

Donc, dans l'environnement immédiat de la feuille, il -
existe deux sources de vapeur d'eau avec lesquelles l'eau du lim

be & la possibilité de subir un échange isotopique :

- la vapeur d'eau atmosphérique : 8a

— la vapeur d'eau évapotranspirée : Se

L'humidité relative h au niveau de la feuille est donc
composée d'une contribution ha due 4 1'humidité atmosphérique

et d'une contribution h due & 1l'évapotranspiration.

D'ol en terme de bilan isotopique,(s étant la teneur

v
en 18O de la vapeur d'eau au niveau de la feuille :



Or les mesures que nous avong effectuées, ne portent

18
que sur A et ha' Cette teneur en o) v! Ssera donc plus ou

moins modifiée au niveau de la feuille en fonction de la teneur
€n 180, (Se l'eau foliaire étant enrichie en isotopes lourds on
peut supposer que la vapeur d'eau transpirée le sera &galement
par rapport & la vapeur d’eau atmosphérique. D'ol,une teneur en

18O, é%, obtenue par le calcul,supérieure auX mesures effectuées

sur .
a

8180 (eau feuille) =SS(1 - h) + EF‘.. + € t+h (SV- ec)

Dans le cas ot h = 100 $,cette égquation se réduit 3 :

818 . _ 8
0 (eau feuille) = Eﬁ + _

€z = °

- 11,0

>
0

D'od 51'80 (eau feuille) = - 2,0

Cette valeur egt trés proche de la composition isoto-
pigque de l'eau du sol ( 3180 = 0,7). Il semble que dans le cas
la teneur en 18O de la vapeur d'eau atmosphérique soit prati-
-quement en équilibre isotopique avec l?’eau du sol.

Entre la feuille et l'atmosphére, toutes deux saturées,
la diffusion de la vapeur est pratiquement nulle : la transpira-
tion est réduite & l'extré&me, ce qui explique la faiblesse de

l'enrichissement isotopique de l'oxygéne de i'eau dans le limbe.

-



En conclusion, l'application du modéle de FERHI et
LETOLLE aux mesures effectuées sur la teneur en 180 dars le lim-
be sous diverses humidités relatives, nous a permis de calculer
deux paramétres difficilement accessibles : l'enrichissement ci-
nétigque EC' et la teneur en 180 de la vapeur d'eau présente
dans l'environnement immédiat de la feuille, v® Les deux valeurs

ainsi obtenues sont toutes deux acceptables.

Nous allons maintenant étudier le cas des échantillons
présentant des teneurs en 18o supérieures & celles calculées par
le modéle: de FERHI et LE?OLLE : en effet, quand on place la
plante dans des conditions de déséquilibre brutal, les échantil-
lons de limbe de Phaseolus présentent des teneurs en O sensi-
blement plus fortes que celles obtenues par la prolongation de

la droite de régression (I) calculée précédemment (ﬁigﬁte 13)

3. 2 - INFLUENCE DE LA DIMINUTION DE LA TURGESCENCE SUR LA COM-
POSITION ISOTOPIQUE DE L'EAU DU LIMBEE DE PHASEOLUS VULGA-

RIS,

Un abaissement brutal de l'humidité relative:- suivi
d'un prélévement rapide (au bout de 3 heures) des échantillons
de limbe de Phaseolus, s'est traduit par un enrichissement trés
important des teneurs en 18O de l'eau foliaire. Puis aprés
avoir attendu 72 heures, nous avons pu constater un net affai-
blissement de cet enrichissement, qui concorde cette fois avec
celui proposé par le modéle.

Nous allons rechercher quel phé&noméne permet d'expliquer

guer ces divers enrichissements.

3. 2. 1 -~ VARIATION DU VOLUME D'EAU FOLIAIRE LORS DU DESSECHE-

MENT DE L'ATMOSPHERE.

Un phénoméne de succion cellulaire apparait dans la
feuille dé&s que l'eau disponible ne suffit plus & provoquer la

pleine turgescence de cet organe.



La plante, pour compenser les pertes en eaun dues a
1 accroissement brutal du déficit hygrométrique, va devoir ac-
croftre sa succion de l'ean : ce résultat peut &€tre obtenud gra-
ce a uné diminution de la turgescence, ce gui se traduit par une

réduction ‘de volume.

4§ Pression (atmosphéres)

-+

Succion mazimum

+54

I Volume
cellulaire

exsudation
- = Premb

Fig(26) : Variation de la succion (S) en fonction du volume

osm’
tance de la paroi aux déformations. Vo = volume cel-~

cellulaire. (P : pression osmoti R : résis-
T tique Pmemb : résis

lulaire en conditions isotoniques.(in MAZLIAK,1974)

Tes travaux A'ASTON (1970) relatifs aux variations de
turgescence chez Phaseolus vulgaris, en fonction de la demande
-évaporatoire ambiante, nous permettent de suivre l'évolution de
ce phénoméne. '

Dans un premier temps, ASTON étudie les variations de
la turgescence relative des'feuilles de Phaseolus en fonction
de 1'abaissement de 1l'humidité relafive atmosphérique, figure

(27) =



70

H%
60 2 1 A = | —

‘e Fodl

Fig (27) : Variggion de la turgescence rgfgtive en fonction de 1l'humi
-dité de l'air
Bien que cette plante soit correctement alimentée en
eau, elle est sujette au stress hydrique : cela est mis en évi-
dencepar la chute de la turgescence relative qui passe de 92 %

3 68 3. Cette diminution de la turgescence est donc die & un

excés des pertes en eau par rapport a l'alimentation racinaire.

