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MODELISATION ET SIMULATION
DE L'ARCHITECTURE DES ARBRES

BILAN ET PERSPECTIVES

D. BARTHELEMY - F. BLAISE - T. FOURCAUD - E. NICOLINI

Face à la complexité d'une structure arborescente et en fonction d'objectifs particuliers, divers types
de modèles de croissance et de production des arbres et des peuplements se sont développés
(Houllier ef al., 1991 ; Kurth, 1994 ; Reffye et al., 1993a). Il est ainsi possible de distinguer : des
modèles de type statistique, des modèles de production végétale, des modèles de compétition, des
modèles morphologiques, ou encore des modèles spécialisés pour des applications particulières
(transferts hydriques, transferts d'assimilats, mécanique de l'arbre,...).

Dans le domaine de la simulation, l'apparition d'ordinateurs aux performances de plus en plus im-
portantes a permis aux informaticiens de générer des structures arborescentes de plus en plus
complexes: fractals, arbres combinatoires,... (Françon, 1991; Françon et Lienhardt, 1994;
Prusinkiewicz et al., 1988, 1990). Néanmoins, bien que les nouveaux développements des
L-Systèmes abordent maintenant les arbres avec des règles de croissance plus élaborées (Kurth,
1994), la plupart des modèles de simulation de la croissance des plantes proviennent de la science
informatique. Ils utilisent de ce fait des algorithmes spécialisés dans la construction d'arborescences
et ne prennent en compte que sommairement les connaissances de la biologie végétale.

Les modèles AMAP (Atelier de Modélisation de l'Architecture des Plantes) développés au CIRAD
essaient de combler ces lacunes. Ils intègrent les connaissances qualitatives de la botanique récem-
ment acquises dans le domaine de l'architecture végétale (Halle et Oldeman, 1970 ; Halle et al.,
1978), auxquelles se sont ajoutées les données quantitatives issues des expériences agronomiques
(Reffye, 1979). Une chaîne complète de traitement des données a ainsi été conçue, qui comprend
l'observation morphologique et architecturale du végétal, l'acquisition des mesures de la plante sur
pied, le calcul des paramètres du fonctionnement de ses méristèmes et la simulation de sa crois-
sance (Reffye et ai, 1993b). Ces diverses étapes présentent leurs règles propres et sont toutes indis-
pensables à la simulation correcte et réaliste d'une architecture végétale. Les logiciels issus de cette
approche pluridisciplinaire permettent de construire des maquettes informatiques tridimensionnelles
des végétaux et des peuplements à partir desquelles diverses applications peuvent être envisagées
(Dauzat, 1994 ; Dauzat et Hautecœur, 1991 ; Reffye et al., 1995).
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L'ANALYSE MORPHOLOGIQUE ET ARCHITECTURALE DES VÉGÉTAUX

La plupart des espèces forestières sont directement identifiables par leur silhouette ou leur port. Ces
notions physionomiques sont certes utiles dans la reconnaissance des arbres, mais ne permettent en
aucun cas d'en comprendre le fonctionnement. L'architecture d'une plante dépend de la nature et de
la position relative de ses différentes parties. Elle est, à tout instant, le résultat d'un équilibre entre
le mode de croissance propre à l'espèce (patrimoine génétique) et l'influence de son environnement
(milieu, station, sylviculture,...).

D'origine récente (Halle et Oldeman, 1970), l'analyse architecturale des arbres a pour but d'interpré-
ter la structure globale de l'arbre et de comprendre les mécanismes morphologiques qui lui ont donné
naissance. À chaque étape de son développement, l'arbre est abordé dans sa totalité, et l'ensemble
des structures qui le constituent est considéré. Basée sur l'observation de caractères morphologiques
fondamentaux (Caraglio et Barthélémy, 1996), cette approche qualitative du développement de
l'arbre est un préliminaire indispensable à toute tentative de modélisation et de simulation du fonc-
tionnement d'un végétal.

3ataphylle

Le modèle architectural

Pour une plante, la série d'architectures prises au cours de son développement est appelée son
"modèle architectural" (Halle et Oldeman, 1970). Il correspond à la stratégie de croissance globale
d'une plante et se définit par une combinaison particulière de caractères morphologiques directement
observables sur le terrain.

L'axe feuille ou tige (figure 1, ci-dessous) est considéré comme l'élément de base de toute architec-
ture végétale. Il est élaboré par un méristème terminal, et généralement constitué de pousses suc-
cessives appelées unités de croissance (UC). Celles-ci sont constituées d'une série d'entre-nceuds
et de nœuds qui portent les feuilles. L'en-
semble entre-nœud, nœud, bourgeon axillaire
et feuille est l'élément de construction de
base appelé "métamère" (White, 1979). Le
mode de croissance, le mode de ramification,
la position de la floraison, la nature ortho-
trope ou plagiotrope liée à la phyllotaxie qui
accompagne l'orientation verticale ou hori-
zontale des axes sont autant de critères qui
permettent de classer un arbre dans un
modèle donné (figure 2, p. 73). L'intérêt prin-
cipal de cette description qualitative a été de
montrer que le nombre de ces modèles est
restreint et qu'il existe, dans le développe-
ment végétal, des contraintes endogènes
fortes et indépendantes du milieu.

Figure 1
L'AXE FEUILLE (a) EST COMPOSÉ

D'UNE SUCCESSION DE METAMÈRES
(trait gras) ET RÉSULTE DU

FONCTIONNEMENT D'UN MÉRISTÈME APICAL
(d'après Reffye étal., 1995)

b. Bourgeon apical

Entre-nœud

Bourgeon axillaire

a. Axe feuille

72



Réalisations

L'unité architecturale

Faisant appel à la reconnaissance de paramètres très généraux, la classification schématique et syn-
thétique d'Halle et Oldeman (1970) ne permet pas de décrire finement l'architecture d'une plante.
C'est pourquoi Édelin (1977) puis Barthélémy et al. (1989) ont défini par la suite le concept d'"unité
architecturale" qui caractérise l'architecture élémentaire des arbres d'une même espèce.

L'analyse architecturale montre que toute plante passe par un certain nombre de phases au cours
de son développement. À partir de la germination, le jeune arbre édifie un tronc au cours d'une phase
d'installation. Durant cette période, de durée variable selon l'espèce et les conditions de l'environ-
nement, la plante exprime une architecture progressivement de plus en plus complexe. Sur le tronc,
les premières branches apparaissent. Lorsque l'arbre grandit, ses branches sont de plus en plus
volumineuses et commencent elles-mêmes à se ramifier. Petit à petit, une hiérarchie s'installe entre
les différents axes de la plante qui peuvent être regroupés en catégories (tronc, branches,
rameaux,...) dont chacune est identifiable par des caractéristiques morphologiques et fonctionnelles
propres. Pour chaque espèce, le nombre de catégories d'axes morphologiquement identifiables est
fini et généralement petit (Édelin, 1977 ; Barthélémy et al., 1989, 1991).

