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INTEGRATION
DE CONCEPTS ÉCO-PHYSIOLOGIQUES
DANS LES MODÈLES DE CROISSANCE

ET DE QUALITÉ DES BOIS

Christine DELEUZE

La démarche classique de construction de modèles de croissance, dits dendrométriques, s'appuie
sur l'ajustement, à un ensemble de données, d'un modèle empirique, représenté par un système
d'équations. Ce système, allant d'une simple relation linéaire à une combinaison d'équations plus
sophistiquées, reste cependant une boîte noire (Bossel, 1987), assujettie aux données et donc aux
conditions environnementales dans lesquelles ont été recueillies ces données. Typiquement, pour
adapter le modèle à de nouvelles stations, essences ou pratiques sylvicoles, il est nécessaire de
reprendre toute la démarche, en particulier le recueil de données à long terme. Le schéma courant
(figure 1, ci-dessous) des différents éléments influençant la croissance montre bien le nombre impor-
tant de combinaisons à tester.

Figure 1 SCHÉMA CLASSIQUE DES DIFFÉRENTES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES
qui peuvent influencer la croissance et la qualité du bois,

ainsi que quelques exemples de sorties des modèles

Structure du peuplement

X . * Mélange

Plantation ^x>

régénération ~~~~--^_ x ^

Sylviculture

Densité

Éclaircies s'
(dates et fréquence) /

I (—Y

Élagage \

Production totale \ .
de biomasse de bois

t

Entrées-sorties

r

Génétique

Essence

^ — - —

Croissance

Qualité du bois

" V
Repartition de cette biomasse n ,., . ,.

enfre tfges cfaran/r P r o f t f e d e " » e

Climat

\ Fertilité

\ /

\ / Fertilisation

\ ^ ^
„ , ,. Histoire de la placette
Station

x /
\ <=, Âge

)

/A,
y Densité

^ ^ \ Tenue mécanique
^ \ \ du bois

Branchaison
et nodosité

149

. For. Fr. XLVII - n° sp. 1995



Christine DELEUZE

C'est pourquoi les modèles de croissance et de qualité du bois s'orientent de plus en plus vers une
meilleure prise en compte de la physiologie de l'arbre, afin de construire des modèles plus structu-
rés, robustes et souples : on parle de modèles à base éco-physiologique ou "process models".
L'objectif n'est pas de construire des modèles physiologiques comme outils de compréhension
des processus de croissance mais de garder les objectifs de description des modèles dendromé-
triques classiques, en reliant structurellement les sorties du modèle à des paramètres environne-
mentaux.

MODÈLE A BILAN DE CARBONE

Un schéma courant de ces modèles est un bilan de carbone au niveau de l'arbre, en termes de
sources et puits (figure 2, ci-dessous). L'arbre est une échelle d'étude assez naturelle, à la fois
parce qu'il est souvent plus facile d'introduire des processus physiologiques à ce niveau, et parce
qu'elle fournit des sorties directement utilisables en foresterie. D'autre part, le carbone est l'élément
sur lequel se focalisent souvent ces process-models, tandis que les autres éléments interviennent en
régulateurs de certains processus. La source principale de carbone est la production photosynthé-
tique du houppier, plus ou moins régulée par les conditions hydriques et la fertilité. Cette production
brute est ensuite répartie entre les différents compartiments de l'arbre (houppier, tige et racines) :

c'est l'étape d'allocation. Enfin, au niveau de
chaque compartiment, un bilan de carbone
est fait entre les pertes de respiration et de
sénescence, la mise en réserve et enfin la
croissance nette. Évidemment la croissance
de la tige reste in fine la variable qui nous
intéresse.

Figure 2
MODÈLE D'ARBRE BASÉ SUR UN BILAN
DE CARBONE

Ce schéma explique en partie la grande sensibilité de ces modèles à la description du houppier et
de ses interactions avec les houppiers voisins (contacts directs et atténuation de la lumière). Une
première étape est donc la meilleure description, dans les modèles de croissance, de la morpholo-
gie des arbres, à l'aide de paramètres relativement simples comme la croissance en hauteur, la dyna-
mique de remontée du houppier, l'atténuation de la lumière. Nous ne détaillerons pas cette approche,
initiée par Kenneth Mitchell (1975) et reprise par exemple par Jean-Marc Ottorini pour le Douglas
(cf. article p. 97), ou affinée à l'aide de modèles architecturaux style AMAP (cf. article p. 71).
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ALLOCATION ET RÉPARTITION

La deuxième étape est alors l'allocation de carbone entre les différents compartiments de l'arbre,
et au sein de la tige, entre les différentes hauteurs, correspondant à la répartition de l'accrois-
sement ligneux. Allocation et répartition sont souvent traitées séparément dans les process-models.