Puis dans un deuxiéme temps, ASTON étudie les varia-

tions de la transpiration en fonction de l'abaissement de l'hu-

midité relative, figure (28).

T (g R s
A

90 20

Fig (28) : “variation de la transpiration en fonction de 1'humidité
-de l'air



L'augmentation de la demande évaporatoire se traduit,
tout d'abord, par un brutal accroissement de l'intensité trans-
poratoire par rapport au niveau initial. Puis au bout de quel~
gques minutes, cette intensité se stabilise & un niveau inférieur
au niveau initial. D'ol une diminution générale de la transpi-
ration provoquée par la fermeture des stomates, ce qui provoque

une augmentation de la resistance totale & la diffusion, figure

(29) .

H %

i ~

o~
0 20
Fig (29) : Vagiation de la résistance 3 la diffusion en fonction

de l1'humidité relative

3. 2. 2 - INFLUENCE DE LA REDUCTION DU VOLUME D'EAU CELLULAIRE

SUR LA COMPOSITION ISOTOQPIQUE DE L'EAU DU LIMBE.

La réduction de la turgescence cellulaire, lorsqu'elle
s'effectue de fagon brutale, a une conséquence directe sur 1l'une
des hypothéses de départ du modéle FERHI et LETOLLE : le volume

d'eau cellulaire diminuant rapidement, nous ne nous trouvons

-

plus dans le cas d'un bassin 2 volume constant mais & réduetiqn

de volume. Les teneurs en 180 reflétent la décroissance volumi-
que rapide en s'enrichissant brutalement.

FONTES et GONFIANTINI, (1967), ont mesuré l'influence
de la réduction de volume sur la composition isotopigue d'un bas-
sin naturel (GUELTA DE LA GARA DIBA, Nord-Ouest saharien), fi-

gure (30).



50

F%

Fig (30) Evolution de la composition isotopique d'un bassin natu-
rel 3 réduction de volume : GUELTA de la GARA DIBA (Nord

-Ouest saharien) .(/Jmtp, ,k %MM A 5(;?) .

Avec une équation finale de bilan isotopique :

80 =[h (SA - 8;)'6 ][1__ e (b +€) (1 -h)]

L L
h + €
Avec
‘SL = composition isotopique de l'eau du systéme en évaporation.
50
L = composition isotopique de l'eau du systéme avant l'évapo-~
ration.
E& = compoOsition isotopigue de la wvapeur de l'atmosphére.
€ = facteur d'enrichissement isotopique &4 l'évaporation.
h = humidité relative normalisée 4 la température de la sur-
face liguide.
f = fraction de liquide restant.

i 1'on applique ce type de modéle a la feuille, on



—79—

constate que les enrichissements mesurés sont explicables.

Mais & la différence d'un simple bassin,la feuille est capable de contrdler ses
pertes en eau et la réduction volumique qu'elles entrainent,par la fermeture de
ses stomates.La feuille,aprés stabilisation de 1'humidité relative,conservera un

volume constant,bien qu'inférieur au volume précédent.

la premiére série des échantillons (A) analysées présentent des teneurs
en 18, ,qui n'ont pas atteint 1'&tat stationnaire,leur préldvement &tant effectué
trop rapidement (aprés trois heures d'exposition & la nouvelle humidité relative).

Mais dans le cas d'un bassin 3 volume constant,les teneurs de la série
(A) devraient &tre inférieures & celles correspondant 3 ce nouvel &quilibre,pour une
une humidité relative doningejor,la brutale réduction de volume se traduit par un
fractionnement isotopiqué qui enrichit ces teneurs bien au-deli de celles du
nouvel &tat stationnaire attendu(Tableau XVIII)

Si nous laissons ensuite au végétal le temps de s'adapter aux conditions
du milieu,le volume cellulaire peut se stabiliser ; les prélévements de la deu-
xigme série d'échantillons (B) présentent des teneurs en 180. qui ont atteint 1'
état stationnaire cette fois,le volume cellulaire é&tant de nouveau constant.

Le modéle de FERHI et LETOLLE est de nouveau applicable : on peut supposer que

1'équilibre isotopique sera atteint plus rapidement,le volume - foliaire &tant

plus petit.

Humidité relative initiale = 0,50 -
s sas . 18 18 .. 18 .
Humidité relative 0%, Série (4) 0%, Série (B) 0%, Modéle
0,34 25,9 19,7 19,7
0,28 30,3 22,1 21,2
0,25 35,5 22,8 22,8
0,20 41,8 Limbe flétri 23,8

Tableau (XVIIT)
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Nous nous sommes placés, lors de cette éxpérience dans
une situation, ol la variation brutale d'un des paramétres du
milieu de culture, allait & l'encontre de l'une des hypothéses
du modéle de FERHI-LETOLLE ; ce gqui rendait ce modéle inappli-
cable, pendant le laps de temps od la composition isotopique

n'était pas 4 1'état stationnaire.