Figure 2
SEPT EXEMPLES

DE MODÈLES ARCHITECTURAUX
(d'après Halle et Édelin, 1987)
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Figure 3 L'UNITÉ ARCHITECTURALE DE L'ÉPICÉA COMMUN, PICEA ABIES (L.) KARSTEN,
PEUT ÊTRE REPRÉSENTÉE PAR UN SCHÉMA (EN HAUT) ET PAR UN TABLEAU (EN BAS)

regroupant les caractéristiques morphologiques des différentes catégories d'axes
(d'après Édelin, 1977)

Les axes 1 et 2 constituent la charpente de l'arbre. Les axes 3 et 4 forment des systèmes assimilateurs et reproducteurs ;
ils perdent vite leurs feuilles, s'élaguent rapidement, et constituent des rameaux courts. Les organes reproducteurs
femelles sont figurés par des cônes schématisés, et les cônes mâles par des points noirs. Les feuilles ne sont pas repré-
sentées.

Axe 1

Croissance indéfinie
et rythmique

Ramification
monopodiale

rythmique

Orthotrope

Phyllotaxie spiralée
Feuilles étroites

à disposition radiale

Pas de sexualité

Axe 2

Croissance indéfinie
et rythmique

Ramification
monopodiale

rythmique

Orthotropes

Phyllotaxie spiralée
Feuilles larges

à disposition bilatérale

Pas de sexualité

Axe 3

Croissance indéfinie
et rythmique,

caducs

Ramification
monopodiale

rythmique

Sans direction
de croissance

précise

Phyllotaxie spiralée
Feuilles larges ;

nette dorsiventralité
du rameau

Sexualité femelle
(terminale)

Axe 4

Croissance indéfinie
et rythmique,

caducs

Ramification
monopodiale

rythmique

Sans direction
de croissance

précise

Phyllotaxie spiralée
Feuilles larges ;

nette dorsiventralité
du rameau

Sexualité mâle
(axillaire et terminale)
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La description des caractéristiques de toutes les catégories d'axes et de la façon dont elles dérivent
les unes des autres constitue l'"unité architecturale" d'une espèce (figure 3, p. 74). À ce stade, l'arbre
exprime son architecture élémentaire, véritable carte d'identité d'une espèce. Il croît essentiellement
en hauteur et présente le plus souvent un tronc unique et droit.

La réitération et la mise en place de la cime de l'arbre adulte

Chez certaines espèces le développement ultérieur de l'arbre peut se poursuivre sans grande modi-
fication de sa forme générale. Ainsi, chez Araucaria araucaria (Grosfeld et al., 1995, 1996), chez
Cecropia spp. (Halle et al., 1978) ou chez le Pin laricio, en l'absence de traumatisme, l'arbre reste
conforme à son unité architecturale (il conserve un tronc unique) jusqu'à sa mort. Le plus souvent,
néanmoins, la mise en place de la cime se traduit par une modification profonde de l'architecture de
base. Chez la plupart des arbres forestiers, on observe, en effet, qu'au fur et à mesure que la base
du tronc se dénude, par élagage naturel des branches les plus anciennes, la cime de l'arbre a ten-
dance à s'arrondir et s'élargir. Une analyse plus fine montre que divers axes entrent en compétition
avec le tronc qui peut former à son sommet une fourche, tandis que certaines branches se redres-
sent et acquièrent une architecture identique à celle du tronc (figure 4, ci-dessous). Au cours de cette
"métamorphose architecturale" (Halle et Ng, 1981 ; Édelin, 1984), il y a donc répétition, duplication,
de l'architecture élémentaire de l'arbre. C'est le phénomène de "réitération" (Oldeman, 1974 ; Halle
et al., 1978) par lequel s'édifient les branches maîtresses de l'arbre âgé.

Figure 4 REPRÉSENTATION SCHÉMATIQUE DU MODE DE DÉVELOPPEMENT DU FRÊNE COMMUN
(d'après Barthélémy et Caraglio, 1991)

NB : Les ordres de ramification ultimes ne sont pas représentés

1 et 2 : L'arbre jeune exprime son unité architecturale

3 : L'augmentation du degré de ramification
des branches s'accompagne de leur redressement.
Elles commencent à concurrencer le tronc
dont l'apex peut mourir. Il y a alors formation
d'une fourche indiquant le début de la réitération
et de la mise en place de la cime.

4 : Lors du vieillissement de l'arbre, le phénomène
de réitération se poursuit et s'amplifie à la
périphérie de la couronne dont la forme
générale s'arrondit.

Architecture, gradients morphogénétiques et âge physiologique des méristèmes

Le développement architectural d'un arbre peut être vu comme le déroulement d'une séquence
précise et ordonnée d'événements, faisant appel à la répétition et à l'intégration de divers "niveaux
d'organisation" comme le métamère, l'unité de croissance, l'axe feuille, l'unité architecturale,...
(Barthélémy, 1991).
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Bien que l'architecture élémentaire d'une espèce puisse être décrite, à un certain niveau d'analyse,
par le mode d'agencement hiérarchique de diverses catégories d'axes qualitativement identifiables,
un niveau de description plus fin révèle que les axes qui constituent l'unité architecturale spécifique
ne sont pas homogènes sur toute leur longueur (Barthélémy et al., 1996; Colin et al., 1995;
Coudurier et al., 1995 ; Masotti et al., 1995 ; Sabatier et Barthélémy, 1995) mais correspondent à une
succession d'entités (pousses annuelles, unités de croissance), dont les caractéristiques morpholo-
giques à un endroit donné traduisent l'"âge physiologique" (Reffye et al., 1991a) des méristèmes qui
les ont engendrés.

Un méristème peut ainsi être caractérisé par deux âges : son âge réel depuis sa création, et son
degré de différenciation ou âge physiologique. Ce dernier est défini par toute une série de critères
qualitatifs et quantitatifs des pousses qu'il produit. L'axe court des arbres fruitiers est, par exemple,
caractéristique d'un état "physiologiquement âgé" : les unités de croissance sont courtes, florifères
et ont une durée de vie brève. Au contraire, les fourches (ou réitérations) des troncs caractérisent
des productions vigoureuses, physiologiquement jeunes et qui sont pérennes (figure 5, ci-dessous).