• L'allocation est la résultante de processus physiologiques complexes et non encore complètement
quantifiés. Actuellement cette allocation est en général constante, bien que sa description soit déter-
minante pour la souplesse du modèle, face à des variations des conditions de croissance. Par
exemple, une culture bénéficiant d'une fertilisation diminuera son allocation de carbone aux racines,
et donc augmentera celle au feuillage.

• La répartition est soit ignorée (modèle de production volumique) ou se fait suivant la loi empirique
de Pressler, de répartition uniforme de l'accroissement ligneux en fonction de la biomasse foliaire
(figure 3, ci-contre). Cependant cette description est mise en défaut dans le cas d'arbres stressés,
pour lesquels le profil est plus effilé ou pour des arbres
dominants dans des conditions très favorables, dont le
profil est plus empatté (Farrar, 1961). Cette répartition
est déterminante du point de vue de la qualité du bois
produit, puisque la largeur de cerne est l'une des
variables explicative essentielle de la densité du bois
(cf. article Nepveu, p. 35).

loi de Pressler

Arbres dominants

Arbres stressés

Empattement

Figure 3

RÉPARTITION DES ACCROISSEMENTS LIGNEUX
LE LONG DE LA TIGE EN FONCTION DE LA BIOMASSE

FOLIAIRE :
en gras loi de Pressler ;

en tiretés, variations autour de cette loi
selon Farrar (1961)

Profils des accroissements
en surface terrière

Les modèles à base éco-physiologique sont actuellement beaucoup plus avancés pour les plantes et
notamment les cultures annuelles, pour lesquelles on trouve des modèles plus réalistes de l'alloca-
tion. L'allocation, telle qu'elle a été définie par Warren-Wilson (Wyse, 1986), est une distribution
équitable entre les besoins des différents compartiments (c'est-à-dire leur activité et leur biomasse
totale). Thornley (1972) propose un mécanisme de diffusion, entre feuillage et racines, qui décrit
de manière efficace cette distribution équitable, puisqu'elle diminue les différences de concentration
de carbone. Nous proposons en fait une adaptation "en continu", le long de la tige, de ce modèle
de diffusion, qui permet de décrire de manière réaliste, à la fois l'allocation et la répartition. D'autre
part, une diffusion en continu rend compte du fait que la translocation des photosynthétats va dans
un sens contraire au gradient de concentration (Robert et Catesson, 1990).

Le modèle décrit le passage par diffusion de carbone entre un compartiment de feuillage Wf, et un
compartiment de racines Wr, séparés par un compartiment de "phloème" où a lieu le transport de
sève élaborée (figure 4, p. 152). Ce compartiment est supposé de hauteur H (la hauteur de la base
de houppier) et de surface de section constante S répartie autour d'un anneau de cellules cam-
biales de rayon de plus en plus important en descendant dans la tige (qui évolue quasiment comme
le rayon de la tige).
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Pour chaque compartiment, un bilan de carbone est fait (cf. section précédente ou Deleuze et
Houllier, 1995), et dans le phloème on suppose que la croissance cambiale est une fonction linéaire
de la circonférence de l'anneau cambial et de la concentration locale en carbone.

Wf

P(in)

_i_

-i-
P(out)

r Consommation
d'assimilats

fc Croissance
du tronc

Figure 4
À GAUCHE, MODÈLE D'ARBRE
en introduisant (en pointillé)
le phloème dans la tige

À DROITE, SCHÉMA DU MODÈLE
DE RÉACTION-DIFFUSION
pour décrire l'allocation
de carbone dans le modèle
d'arbre précédent

Des simulations montrent (figure 5, ci-dessous) l'évolution le long de la tige de la concentration en
carbone, des rayons, des largeurs de cernes et des accroissements ligneux le long de la tige, pour
une tige conique au départ. La concentration de carbone diminue de la source de carbone : la base
du houppier, vers le dernier puits : les racines. Ce profil effilé est compensé par le profil conique de
la tige, si bien que les accroissements ligneux d'arbres en conditions normales de croissance (poin-
tillés sur les schémas) correspondent à la loi de Pressler.
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Figure 5
SORTIES DE SIMULATION DU MODÈLE
D'ARBRE avec en ordonnées la hauteur
dans la tige (en haut base du houppier,
en bas racines), et en abscisses
successivement les concentrations en
photosynthétats, le profil (rayon) de la
tige, les largeurs de cernes et les
accroissements en surface des mêmes
cernes

En pointillés, simulation sur 5 périodes
pour un arbre dans des conditions
normales de croissance et, en gras,
simulation sur une période d'un stress
hydrique c'est-à-dire d'une augmentation
de la résistance aux flux
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Ce modèle permet de retrouver finalement une loi dendrométrique classique et les variations autour
de cette loi, connaissant les variations des paramètres. Typiquement, la vitesse de croissance de la
tige dépend de la fertilité, tandis que la résistance aux flux dépend des conditions hydriques (par
exemple, en gras sur la figure 5, la simulation d'une augmentation de la résistance à la diffusion
donne un profil beaucoup plus effilé pour les concentrations et une diminution des accroissements
ligneux en bas de la tige).