Nous allons maintenant examiner le cas de l'enrichis-
sement enregistré dan le limbe de Phaseolus vulgaris, aprés 12

heures d'exposition & la lumiére.

3. 3 - L'ENRICHISSEMENT SOTOPIQUE DE L'OXYGENE DE L'EAU DU
LIMBE DE PHASEOLUS VULGARIS ET LES REACTIONS PHOTO-

SYNTHETIQUE. °

Les échantillons du limbe de Phaseolus vulgaris pré—
sentent le soir, apré&s 12 heures ‘d'éclairement, des teneurs en
18o de l'eau foliaire, supérieures a celles observées le matin
aprés 12 heures d'obscurité. Bien que 1l'humidité relative soit
maintenue constante, nous enregistrons des écarts en O allant
Ijusqu'a 4,5 °/,.. Ces teneurs sont donc sensibles & la lumino-
sité et l'influence de la transpiration ne suffit donc pas a
justifier les teneurs plus élevée du soir. Nous allons donc re-
chercher un processus différent de la transpiration pour expli-
guexr cet enrichissement. L'influence de la lumiére nous a con-
duit & faire appel & un fractionnement de nature physiologique,

lié a2 la photosynthése. (FERHEI, BARIAC, LETOLLE 1979).

3. 3. 1. - RESUME DES PHENOMENES PHOTOSYNTHETIQUES.

La photosynthése est un phénoméne physiologique gui
en présence de lumiére aboutit & la conversion du gaz carboni-
que et de l'eau en hydrates de carbone et en oxygéne suivant

la réaction :

CO2 + H20 lumiére k(CHZO) + 02 - 113 Kcal

Cd
chiorophylle
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La photosynthése présente une double phase :

— une phase d'approvisionnement énergétique aux dépends

de la lumiére solaire (ré&éactions claires).

- une phase de capture du CO2 atmosphérique et de son
incorporation dans. les produits photosynthétigues (réactions

sombres) (figure 31).

. C02
|
!
0, ———> ATP i
——5 2 NADPH '
LUMIERE 5% _ CHLOROPEYLLE |
' I
2 NADP <«
2 5,0 ADP + P <y
i

- | oh o

: (VHZO)' + H_0
Réactions claires _ Réactions sombres

-

Fig (31): Belations existant entre les réactions claires et les réactions
sombres de la photosynthese (in MAZLIAK,1974)

3. 3. 2 - HYPOTHESE DE L'ENRICHISSEMENT ISOTOPIQUE DE LA TENEUR
EN 180 de L'EAU LU LIMBE DE PHASEOLUS VULGARIS.A TRAVERS LES

REACTIONS CLAIRES.

La phetolyse de l'eau, qui esf provoquée au cours de
ces réactions claires, peut étre évoquée pour justifier l'en-
richissement isotopigue observé tout au long de la phase lumi-
neuse, dans lfeau foliaire de Phaseolus vulgaris.

On peut penser que ce fractionnement isotopigue se

produit zu cours de la photo-oxydation de ces molécules d'eau.



o~ + mt .
G H,0 + 1 0, +2 H' +2 e
2 o~ + mt 2

On sait que tout l'oxygane rejeté provient de la dé-
composition de la molécule d'eau initiale. Un bilan isotopigue
nous montre que si la recombinaison des ions oH~ pour donner
H.0 et O. se traduit par un enrichissement isotopique de cette

2 2
eau, cela va se traduire par un appauvrissement en 180 de l'oxy-

géne rejeté.

Mais si nous admettons & la suite de nombreux auteurs
que l'oxygéne atmosphérique provient essentiellement de ltacti-
vité photosynthétique des végétaux, nous constatons que sa te-
neur en 180 (23,5 %) contredit l'hypothése précédente : en effet
dans des conditions naturelles, la teneur en 180 de l'oxygéne
atmosphérigue est égale sinon supérieure dcelle mesurée dans
l'eau foliaire. .

Comme il n'est pas possible d'avoir & la fois un en-
richissement dans l'oxygéne et dans leau rejetée, l'hypothése
d'un fractionnement isotopique au cours de la photolyse de l'eau
ne parait pas du tout convaincante , du moins dans 1l'état actuel

~

de nos connaisssances & ce sujet.
Un autre hypoth&se consiste & faire intervenir la ré-

.duction du gaz carbonigque .

3. 3. 3 - HYPOTHESE DE L'ENRICHISSEMENT ISOTOPIQUE DE LA TENEUR
EN 180 DE L'EAU DU LIMBE DE PHASEOLUS VULGARIS A TRA-

VERS LES REACTIONS SOMBRES DE LA PHOTOSYNTHESE (VOIE

EN C3).

Lors des réaction claires de la photosynthése sont
élaborées des molécules d'A.T.P. et de N.A.D.P.H.. Le processus
global de ia photosynthése se résume en une fixation du gaz car-
bonique suivie de sa réduction grace & l'énergie lumineuse
transformée, puis son incorporation dans l'anabolisme. Ces der-
niers cycles de réactions se déroulent lors des réactions som-
bres et c'est dans ces cycles qu'il nous faut rechercher l'enri-

chissement isotopigque de l'eau foliaire.



-~ 83 ~

Nous allons étudier successivement

- la fixation du €CO_. sur un accepteur

2

- la réduction Adu CO2 ainsi fixeé

a) - La fixation du coz.