Figure 5
REPRÉSENTATION SCHÉMATIQUE DE LA

STRUCTURE DES SOUS-UNITÉS
CONSTITUTIVES D'UNE PLANTE EN FONCTION

DE LEUR POSITION DANS L'ARCHITECTURE
(d'après Barthélémy étal., 1996)

La plante peut être vue comme un système
hiérarchisé de sous-unités (unités de croissance,
pousses annuelles,...) présentant des caractères
morphologiques différents, représentés ici par
des tailles et grisés différents. Au sein de la
plante entière, des sous-unités présentant les
mêmes caractères peuvent être localisées en
différentes positions en fonction de divers
gradients dus à l'acrotonie, à leur succession sur
un même axe ou "dérive", à l'"effet de base"
caractéristique de la phase d'installation des
arbres jeunes ou encore à la réitération qui
duplique l'unité architecturale spécifique.
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Entre ces deux extrêmes, les divers types de pousses qui construisent l'arbre se répartissent selon
divers gradients d'expressions morphologiques ou "gradients morphogénétiques" (Barthélémy et al.,
1996) qui peuvent caractériser le développement de l'arbre à des niveaux variés. Ces gradients mor-
phogénétiques peuvent, par exemple, s'exprimer dans le vieillissement progressif du méristème édi-
ficateur d'un axe, qu'on appelle "dérive", dans la hiérarchisation des productions axillaires en fonction
de leur position sur une pousse, que l'on appelle "acrotonie", ou encore dans l'augmentation de la
vigueur de l'arbre au cours de sa phase d'installation, que l'on appelle "effet de base" (figure 5,
p. 76).

Ces résultats révèlent que le développement végétal est caractérisé par un changement continu du
fonctionnement des méristèmes. Il se manifeste par une métamorphose progressive de l'architecture.
L'analyse architecturale des arbres permet ainsi d'établir une véritable cartographie des types de
pousses à l'intérieur de la structure végétale. Au-delà de ses applications directes dans le diagnos-
tic de l'état et du stade de développement d'un arbre (Barthélémy et al., 1996), cette approche
prépare le terrain à l'analyse quantitative et fournit les connaissances qualitatives indispensables à
toute tentative de modélisation du fonctionnement des méristèmes.

ASPECTS NUMÉRIQUES DE LA MODÉLISATION DE L'ARCHITECTURE DES PLANTES

L'architecture d'une plante est le résultat du fonctionnement de ses méristèmes qui peut être carac-
térisé par deux processus fondamentaux : le processus de croissance et d'arrêt, et le processus de
ramification. La modélisation de ces deux types de fonctionnement, en divers points de la plante
établis par la reconnaissance des gradients morphogénétiques qui caractérisent sa structure, permet
de quantifier le développement architectural de l'arbre.

Les processus de croissance et d'arrêt

Situé à l'intérieur du bourgeon, le méristème (figure 1, p. 72) fabrique, pendant sa période d'activité,
des métamères à l'état embryonnaire. On parle de croissance apicale ou d'organogénèse. Une
réserve est ainsi constituée dans le bourgeon d'une façon invisible de l'extérieur. Seul l'allongement
différé des métamères qui mettent en place les nouvelles feuilles avec leurs entre-nœuds associés
est visible. On parle de croissance internodale ou croissance en longueur ou encore d'allongement.
Chez les arbres tempérés, le même méristème peut avoir deux types de fonctionnement. Au prin-
temps, un paquet de métamères puisés sur la réserve du bourgeon hivernal s'allonge et constitue la
partie préformée de l'unité de croissance. Par la suite, un fonctionnement continu peut s'installer et
les métamères s'allongent l'un après l'autre immédiatement après leur création et plus ou moins
régulièrement : ils construisent la partie néoformée de l'unité de croissance (Caraglio et Barthélémy,
1996). L'unité de croissance termine son édification lorsque le processus d'allongement s'arrête.
L'arrêt peut être groupé pour tous les bourgeons d'un arbre (exemple : Merisier, Hêtre) ou décalé
d'un bourgeon à l'autre (exemple : Abricotier, Peuplier).

On constate expérimentalement que le nombre de métamères développés par des unités de croissance
de même âge physiologique est variable et suit une distribution statistique qui résulte de la composi-
tion des processus de croissance et d'arrêt (Reffye et al., 1991b, 1993b ; Guédon, 1996). Ces proces-
sus sont de nature stochastique en ce qu'ils intègrent des événements de nature probabiliste. Les
distributions obtenues peuvent être unimodales (Hêtre, Hévéa) ou bimodales (Cerisier, Peuplier) selon
que le méristème fait ou non de la néoformation au cours de sa croissance (figure 6, p. 78) ou encore
selon que l'allongement s'effectue en une seule ou en plusieurs vagues (mono- ou polycyclisme).

Dans un arbre, les axes végétatifs équivalents (c'est-à-dire de même ordre de ramification et de
même âge physiologique) ont des unités de croissance qui suivent une distribution similaire, laquelle
peut être ajustée statistiquement (figures 6 et 7, pp. 78-79). Le processus de croissance et d'arrêt
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contrôle ces distributions et le résultat de ce fonctionnement peut être exprimé en termes de proba-
bilités. On considère ainsi que la croissance suit un processus stochastique, qui peut être modélisé
par les théories du "renouvellement" et de la "fiabilité" (Cox, 1962 ; Feller, 1957).

L'observation expérimentale a montré que la nature (ou la forme) des distributions observées est
indépendante des conditions expérimentales (Reffye et al., 1991b). Il n'y a que les paramètres numé-
riques des lois qui sont modifiés quand les arbres d'une même espèce poussent dans des environ-
nements différents. Les règles sous-jacentes simples ne changent pas et peuvent servir à prédire la
forme des distributions dans des conditions nouvelles. Comme nous l'avons déjà noté, l'âge physio-
logique des pousses varie dans un arbre selon des gradients morphogénétiques précis (cf. figure 5,
p. 76) ; l'influence de ces gradients modifie les paramètres sans changer la nature des distributions.
Enfin, il est apparu qu'il existe une bonne stabilité endogène du processus de croissance (Reffye et
al., 1991b). Une même distribution de métamères par unité de croissance peut être atteinte au bout
d'un temps de fonctionnement plus ou moins long des méristèmes ou selon les conditions du milieu.
En utilisant cette approche, il est possible de caractériser un stade du développement architectural
sans que l'âge de l'arbre soit connu exactement.