MODELE PLUS FIN DE CROISSANCE CAMBIALE

Parallèlement à cette approche de plus en plus fine dans l'espace (peuplement -» arbre —> tige), une
meilleure prise en compte des variations environnementales à court terme vise à relier la croissance
cambiale aux données climatiques moyennes. En se restreignant au cas des conifères, on s'inté-
resse à la production de trachéides au cours du temps. À partir de données climatiques moyennes,
des bilans de peuplement pour la réserve hydrique et les réserves en assimilats sont faits. On en
déduit le nombre de divisions cambiales limitées par la température, le volume occupé par les cel-
lules filles, en fonction de la réserve hydrique et enfin l'épaisseur de leur paroi limitée par la
réserve en assimilats. Ces trois étapes permettent de décrire l'évolution du volume occupé par les
cellules (donc l'évolution du rayon de la tige) et la densité locale, soit l'évolution des profils micro-
densitométriques le long du rayon.

Figure 6 SCHÉMA DU MODÈLE DE CROISSANCE CAMBIALE POUR DÉCRIRE L'ÉVOLUTION
DE PROFILS MICRODENSITOMÉTRIQUES À PARTIR DE BILAN CLIMATIQUE

Croissance cambiale

Données climatiques mensuelles

Modèle peuplement

Température Réserve d'eau Réserve de photosynthétats

Division (An) Élargissement (A v) Épaississemen
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Les premiers essais de simulation, avec ce modèle mécaniste simple, retracent les principales varia-
tions de profils microdensitométriques de pins sylvestres, dans la région de Charmes, près de Nancy
(données fournies par Françoise Huber, INRA-Champenoux). On retrouve le léger décalage de la
densité minimale par rapport au début du cerne ainsi que des années caractéristiques (densité maxi-
male forte, largeur de cerne...). Un tel modèle pourrait permettre donc une description de caracté-
ristiques moyennes des densités et donc des propriétés mécaniques.

CONCLUSIONS

Finalement, ce rapide aperçu montre différentes tendances pour l'introduction de principes physiolo-
giques dans les modèles de croissance (figure 7, ci-dessous). Il est clair que plusieurs échelles
d'étude sont possibles pour chacun des processus introduits. Le choix de ces processus et de la
finesse de leur description dépend avant tout des objectifs choisis au départ pour le modèle. Il est
essentiel à ce niveau de garder un équilibre permanent entre les processus décrits : typiquement, il
est disproportionné de décrire très finement le processus de photosynthèse avec une allocation
simple constante, si l'on cherche à modéliser la production de bois (choix qui serait en revanche jus-
tifié pour étudier les variations de production photosynthétique de différentes provenances). Cet équi-
libre est d'autant plus essentiel qu'il existe un déséquilibre évident entre les processus connus et
surtout quantifiés (typiquement la photosynthèse et l'allocation !).

Figure 7 DIFFÉRENTES ÉCHELLES POUR INTRODUIRE UNE STRUCTURE PLUS FONCTIONNELLE
DANS LES MODÈLES DE CROISSANCE : LIENS ENTRE CES DIFFÉRENTES ÉCHELLES ET RELATIONS
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Finalement, cette nouvelle approche, encore au stade théorique dans la plupart des cas, peut déjà
permettre de construire un squelette plus structuré pour lequel il sera plus facile d'introduire des
connaissances éco-physiologiques qu'avec les boîtes noires traditionnelles.

Enfin, il faut souligner que cette approche nécessite l'introduction de nouvelles données dendro-
métriques (hauteurs de houppier, analyses de tige, mesures intra-annuelles de la croissance du
tronc, profils microdensitométriques...) afin de calibrer in fine ces modèles. Grâce à la lignification,
certaines de ces données sont intégrées dans l'arbre et peuvent être récupérées par des mesures
destructives. D'autres en revanche nécessitent des mesures in vivo et à long terme (croissance
intra-annuelle, remontée de la base de houppier...).

Christine DELEUZE
Laboratoire de Biométrie

URA 2055 CNRS

UNIVERSITÉ CLAUDE-BERNARD - LYON I

43, boulevard du 11 novembre

F-69622 VILLEURBANNE CEDEX
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