Elle se déroule lors d'une phase de carboxylation

avec addition de 002 et d'eau sur un sucre phosphrylé & 5 car-

bones :
0w -e - (@) 5, = ¢ =0
(2) cC =o H -~ C —0OH (2)
(3) B - <|: - OH +co2 + HOH wp COOH (1)
(4) H - (}.‘~—OH ?OOH (1)
(5) ®,-c —o—@ H — C - OH (2)
. * 1 .
5 - - 0@ o
Ribulose diphosphate + gaz carbonique+teau 2 acides phospho-
glycériques
b) - La_réduction du_gaz_carbonigue.
Cette réduction se déroule en deux é&tapes
*
() my-g-0- () #-c-0- ()
(2) H -C-0H + ATP e=p H -C-0H + ADP
I |
1) o="*c-om o="c-0 ~(p)
Glycérate 3-phosphate glycérate 1,3 diphosphate

Acide phosphoglycérique+ ATP Acide 1-3 .diphosphoglycérique+ADP

% Réduction de l1l'acide 1-3 diphocsphoglycérique.



(1) o=*c—o~® H_*<|: =0
!
(2) H—C—OH + NADPH =—b H-cl: — OH + NADP + H,PO,
]
(3) H2—<..—O—® HgC —o—@
Acide 1-3 diphosphoglycérique 3-phosphdglycéraldéhyde +
+ NADPH NADP + H_PO

3774

Et, enfin :

lumiére

ADP + H_ PO ~—p~ATP + H,.O

34 pigments chlorophylliens 2

Suivant ce processus, l'un des atomes d'oxygéne issu

de la réduction de CO2 se retrouve d'abord dans une molécule
d'acide phosphorique. Puis c'est au cours des: réactions de phos=
tophosphorylations, lors des réaction claires,de 1'ADP.en ATP qu'il
y aurait libération d'eau contenant 1" un des oxygénes de l'acide
phosphorique, et qui pourrait &tre justement celui qui a été ar-
raché au CO, fixé. Le CO2 atmasphérique . ayant une composition
isotopique voisine de 41 %, ce processus e pliquerait l'enrichis-
sement observé au fur et 3 mesuge de l'exposition de la plante

34 la lumiére. (Voir annexe II).

Pﬁis durant la phase obscure, l'eau du limbe se re-
nouvelle progressivement par la transpiration et donc par ab-
sorption racinaire. Les photophosphorylations étant bloquées
dans l'obscurité, ce renouvellement du stock d'eau va se tra-
duire par une diminution des teneurs isotopiques observées en
.£in de journée. La composition isotopique de l'oxygéne de l'eau
foliaire tendra vers un nouvel équilibre ne dépendant plus que
de l'humidité relative de l'air et de la composition isotopique
de l'eau du sol.

En conclusion, tout semble donc indiquer, que sous
humidité relative constante l'enrichissement progressif de la
composition isotopique de l'eau foliaire en fonction de la du-
rée de l'éclairement, soit & mettre en relation avec la produc-

tion d'eau enrichie par l'activité photosynthétique.



L'intensité de la photosynthése apparait donc, aprés
l'humidité relative comme un des facteurs fondamentaux de la

teneur en 180 de l'eau des feuilles.

Tout ce gui favorise donc l'activité photosynth&tique
devrait dans ces conditions, favoriser en méme temps l'enrichis-

sement isotopique de l'eau du mésophylle.
C'est ce que nous allons mainterant vérifier.

3. 4 - L'ENRICHISSEMENT ISOTOPIQUE ET LES DIFFERENCES DE META-

BOLISME CHEZ LE BLE ET LE MAIS.

Pour comparer les teneurs en 18O de plantes. dont 1l'ac-
tivité photosynthétique est différente, nous avons aes préléve-
ments de limbe sur Triticum vulgare et 'Zea mays. La premidre de
ces deux . plantes réalise la rhotosynthése par la voie 03, la se-
conde par la voie Cy- S5i notre hypothése concernant l'influence
de la photosynthése est juste, la différence entre la voie C3 et
la voie C4, doit se retrouver dans l'enrichissement isotopique
de l'eau foliaire aprés 12 heures d'éclairement. C'est en effet,
ce qui a été observé, figure (19): les teneurs-en 1Bo-de 1' eau
du limbe du mais sont supérieures , aprés 12 heures d'exposition
a4 la lumiére, & celles du blé, alors que celles-ci sont compara-
bles -:aux teneurs en 18O de l'eau du limbe dqu haricot, ces deux

plantes réalisant la photosynthése par la voie en C3:

18

Les plantes accomplissant la photosynthése par la voie

en C4 assimilent de fagon bien plus intense le CO2 atmosphérigque :

Figure (32).
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Figure (32) ¢ Intensités photosynthétiques comparées des plantes

‘en 03 et en C4 en fonction de l'intensité lumineuse.

La réduction photosynthétique du CO2 atmosphérique,
chez les plantes en C4 nécessite l? succession de deux carbo-
xylations : la premiére utilisant le CO2 atmosphérigue, la se-~-
conde utilisant le CO2 interne 1libéré a3 partir des produits de
la premiére rdaction de carboxylation ; le CO2 interne ainsi
1libéré carboxyle le ribulose diphosphate du cycle en C3 et est

réduit lors des réactions sombres du cycle de Calvin.