Populus nigra
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Figure 6
QUELQUES EXEMPLES
DE DISTRIBUTIONS
DU NOMBRE D'ENTRE-
NŒUDS (N) PAR UNITÉ
DE CROISSANCE CHEZ
DIVERSES ESPÈCES
(d'après Reffye étal., 1995)

Dans les exemples choisis,
la distribution totale
des fréquences peut être
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Figure 7
ÉVOLUTION STATISTIQUE

DU NOMBRE D'ENTRE-NŒUDS
PAR UNITÉ DE CROISSANCE

EN FONCTION DE LEUR POSITION
DANS L'ARCHITECTURE

DE L'ARBRE CHEZ LE MERISIER,
PRUNUS AVIUM L. DANS LE SUD

DE LA FRANCE
(d'après Reffye étal., 1995)

Les abscisses et les ordonnées sont
les mêmes que dans la figure 6

10

axes d'ordre 1

axes
d'ordre 2

10 20

• ••• distributions observées

— distributions calculées
effectifs en ordonnées

axes d'ordre 3

rameaux courts

10 20

Le processus de ramification

Le méristème terminal produit des métamères associés à des bourgeons axillaires qui correspondent
chacun à une branche potentielle. La ramification peut apparaître immédiatement, avec un certain
délai ou bien jamais (Caraglio et Barthélémy, 1996). Il existe ainsi une probabilité de ramification, à
partir des méristèmes latéraux, qui peut être décrite par des distributions statistiques simples.

Les branches peuvent être groupées en paquets le long d'un axe sous forme de zones ramifiées qui
alternent avec des zones non ramifiées. Dans une unité de croissance particulière, la ramification
peut se produire préférentiellement dans une zone déterminée : zone terminale (acrotonie),
médiane (mésotonie), ou basale (basitonie). Ainsi, le processus de ramification ne peut pas être sim-
plement décrit par un paramètre qui indiquerait la proportion de nœuds ramifiés, mais il doit être
caractérisé aussi par la modélisation de l'alternance des distributions des zones ramifiées et non
ramifiées. Quand la nature de ces distributions est proche de la loi géométrique, le processus de
ramification peut être modélisé par une chaîne de Markov homogène d'ordre 1 à deux états : l'état
ramifié et l'état non ramifié (figure 8, p. 80) (Guédon et Costes, 1996 ; Reffye et al., 1993).
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DISTRIBUTION DES RAMEAUX SUR UN AXE
(d'après Reffye étal., 1993)

Q =
1 -

1 - P 2

Ramification diffuse

(1 - P,) + (1 - P2)

Zones de ramification

P, = 0,75

P, = 0,25
Q = 0,25

P, = 0,95 '

P, = 0,85 .
Q = 0,25

Q : probabilité globale de ramification.

P1 : probabilité pour un nœud de ne pas porter de rameau sachant que le nœud précédent n'était pas ramifié.

P2 : probabilité pour un nœud de porter un rameau sachant que le nœud précédent était ramifié.

Selon la valeur des probabilités conditionnelles, la même chaîne de Markov homogène peut simuler une ramification
diffuse (à gauche) ou une répartition des rameaux par paquets (à droite).

Les mesures de terrain et le codage de la plante

La modélisation de l'architecture des arbres nécessite une approche à la fois qualitative et quantita-
tive. Le premier pas est l'aspect qualitatif, qui consiste à effectuer des observations botaniques afin
de fournir une description précise du mode de croissance de l'arbre et de son architecture. Les
mesures servant à alimenter les modèles doivent être effectuées selon un échantillonnage raisonné
découlant de l'analyse architecturale. On choisit ainsi des groupes homogènes d'unité de croissance
et/ou d'axes feuilles qui sont identifiés dans l'arbre à partir de la reconnaissance de gradients mor-
phogénétiques précis. Afin de conserver l'information de la structure globale de la plante et de
pouvoir repositionner dans son architecture les entités mesurées, un codage des observations (Rey
et al., 1996) est nécessaire pour enregistrer d'une façon stricte les données botaniques prises sur
l'arbre. Ce codage correspond à une véritable représentation formelle de la plante (figure 9, p. 81)
qu'il est ensuite possible d'interroger à partir d'un langage particulier (Rey et al., 1996). Diverses
données sont relevées pour rendre compte de l'architecture de la plante.

• Pour les processus de croissance :
— longueur des unités de croissance (UC),
— nombre d'entre-nœuds des unités de croissance,
— polycyclisme,
— état de l'apex (vivant, mort,...) des unités de croissance et des axes,
— nature de l'axe (dominant/dominé, plagiotrope/orthotrope,...).

• Pour le processus de ramification :
— nature et position des productions axillaires (bourgeons, rameaux, inflorescences,...).
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• Pour les aspects géométriques :
— longueur des entre-nœuds, des pousses, des axes,
— diamètre à la base des unités de croissance, des axes, des branches,
— angle d'insertion, rectitude, courbure, redressement des branches et des rameaux,
— phyllotaxie,...

La taille de l'échantillon à mesurer dépend de l'objectif d'une étude donnée, de la variabilité et de la
forme des distributions observées et du degré de complexité de l'architecture. Cela peut générale-
ment varier de 20 à 100 unités de croissance pour des groupes homogènes d'unités de croissance
ou d'axes.

L'analyse statistique des données et l'ajustement des distributions :
le logiciel AMAPmod

Le logiciel AMAPmod (Guédon, 1996 ; Guédon et Costes, 1996) est décrit schématiquement par la
figure 9 (ci-dessous). À partir d'observations botaniques d'unités de croissance et de leur classifica-
tion en différentes classes (ordre de ramification, âge physiologique, axes long/court), la distribution
des fréquences du nombre d'entre-nœuds, observés par unité de croissance pour un âge physiolo-
gique sélectionné, est établie (cf. figure 6, p. 78). Les ajustements des distributions se font avec des
lois théoriques simples (Poisson, binomiale, géométrique) (Jaeger et Reffye, 1992 ; Reffye et ai,
1991b, 1993). Les processus de crois-
sance et d'arrêt qui les génèrent sont
estimés et validés à l'aide de logiciels
spécialisés. Les paramètres du proces-
sus de ramification (chaîne de Markov)
sont, de la même manière, calculés
pour ajuster les distributions des séries
alternées des zones ramifiées et non
ramifiées (cf. figure 8, p. 80).