La succession des réactions du cycle photosyntétique
chez le mais, permet de justifier l'assimilation bien plus in-

tense du CO, atmosphérigue chez les plantes en C4 :+ i1 n'est

2
donc pas étconnant de constater que les teneurs en 18O de l'zau
dg Zea mays soient nettement supérieures & celles observées dans
les €chantillons d & Triticum wvulgare.

De plus, les travaux antériecurs (FERHI et LETOLLE,1977)
ont également démontré gque la composition isotopique de 1l'oxygéne
de la cellulose des plantes en C4 était supérieure 4 celle des

plantes en C3. D'autres travaux plus récents (FERHI et LETOLLE,



1979) ont mis en évidence le rdle prépondérant de la teneur en

180 de l'eau du mésophylle sur la composition isotopique de 1la

cellulose.
Il est donc maintenant possible d'expliquer cet &cart

entre la composition isotopique de l'oxygéne de la cellulose des
Plantes en C3 et en C4 par l'enrichissement supérieur de l'eau

du mésophylle des plantes en C4, due & une activité photosynthé-

tique plus forte.
L'influence de l'activité photosynthétique sur la te-

neur en 180 de l'eau du limbe peut &tre également mis en évidence

par l'dge des feuilles de Phaseolus vulgaris. -~ - }

3. 5 - L'ENRICHISSEMENT ISOTOPIQUEET, LTAGE DE LA FEUILLE.

L'étude de la variation sur un méme plapt de haricot
de la composition isotbpique de l’okygéne de l'eau du limbe pré-
levé & des hauteurs différentes, nous a montré gque les feuilles
les plus proches de l'apex, présentent aprés 12 heures d'éclai-

. o i8
rement les teneurs les plus élevées en 0.

Or, d'une fagon générale, les mesures de l'activiteé
photosynthétique, au m&me instant,.des diverses feuilles d'une
méme plante, montrent gu'elle est maximale au niveau des feuil-
les les plus jeunes.

Au débutdu dévelovpement de la plante,les deux pre-
miéres feuilles (celle du guart inférieur du végétal) sont la
seule source de carbone organique. Puis elles deviennent sénes-
centes et leur activité photosynthétique est trés réduite.
Dlautres fegilles se développent, l'activité photosynthétique
devenant plus importante chez les feuilles les plus jeunes ain-
si que SESTAK l'a mis en évidence en 1967 sur les feuilles d'un

pied de tabac, figure (33)
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FIG33 Evolution de Il'intensité photosynthétique nette (6————=) et de la ten=ur en
chlorophylle par unité de surfoce (0——2) des fevilles d'un pied de Tobac
(Nicotiona sonderoe hort) agé€ de 110 jours, en fonction de leur rang sur la
plante & partir de I'apex, (d'apres SESTAK 1947}

L'activité photosynthétique étant plus forte chez les
8
feuilles les plus jeunes, les teneurs en ! O de 1l'eau des feuil-

les les plus hautes seront donc les plus élevées.

En conclusion & l'étude isotopique de la feuille des
plantes aériennes, on peut retenir qgue l'oxygéne de l'eau pré-
sente dans cet organe, subit deux fracticnnements isotopiques
provoqués :

- par l'évaporation de l'eau au cours de la transpi-
ration,

- par 1l'éclairement et & travers lui par l'activité



photosynthétique. Dans ce dernier cas, l'importance de ce frac-

tionnement est réglé par le métabolisme de la plante.

=

Il nous reste maintenant & étudier le cas des organes
présentant un enrichissement meoindre (plantes aériennes) ou une

absence totale d'enrichissement (plantes aguatiques totalement

immergées) .

3. 6 — ETUDE DES ORGANES VEGETAUX DES PLANTES AERIENNES OU L'EN-

RICHISSEMENT ISOTOPIQUE RESTE FAIBLE PAR RAPPORT A LA TE-

NEUR EN 18O DE L'EAU DU SOL

Cette catégorie d'organes comprend, en fait, l'ensem-

ble des organes, le limbe foliaire étant exclus. On trouve dans

cette famille :

- la racine

- la tige

- le pétiole

- la nervure centrale

Or la nature des fracdtionnements isotopiques relatifs
& l'oxygéne de l'eau du limbe, implique gue l'on ne peut appli-
guer ce.type de frac;ionnement & ces organes, ceux-ci ayant
transpiration et une activité photosynthétique trés limitées ou
absentes. Le rdle essentiel de ces organes &tant la conduction
de l'eau, c'est trajet de l'eau dans le végétal qgue nous allons

" dtudier.

3. 6. 1 - CIRCULATION DE L'EAU DANS LES RACINES.

Aprés avoir été aksorbée par les poils absorbants de
la racine, l'eau se déplace dans cet organe sous l'action de
gradients de succion depuis l'assise .pilifére jusqu'au niveau

‘du cylindre central radiculaire (figure 34).
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Figure 34 Gradients de succion mesurés sur une coupe transversale de racine de Vicia
faba. Les valeurs portées sur la coupe sont les valeurs des succions (en atmosphéres) dans les
différentes cellules. On woit que le passage de Peau du milieu jusqu’au cylindre central
s’explique trés bien par le gradient naturel de succion. Puis de I’'endoderme jusqu’aux vais-
seaux du bois, le gradient de succion s'inverse et donc la formation de la séve brute dans les
vaisseaux du bois résulte d’une excrétion active de I’eau i partir de I'endoderme.