AMAPmod

Codage de la plante

U91
U92
U91P1U92
U91P1U93
U91P1U94
U91P1U92P1U93
U91P1U92P1U94
U91P1U92P1U93P1U94

Figure 9
DESCRIPTION SCHÉMATIQUE

DU LOGICIEL AMAPmod
(d'après Reffye et ai, 1995)

Tri des données

U91P1U92P1U93
U91P1U92P1U94
U91P1U92P1U93P1U94
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SIMULATION INFORMATIQUE DE L'ARCHITECTURE DE L'ARBRE

La notion d'axe de référence

Simuler l'architecture d'un arbre revient à connaître la stratégie d'empilement et de succession des
unités de croissance selon leur âge physiologique. Les méristèmes "vieillissent" et les unités de crois-
sance qu'ils fabriquent se différencient progressivement jusqu'à un stade ultime qui aboutit à la mort.
Tous les paramètres qualitatifs et quantitatifs évoluent corrélativement. On peut donc construire un
axe de référence (Reffye et al., 1991a), gradué en étapes de différenciation, sur lequel est pro-
grammé le devenir des méristèmes dont les caractéristiques partent d'une étape initiale jusqu'à
l'étape finale. Les lois qui gouvernent l'activité des bourgeons sont caractérisées par des progres-
sions le long de l'axe de référence (figure 10, p. 83).

Selon les gradients morphogénétiques, un méristème apical peut avoir différentes évolutions : une
pousse du tronc âgée physiologiquement peut avoir le même devenir qu'une pousse de branche ou
de rameau. Les pousses courtes ou florifères correspondent à des sauts aux étapes ultimes. Au fur
et à mesure que l'âge physiologique d'un méristème augmente, il rattrape l'âge physiologique des
méristèmes axillaires qu'il met en place. Ce phénomène est particulièrement visible chez les Cèdres :
au stade jeune, les ordres de ramification sont bien différenciés, et on distingue la prédominance du
tronc sur les axes d'ordre plus élevé, alors qu'au stade adulte le tronc se métamorphose en branche
plagiotrope établissant un port tabulaire caractéristique (Sabatier et Barthélémy, 1995).

Les différentes générations de logiciels AMAP

L'Unité de Modélisation des Plantes a développé plusieurs générations de logiciels de croissance
(encore appelés moteurs de croissance) qui diffèrent par leurs connaissances botaniques ou par leur
mise en œuvre informatique.

La première génération est basée sur les notions de modèle architectural et d'ordre de ramification ;
elle est spécialisée dans la conception et la simulation de plantes simplifiées et de paysages virtuels
(Lecoustre et al., 1992 ; Lecoustre et Reffye, 1993 ; Reffye et al., 1988, 1989 ; Saito et al., 1993).

Conceptuellement, AMAPpara représente la seconde génération des moteurs de croissance (Biaise,
1991). Comme la première génération, ce logiciel est basé sur des concepts botaniques très proches
de la description qualitative de l'architecture des plantes. Il se base notamment sur la notion de clas-
sification des axes par ordre de ramification. Mais il diffère par son mode de gestion des événements
dans le temps. En effet, la première génération utilise une gestion des données en mode préfixé alors
qu'ici on gère les événements en parallèle. Cette nouvelle conception permet à AMAPpara, d'une part
de simuler la croissance secondaire du tronc et des branches par diffusion et dépôt des assimilats
dans l'arbre, et d'autre part de tenir compte des interactions arbres/milieu.

La troisième génération est constituée par le moteur AMAPsim (Barczi et al., 1996). Si sa gestion du
temps est similaire à la première génération, les concepts botaniques que ce logiciel utilise ne sont
plus basés sur la notion d'ordre mais sur celle d'âge physiologique, ce qui permet, notamment, de
simuler la métamorphose architecturale des arbres. De plus, l'allongement des unités de croissance
et le processus de ramification sont quantifiés par des modèles mathématiques performants (pro-
cessus de renouvellement et markovien) qui assurent une bonne adéquation avec les phénomènes
biologiques observés.

Le logiciel AMAPpara

Depuis longtemps, les dendrométriciens et les sylviculteurs ont reconnu l'importance du rôle du houp-
pier (moteur photosynthétique) dans la croissance individuelle des arbres, dans les interactions de
compétition et dans la qualité des bois. De plus en plus, les modèles de production tendent donc à
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Figure 10 L'AXE DE RÉFÉRENCE EST UN AXE GRADUÉ THÉORIQUE
SUR LEQUEL SE REPRÉSENTE LA SUCCESSION DE TOUS LES ÉTATS DE DIFFÉRENCIATION POSSIBLES

DES UNITÉS DE CROISSANCE OU POUSSES ANNUELLES D'UNE PLANTE SELON LEUR ÂGE PHYSIOLOGIQUE
Au cours de la croissance, le méristème apical de chaque axe peut passer par différentes étapes de l'axe de référence

(d'après Biaise et al, 1995)
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ï\ /

7 'XX4- ~?

•
Age 4 —
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intégrer ce compartiment, mais sa description reste le plus souvent rudimentaire. Les modèles mor-
phologiques avaient jusqu'à récemment deux lacunes dans la perspective d'applications à la gestion
forestière. D'une part, ils ne contenaient d'information ni sur la grosseur des axes ni sur les volumes
de bois. D'autre part, les interactions entre les arbres n'étaient pas prises en compte, alors même
que les notions de densité des peuplements et de concurrence interindividuelle jouent un rôle essen-
tiel en sylviculture. La principale innovation du logiciel AMAPpara a consisté à résoudre ces deux
problèmes (Reffye et al., 1996). Cette réalisation est donc le résultat de la convergence de plusieurs
approches : la méthode architecturale, la dendrométrie, la modélisation mathématique et informa-
tique.

• La composante dendrométrique d'AMAPpara

Le volet dendrométrique d'AMAPpara est de deux ordres : d'une part, il intègre ou reformule des
connaissances empiriques ; d'autre part, il prend en compte les "besoins" exprimés par les dendro-
métriciens pour la conception d'un outil d'aide à la gestion. Par rapport aux modèles dendrométriques
usuels, l'originalité d'AMAPpara réside dans la conjonction de trois aspects : la description explicite
de plusieurs mécanismes de concurrence (Biaise, 1992), la représentation explicite des relations
entre le houppier et la tige, la prédiction de caractéristiques technologiques aussi bien que dendro-
métriques. Les principes dendrométriques utilisés dans AMAPpara ont été adaptés à partir de ceux
que l'on emploie usuellement pour modéliser la production des plantations monospécifiques et en
fonction des sorties du logiciel attendues par les utilisateurs.
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• La courbe classique de croissance en hauteur est traduite sous la forme de la distribution du
nombre d'entre-nœuds par unité de croissance. Cette courbe rend compte de la fertilité du site et est
caractéristique d'un couple (espèce, station).