(in MAZLIAK,1974)

Puis 1'intervention active du métabolisme cellulaire

a partir de l1'endoderme jusqu'aux vaisseaux du bois, permet a

1'eau de circuler contre le gradient naturel de pression.

3. 6. 2 — ASCENSION DE LA SEVE BRUTE : CONDUCTION VASCULAIRE.

Une forte intensité transpiratoire provoque une dé--
pression dans les vaisseaux d'oli une ascension passive de la
séve brute : la conduction dans les vaisseaux s'effectuant
sous une pression atmosphérique, l'eau rejetée par les racine
dans le cylindre central est alors aspirée ; c'est le mécanis
principal de la conduction vasculaire (98°/,, de la séve brut

est transportée sous son action) .



3. 6. 3 - CIRCULATION DE L'EAU DANS LES FEUILLES.

Cetté*circulation de l'eau dans les feuilles est
expliqﬁée par l'existence d'un gradient de succion depuis les
vaisseaux dé bois jusqutaux cellules les Plus éloignées.

Enfin, l'eau s'évapore dans les lacunes du Parenchy-

me d'ol elle peut diffuser vers le milieu ©€Xtérieur. (Figure 35).
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Fig (35) : Détail du parenchyme foliaire (in CAMEFORT,1977)

Il ne semble pas que l'eau avant de Pénétrer dans 1la
fenille, subise un fractionnement isotopique. Une fois dans la
feuille, 1l'oxygéne de i’eauvs'enrichit suivant les processus
déja €tudiés. La grande partie de cette eau est éliminée par
transpiration. Cependant, un courant dit gde "séve élaborée" (car
xiches des produits de 1la photosynthése) se crée depuis la feuil-

le jusgu'au niveau des racines, figure (36)



Cette séve &laborée circule dans les tube criblés du
phloéme, qui lorsgu'ils sont fonctionnels sont de véritables

cellules vivantes & la différence des vaisseaux de la séve bru-

te.
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Fig (36) La circulation des sé&ves chez le végétal (in BINI-ET ¢
1967)

Du point de vue isotopique, 1l'analyse d'un échantil-
18
lon se traduit donc par la prise en compte des teneurs en (o)

de deux types d'eau.

- 18
—~ La séve brute, pauvre en O, ascendante.
- - - - . i i8
- La séve élaborée, trés enrichie en 0, descendante.

Les organes (nervure centrale, pétiole) proches de la
source d'enrichissement, c'est-&-dire du limbe, auront donc une
teneur en 18O plus élevée, la proportion de séve élaborée étant
plus importante.

Les organes {racine, tige) proches de la source d'ali-
‘mentation pauvre en 1BO auront denc une teneur -en 8O plus fai-

ble, la proportion de séve brute étant plus importante,cette foi-



3. 7 ~ ETUDE DE L'ABSENCE D'ENRICHISSEMENT ISOTOPIQUE : LES

PLANTES AQUATIQUES TOTALEMENT IMMERGEES;

Nous avons pu constater tout au long de notre étude
gue la composition isotopique de ce type de plantes, reste cons-
tante et identique & celle de l'eau du milieu de culture.

L'abscence de processus transpiratoires chez les végé-
taux totalement immergés supprime l'une des causes possibles de
variation de la teneuxr en 180 de l'eau foliaire.

Dans le cas oill cette transpiration existe, comme dans
le cas de la Sagittaire (plante aguatique fixée présentant des
feuilles aériennes et flottantes), BRICOUT (1977) a pu mettre
en évidence, un enrichissement isotopigue dans les feuilles

aériennes et flottantes par la méthode extraction-équilibration

Tableau {XXIX)

Nature de 1l'échantillon 0 %, SMOW
Sagittaria sagittariae
— feuilles immergées - 5,5
—feuilles flottantes - 3,6
—feuilles aériennes -"1,2
Ean de 1'étang : -6,7

.
3

Tableau (XXIX)

Plus surprenante, est l'absence d'un enregistrement
isotopigue de l'actiwité photosynthétique, lors de l'enrichis-
sement de la plante: Cela explique sans doute par les échanges
iﬂ’eau incessants entre les milieux extra et intra-cellulaires,
Ee gui se traduit par une homogénisation isotopique masquant

1%effet de la photosynthése. . \



Le milieu de développement impose donc sa compesition
isotopique & la plante aguatigue immergée et masque ainsi les

autres causes possibles de variation.
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- CONCLUSION =~

=

"L'emploi de la méthode de micr@®-analyse par réduction
de l'eau sur le diamant puis conversion du CO ainsi obtenu en
CO, analysable au spectrométre de masse, a montré que la teneur

2
n 180 de l'eau circulant & l'intérieur d'une plante aérienne

e
n'est pas homogéne. Cette teneur varie depuis la partie souter-
raine du végétal jusgu'a la paftiéAaérienne la plus haute ; par-
mi tous ces organes, les feuilles présentent les enrichissements

isotopiques les plus é&levés,

A l'intérieur d'une méme feuille, nous sommes amenés
& distinguer 1eép80 de l'eau du limbe, dué}so de l'eau des nezx-
wvures, organes pauvres en isotopes lourds ; d'ol les précautions
4 prendre pour éviter d'analyser un mélange d'eaux de composi-
tions isotopiques différentes.