• Des rapports de rythme entre la croissance de la tige et celle des branches permettent de déter-
miner l'extension potentielle du houppier. Ces rapports sont supposés caractéristiques de l'espèce
dans une grande région climatique donnée.

• La concurrence aérienne s'exerce de deux manières : par limitation physique de l'extension des
branches lorsqu'elles entrent en contact avec un obstacle ; par régulation de la croissance, primaire
et secondaire, en fonction de la quantité de lumière disponible. Il est ainsi possible de calculer la
masse foliaire du peuplement.

• La concurrence pour l'eau est décrite de manière simple : on suppose que l'efficience de l'eau,
c'est-à-dire le rapport entre la quantité de carbone assimilée et la quantité d'eau consommée, est
invariante ; la ressource en eau disponible au niveau du peuplement détermine une "offre" globale ;

Figure 11 SIMULATION DE L'INFLUENCE DU CLIMAT SUR L'ARCHITECTURE D'UN PIN
(d'après Reffye étal., 1996)

a : croissance sans stress ; b : croissance dans de mauvaises conditions environnementales ; c : croissance dans de
très mauvaises conditions environnementales ; d : croissance avec de mauvaises conditions la 6e et la 12e année.

En bas : profil du tronc et section radiale à la base du tronc pour l'arbre (d)

8,4 6,3 4,2 2,1 0,0 2,1
Rayon du tronc (cm)

4,2 6,3 8,4
0,0 3,8

Rayon du tronc (cm)
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la masse foliaire détermine la demande maximale ; la quantité de carbone assimilée est égale au
minimum de l'offre et de la demande ; elle est répartie entre les arbres au prorata de leur masse
foliaire.

• Le carbone assimilé est ensuite converti en accroissements ligneux selon une règle qui tient compte
du chemin qui relie la source (les feuilles) aux racines. Les branches et le tronc apparaissent donc
comme des puits de carbone. Deux règles d'allocation sont proposées : une règle dendrométrique
fondée sur la loi de Pressler (équirépartition des accroissements ligneux le long d'un chemin allant
des feuilles aux racines) et une règle qui s'apparente à un modèle de diffusion-consommation des
assimilats le long des axes.

La variabilité des conditions écologiques (exemple climat) peut être simulée au travers de quelques
paramètres globaux qui affectent la croissance primaire et/ou la croissance secondaire (figure 11,
p. 84). Dans sa version originelle, AMAPpara n'inclut pas de rétroactions (par exemple, une faible
assimilation une année donnée ne détermine pas la croissance de l'année suivante), mais cet aspect
est en cours de développement. Les règles d'allocation établissent une relation explicite entre la
structure des accroissements ligneux dans le tronc, d'une part, et l'architecture de la plante (réparti-
tion de la masse foliaire, topologie et géométrie des chemins allant des feuilles aux racines), d'autre
part.

• Les fonctionnalités du logiciel

Afin de pouvoir constituer un outil complet de simulation de l'influence de la sylviculture sur la pro-
duction ligneuse, AMAPpara a été doté des fonctionnalités suivantes :

• L'initialisation du peuplement est réalisée en positionnant les arbres (coordonnées) dans un espace
de topographie quelconque et en indiquant à quelle espèce ils appartiennent. Il est possible d'élimi-
ner des arbres (éclaircie) ou d'en ajouter (plantation sous couvert, regarnis). Il est aussi possible de
les élaguer.

• Le fonctionnement de chaque espèce est paramétré : architecture aérienne (comportement des
méristèmes en fonction de leur position dans la plante) ; réaction de la plante à son environnement ;
couplage avec les accroissements ligneux.

• La fertilité de la station est implicitement prise en compte dans la paramétrisation des lois de dis-
tribution du nombre d'entre-nœuds par unité de croissance. Les variations des conditions climatiques
sont représentées par un fichier paramètre qui permet de simuler l'effet de stress ponctuels.

Les résultats fournis par AMAPpara concernent les deux niveaux de l'arbre et du peuplement :

— Au niveau du peuplement : le paysage est visualisé sous forme d'images de synthèse grâce
aux interfaces développées avec d'autres logiciels et les grandeurs dendrométriques usuelles
(diamètre moyen, surface terrière, volume...) sont estimées.

— Au niveau de chaque arbre : son architecture et sa structure interne (empilement des cernes)
sont visualisées (images de synthèse) et les grandeurs dendrométriques usuelles (diamètre à 1,30 m,
hauteur totale, forme de la grume, volume...) sont estimées (figure 12, p. 86).

Un module mécanique intégré dans AMAPpara

Le bois est un matériau complexe, tant du point de vue de sa structure interne que de son mode de
fabrication. Ses caractéristiques rhéologiques sont fortement liées à son organisation cellulaire (angle
des microfibrilles,...). L'état de précontraintes du bois dans la grume est le résultat de l'histoire de la
croissance de l'arbre (contraintes de support, contraintes de maturation).
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Figure 12 SIMULATION, À L'AIDE DU LOGICIEL AMAPpara, DE LA CROISSANCE SIMULTANÉE
DE PLUSIEURS ÉPICÉAS À L'INTÉRIEUR D'UN PEUPLEMENT DANS LE NORD-EST DE LA FRANCE.

En haut : vue de dessus. Au centre : vue de côté.
Les arbres 1 et 3 sont en bordure de peuplement et leur houppier présente un auto-élagage du côté du peuplement.

L'arbre 2 est au centre et son houppier subit une compétition de tous les côtés.
L'arbre 4 est en développement libre. L'effet de la compétition sur la croissance radiale est représenté en bas

tandis que les profils de tiges sont représentés à droite et à gauche (d'après Reffye étal., 1996)

Ces précontraintes peuvent être à l'origine de nombreux problèmes lors de l'exploitation du matériau
(fentes à l'abattage, déformations au sciage,...). Il est donc important de pouvoir simuler de façon
dynamique les interactions entre l'architecture de l'arbre et son état mécanique.

La croissance des plantes se caractérise du point de vue de la topologie et de la géométrie par :
— la mise en place d'une structure ramifiée hiérarchisée,
— l'allongement des axes correspondant à la croissance primaire,
— un accroissement en section des tiges correspondant à la croissance secondaire,
— la disparition éventuelle de branches du fait de l'élagage (naturel ou artificiel).

Du point de vue mécanique, l'évolution de la structure induit de façon naturelle les phénomènes sui-
vants (Fourcaud et Lac, 1993) :

— un incrément de masse propre (apport de matière) qui constitue le chargement variable au
cours du temps de la structure (on ne considère pas ici les autres charges extérieures),

— une tendance à la déformation du bois due aux phénomènes de "maturation" dans les
couches périphériques des axes,

— l'apparition de bois de réaction dont la maturation est à l'origine de la réorientation des axes,
— la variation au cours du temps des constantes élastiques (rigidification).

Ainsi, un module de calcul des structures en croissance par la Méthode des Éléments Finis a été
développé et intégré dans AMAPpara (Fourcaud, 1995). De nombreux exemples d'applications mon-
trent les liaisons existant entre la croissance de la plante (mise en place de la topologie, diffusion
des assimilats) et sa réponse mécanique.
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Déformations dues à la maturation

La maturation correspond à une transformation physico-chimique du bois dans la couche externe
nouvellement mise en place. On distingue généralement deux types de bois de structures diffé-
rentes : le bois normal et le bois de réaction (bois de tension chez les feuillus, bois de compression
chez les résineux). Lors de la maturation, le bois a une tendance à se déformer. La couche externe
étant "collée" sur une partie rigide de l'axe, les déformations ne se font pas librement et donnent nais-
sance à un champ de contraintes dites de maturation. Le module des déformations diffère selon le
type de bois. L'apparition de bois de réaction dans un secteur du cerne périphérique entraîne donc
un différentiel de déformations provoquant une flexion plus ou moins importante de l'axe.

• Redressement du tronc chez le Pin

La plante gère l'occupation de l'espace qui l'entoure en modifiant la direction de croissance de ses
axes par l'apport de bois de réaction. Il peut, par le même procédé, s'auto-équilibrer en redressant
son tronc. L'exemple de la figure 13 (ci-dessous) montre les zones d'apparition du bois de réaction
dans le tronc lors du redressement d'un pin incliné. Un autre exemple de ce phénomène est illustré
par la figure 14 (ci-dessous). Il s'agit ici du redressement d'un pin dont la croissance des axes
d'ordre 2 est gênée par la présence d'un mur. La répartition dissymétrique de la masse dans le houp-
pier provoquerait un déséquilibre de la structure.

Figure 13
MISE EN ÉVIDENCE DES ZONES D'APPARITION DE
BOIS DE COMPRESSION ( - ) LORS DE LA SIMULATION
DU REDRESSEMENT D'UN TRONC CHEZ UN PIN
(d'après Fourcaud, 1995)

Figure 14
SIMULATION DU DÉSÉQUILIBRE ET REDRESSEMENT
D'UN PIN POUSSANT À PROXIMITÉ D'UN MUR
(d'après Fourcaud, 1995)

Zone d'apparition
de bois de compression
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• Représentation du champ des contraintes dans la grume

Le champ des contraintes dans la grume d'un arbre peut être décomposé en deux parties :
— les contraintes de support influencées par la répartition de la masse dans la structure,
— les contraintes de maturation liées à la loi de croissance des cernes (diffusion des assimilats).

Il est possible de visualiser le profil des contraintes dans des sections à différents niveaux du tronc
(figure 15, ci-dessous). On peut de même retracer l'historique de ces contraintes dans une section
donnée. Ceci permet d'étudier l'évolution de l'état des contraintes dans le temps, ainsi que l'influence
d'une intervention sur l'arbre (élagage).

Figure 15
REPRÉSENTATION QUALITATIVE

DES HÉTÉROGÉNÉITÉS
DES CONTRAINTES

LONGITUDINALES
À DIFFÉRENTS NIVEAUX

DU TRONC POUR UN PIN
SIMULÉ À 20 ANS

(d'après Fourcaud, 1995)

H = 3,25 m

H = 2.25 m

H = 0.25 m
H = 1,25 m

Le logiciel AMAPsim

Souvent, la plante fait l'objet de relevés architecturaux statiques en une seule prise, sans avoir fait
l'objet de suivis de croissance. Ces derniers sont en effet fort coûteux en temps et en déplacements
sur le terrain. L'hypothèse simplificatrice d'AMAPsim est de supposer que l'architecture mise en place
provient d'un renouvellement de type binomial. On peut ainsi modéliser les distributions en entre-
nœuds des unités de croissance comme le résultat de la composition des lois de croissance et d'arrêt
des méristèmes édificateurs. Ceux-ci subissent des tests d'accroissement avec une probabilité de
produire un entre-nœud et une probabilité d'arrêt, qui sont directement calculables à partir des dis-
tributions observées. On peut donc simuler la croissance de la structure d'une façon dynamique. Ce
qui compte dans cette approche, c'est l'architecture et non le temps nécessaire à sa mise en place.
Ce point de vue est particulièrement adapté aux contrôles de fonctionnement basés sur un pas de
temps annuel, ou aux sondages effectués a posteriori dans une plantation. Une plante est donc ici
considérée comme le résultat du fonctionnement d'une population de méristèmes qui subissent des
tests d'accroissement, dont la fréquence est contrôlée par une horloge principale. Notons que tous
les paramètres nécessaires à la simulation sont directement estimables à partir des données archi-
tecturales, le logiciel AMAPmod ayant été développé dans ce but (cf. § "L'analyse statistique des
données", p. 81).

88



Réalisations

• Simulation de l'âge physiologique par un axe de référence

Grâce à la technique de l'axe de référence, le logiciel de simulation permet de gérer simultanément
les deux âges, chronologique et physiologique, qui cohabitent au sein d'une même plante au cours
de son développement. Il intègre premièrement les données du processus de croissance des unités
de croissance (l'activité des meristèmes est simulée par la méthode de Monte-Carlo) et les données
géométriques (angles, longueurs) de façon à créer des maquettes tridimensionnelles réalistes. L'axe
de référence est simulé par "un automate fini gauche/droite" dans lequel chaque état est caractérisé
par trois types de paramètres : topologique (croissance, mort et ramification), géométrique (longueur
et angle) et de transition, qui caractérisent les sauts d'un état à un autre (Biaise et al., 1995). Cette
méthode a pu être appliquée avec succès sur des arbres tropicaux (Caféier, Palmier, Hévéa, Litchi)
et des arbres tempérés (Pin, Épicéa, Hêtre, Peuplier, Orme). Elle concerne aussi les plantes
annuelles (Cotonnier, Tabac,...).