La composition isotopigque de 1'eau du limbe est sou-

mise & des processus fractionnant d'origine pPhysique et biolo-

gique.

Les processus d'origine physique sont liés a l'éva-
poration de l'eau dans la feuille lors de la transpiration.
Ils dépendent des paramétres du milieu tels que 1'humidité rela-
tive, la composition isotopique de l'eau du sol et de la vapeur
d'eau atmophérique . Pour pouvoir calculer la composition isoto-
pigue de l'oxygéne de l'eau de la feuille, lors de la transpi-
ration, un modéle a &€té mis au point dont l'application s'est .
révélée satisfaisante tant gue nous sommes restés dans les li-
mites de ce modéle, assimilant la feuille & un bassin homogéne
a niveau constant.

Les processus biologiques sont liés 3 des paramétres
commandant la productivité végétale, en particulier, l'activité
photosynthétique. A cet égard, il nous a été possible de mettre

en évidence le rdle joué par l'éclairement.



Mais ces processus sont également contr8lés par les
caractéres intrinséques de la plante du point de vue physiolo-
gique : les plantes réalisant la photosynthése par la voie en
C4 provoquent un enrichissement des teneurs en 18O de 1l'eau du
limbe supérieur & celui crée par les plantes réalisant la pho-
tosynthése par la voie en C3-

Les plantes aguatiques totalement immergées, ne sont
pas concernées par le fractionnement isotopique d'origine phy-
sique, la transpiration étant absente chez ce type de végétaux.
I1 n'existe pas, également de variation de H, 18O dans le lim-
be de ces plantes en- fonction de l'éclairement : ceci peut é&tre
expliqué par les échanges d'eau incessants entre le milieu in-
térieur et le milieu.de culture d'oll une absence d'enregistre-

ment des effets photosynthétiques.

Enfin,ce travail se place dans un contexte plus
général de 1'étude des mouvements de l'eau dans le sol,la plan-—
te et l'atmosphére.Ces mouvements sont influencés par un ensem-
ble d'interactions simultanées

L'emploi d'une méthode de micro-analyse peut donc
servir 3 une meilleure compréhension-des transferts de 1l'eau
dans le syst2me sol-plante-atmosphé&re ainsi qu'a l1'étude des
réponses de la plante a la disponibilité en eau du sol,en
fonction des paramétres de 1l'environnement :

—-"Paramétres du sol’tels que l'aération,la disvonibilité
~en eau,en éléments nntritifs,la conductivité et la diffu-
sivité

="Paramé&tres du végétal”,tels que la densité radiculaire,
la distribution des racines en profondeur,l'dge de la
plante et ses caractéristiques génétiques.

— "paramdtres météorologiques"”,tels quel'intensité lumineu-
se,la durée de l'ensoleillement,la composition de 1'atmos=-
phere.

Tous ces facteurs peuvent influencer 3 des degrés divers le
développement de la plante,et seront donc enregistrés par la
composition isotopique de l'eau circulant dans le végétal ,et

en particulier dans les feuilles.



ANNEXES



ANNEXE T

L'expérience présentée page 21°(a/2.1) montre & 1'évidence que 1'extraction de
sau s'effectue suivant des modalités différentes en fonction de 1'humidité pondé~
le du sol.les données numériques sont reportées sur la figure 37,en notant que 1!
u extraite & 100 2 d' humidité pondérale a une composition isotopique plus appau-

ie en 180 que celle de l'eau d'irrigation du sol.

uB-&, %o

T

- LogF

cette figure,les données expérimentales sont exprimées ena-;&en fonction de log P

En effet,le protocole expérimental correspond en principe & une distillation de

JEIGH;dont on sait qu'elle aboutit isotopiquement & 1la relation ¢
5—6 =Log F X €

F 3 fraction restante de liguide
€ s coefficient d'enrichissement cinétique irstantané
On peut ainsi distinguer deux régions :
-De s, 2 s4 (variation de 1'humidité pondérale de 100¢ & 82,6%



- De S, & S, (variation de 1'humidité pondérale de 43,6% & 16,1%.
Entre les deux,existe une zone de transition

Dans la premiére partie,l'évolution est linéaire,avec un coefficient d'enrichis-
ment cinétique variant entre —16%, et —9%, (selon que l'on tienne compte ou non de s,
et correspond effectivement au schéma théorique.Cn note,cependant que le coefficient
de fractionnement isotopique mesuré ici est inférieur & celui déterminé par différent
suteurs (MERLIVAT,1963); ceci semble normal compte tenu des conditions expérimentales
Elle correspond & des enrichissements observés dans les mémes conditions expérimenta-
les,lors de l'évaporation de surface d'eau libre (LETOLLE, conifninication personnelle).

La seconde partie correspond a un enrichissement isotopique moyen de ~3%, ,donc
beaucoup plus faible.le mécanisme,gue nous n'avons pas tenté d'approfondir,correspond
4rés vraisemblablement & l'extraction de l'eau "liée",celle de la microporosité et ce
le qui est adsorbée.Nous ne pensons pas que l'cn puisse attribuer l'abaissement du
coefficient d'enrichissement cinétique & un phénoméne de recondensation de la vapeur
(CRAIG, GORDON ,HORIBE, 1963).

La zone intermédiaire correspond,sans doute,i la transition entre les deux phase

d'extraction,le passage entre ces deux phases s'effectuant progressivement.

Echantillons F (%) Log F '8180 %o 0- 5,

s, 0 0 -7,8 - =0,3
5, 93,5 -0,07 -T2 +0,4
S, 87,4 -0,14 6,4 . +1,2
S, 82,6 -0,19 -5,8 +1,8
Sg 72,3 -0,32 -5,8 +1,8
S 48,9 -0,72 -1,6 +6,0
s, 43,6 -0,83 -0,6 +6,9
Sg 29,3 -1,23 +0,6 +8,1
5, 22,9 ~1,47 +1,1 +8,7
810 21,9 -1,52 +1,4 +8,9
s 16,1 -1,82 +2,4 +10,0

11




ANNEXE 1T

On peut tenter de schématiser 1l'enrichisgement isotopique observé lors
de l'exposition & la lumiére de la plante

1) Réactions claires

Le schéma présenté page 82 est le suivant :

2HO =~ H O + 10 (1)
2 2 3 2
Au cours de cette réaction sont consommées deux molécules d'eau et restitué une

2) Réactions sombres

c511805 P, + 0O, + HO e 2 ( 03350 P)

4
2(035504 P) + 2 ATP — 2 (031?[404 P2) + ADP
2(?C3H404 P% + 2 NADPH — 2(03;{503 P ) +2 NADP +2H,P0,
¥
2 (H3P04 + ADP) — ATP + 2 H,0
Do ¥
CsHgOg P, + CO, "+ H,0 — 2 (C3H503 P) + 2 B0 (2)

Au cours de cette réaction est consommée une molécule d'eau,tandis que deux sont
restituées.

En négligeant arbitrairement tout fractionnement isotopique lors de ces

sactions,et si nous considérons que le dioxyde de carbone atmosphérique utilisé au

18

mrs de ces réactions a une teneur en 'O de 41 %,eet qﬁe 1'oxygéne atmosphérique

rovenant de la photosynthése a une teneur en L 0 de 23,5,nous pouvons écrire le
ilan isotopique suivant :

1) 2 8H,0 _ 23,5 + 81120*
XK
) ”53805 P, + (2.41) + 8H,0 _p 2( 0311503 P) + 2 $H,0
518

0 (CyE;0, P)= 22 %,



Le cycle de 1'oxygéne dans l'esau de la plante peut 8tre résumé de la fagon suivante

AT M
t
\ L 0,)+235%]
| | £
H,O RESPIRATION _ _ _ @
¥
H,0
LIMBE RONES
@
ine H,0
racin @ @leo’H_‘_ 2
0021”:,41%0 _
 COREPRALN_ _
MO [+22 %]

Ecrivons le bilan isotopique :

| 08 S 0 o &
N %im‘beélimbe (praograc +90H20*8H 0 +¢H20 szr +(P002 8002 ?Atm( ap rej
-(PO 50 _(IDH 0 6 1limbe™ (PMOé\MO
2 2 2
(P . et @, sont sous la dépendance de 1'humidité relative de 1l'atmosphére,les autr
flux sous celle de 1'intensité photosynthétique.Il y a proportiomnalité entre ces f

et 1'on peut remplacer g
(PH20 par 99002 5
%
o | (Poz , (Pﬁzo* et (PHZO *parQ'ng_

D'olt 4avec 1' égalité lors de la transpiration 3

q)rac =(PAtm
(4) (Plimbe 51imbe = 9Dr'a.c <8ra.c - [3limbe ‘+Eevapj| >

* (P002 { 65 o""-;— * 51120** * 6002 -1 50 +6M0 e

-2



ou,a 1l'équilibre pendand la.photosynthése
(5) 0 = (/)rac (Sra.c - [&imbe * Eeva.;}

: [ ... S 7, 8. ¢
*mcoz I_ 41 =11,25 =M - Ulimbe/2+ 'Sazoi/zl- UEZO**

Or, d'aprés (1)' SHZO = 23,5 - 281§.mbe

Et,en supposant dans (2) 80 HB°5 p. = t22%,
5 2

d'ot 2 8H20**= 22 -44 + (2.41) - 61imbe

2 (5320**= 60 - §

(5), devient donc. 3

0 = ¢rat<8rac = [Slimbe + Eew'ra.p

+ 90002 [ 18,75 - g)1:'.mba‘(2 1,75 - 81imbe + 30 7'811mbe/2]
?\\\\\\\‘h\\\\\\\\\\\\‘n\\‘n\\\\\\\\‘;\\\\‘n‘s\\\\\\\\\\‘;\\\\\\\\‘h\\\\\\\\\ﬁ\\\\\\\\\\\'ﬁ
8lzi.mbe = 9 CO;Qrae(irW- E%va.p /

2
2 (PCO * 90 rac

"-‘l\\'ﬂ’:‘s_\\\\\‘n‘n‘n\\\‘s\\\\\\\\\\\‘;‘;‘;\\\‘u\a\\\\\\\\\‘:‘IF'.‘n\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\

NN
SN

D'ou

\‘;‘:\\\\\\\\
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Ce qui montre 1l'influence conjugué@des deux facteurs analysés
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