À partir des données de l'analyse architecturale et des valeurs de l'analyse quantitative du fonction-
nement des meristèmes, on peut construire un axe de référence qui contient toutes les étapes de dif-
férenciation possibles des meristèmes depuis la graine jusqu'à la fleur (de la naissance à la mort).
L'évolution le long de cet axe est progressive. À chaque étape, qui correspond à un âge physiolo-
gique donné, les caractéristiques d'évolution morphologique du bourgeon sont connues et intègrent
les lois stochastiques de son fonctionnement : processus de croissance, de mort et de ramification.
Le fonctionnement du méristème apical d'un axe implique un vieillissement physiologique. La crois-
sance se traduit donc par une progression de l'étape courante vers la fin de l'axe de référence. Le
processus de mort se traduit par un arrêt à l'étape courante. La ramification implique le développe-
ment d'un bourgeon axillaire plus vieux physiologiquement que le bourgeon principal. L'étape initiale
du bourgeon axillaire est donc obtenue par un saut de l'étape courante du bourgeon principal vers
une étape supérieure de l'axe de référence. Une réitération est une ramification particulière. Elle se
traduit par un saut de valeur nulle. On réplique donc le bourgeon porteur. La notion d'axe de réfé-
rence permet un élagage automatique des structures. Les bourgeons meurent à l'étape finale de l'axe
de référence. Si tous les bourgeons d'une branche sont à la dernière étape, elle meurt et peut donc
s'élaguer.

Figure 16 SIMULATION PAR LE LOGICIEL AMAPsim DE LA MÉTAMORPHOSE VÉGÉTALE
SUR UN ARBRE THÉORIQUE À PARTIR DE L'AXE DE RÉFÉRENCE

(d'après Barczi étal., 1996)
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Dans cette conception, la métamorphose est intrinsèque à l'axe de référence. La croissance, la rami-
fication et la mort des bourgeons se traduisent par des sauts évoluant d'une étape à l'autre. La
figure 16 (p. 89) montre une simulation de la métamorphose végétale en 15 étapes avec une straté-
gie de réitération et un élagage automatique chez une plante théorique. Signalons que, pour les
arbres tempérés, on considère qu'une étape de l'axe de référence correspond en général à une
année : le saut de croissance est de 1.

• Simulation de la structure des unités de croissance

L'unité de croissance peut être constituée de deux parties : l'une préformée et l'autre néoformée. Les
nombres d'entre-nœuds formés dans les deux cas suivent des distributions statistiques. Les séries
de bourgeons axillaires sont décrites d'une façon basale ou apicale dans les zones concernées. La
forme paramétrique choisie de ces distributions caractérise, à un niveau donné, l'âge physiologique
de l'unité de croissance. En général, les distributions sont du même type dans toute l'architecture de
l'arbre. Seuls leurs paramètres évoluent le long de l'axe (dérive) ou au cours des ramifications suc-
cessives et de l'acrotonie. Les événements le long d'un axe peuvent se produire selon une logique
test (dans ce cas c'est le test qui commande l'apparition d'un axillaire) ou selon une logique entre-
nœud (c'est alors la réalisation d'un entre-nœud qui sert de référence). Une fois ce cadre défini, on
met en œuvre les procédures de simulation.

L'Orme du Japon (Reffye et al., 1991a) présente un polymorphisme très complexe de ses pousses
annuelles en fonction de leur âge physiologique : présence de préformation et de néoformation très
variable, de polycyclisme et de rameaux à développement immédiat ou différé. Les unités de crois-
sance jeunes physiologiquement expriment tous ces caractères. Les axes courts (âgés) n'expriment
plus que de la préformation et ne sont plus ramifiés. La figure 17 (ci-dessous) montre la simulation
des variations possibles de la structure des unités de croissance chez cette espèce en fonction de
diverses combinaisons de ces caractères.

Figure 17 SIMULATION DU POLYMORPHISME DES UNITÉS DE CROISSANCE DE L'ORME DU JAPON
PAR LE LOGICIEL AMAPsim

(d'après Barczi étal., 1996)
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• Simulation complète de la croissance et de l'architecture d'un arbre et d'un peuplement

Lorsque l'on sait simuler une unité de croissance, avec tout le polymorphisme observable, on passe
à l'échelle de l'arbre en tenant compte des gradients observés dans son architecture au cours de la
croissance. L'établissement de l'axe de référence permet de renseigner les valeurs numériques des
paramètres contrôlés par la dérive, l'effet de base, la ramification et l'acrotonie. On fait largement
appel à l'interpolation linéaire pour fixer les valeurs comprises entre deux points de contrôle. Ce
procédé a été bien validé sur l'Orme du Japon au cours de sa croissance jusqu'à 100 ans (figure 18,
ci-dessous).

Enfin, après la simulation de la croissance d'une plante, il est possible de concevoir des scènes com-
plexes à l'aide de logiciels spécifiques et de calculer des perspectives particulières sous forme
d'image de synthèse. La figure 19 (ci-dessous) illustre une plantation d'Eucalyptus simulée par ce
procédé.

Figure 18
SIMULATION DE LA
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Figure 19
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CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

Les recherches pluridisciplinaires effectuées à l'Unité de Modélisation des Plantes du CIRAD ont
permis la mise au point d'un contexte méthodologique et conceptuel offrant de larges perspectives
d'applications dans des domaines variés de l'agronomie et de la sylviculture.

L'analyse architecturale des végétaux a permis d'aboutir à une vision synthétique et cohérente du
développement de l'arbre (Halle et Oldeman, 1970 ; Halle étal., 1978 ; Barthélémy étal., 1989, 1991,
1996). Elle fournit également au forestier et à l'améliorateur un nouvel outil d'aide à la décision afin
de déterminer la part due au stade de développement (Barthélémy et al., 1992, 1996), au génome
(Ducatillion étal., 1995), au milieu (Barthélémy étal., 1995 ; Masotti étal., 1995 ; Nicolini et Caraglio,
1994) ou à la sylviculture (Colin et al., 1996) dans la forme d'un arbre. À terme, cette approche pour-
rait déboucher sur la mise au point de nouvelles méthodes de notation de la forme (Ducatillion et al.,
1995) ou de la vigueur d'une plante.

Couplée à la modélisation mathématique des processus de croissance et de ramification (Guédon,
1996 ; Guédon et al., 1996 ; Reffye et al., 1991b, 1993), cette méthode permet également de quan-
tifier le polymorphisme morphologique et la plasticité architecturale des plantes en fournissant des
modèles directement applicables en agronomie (Costes, 1988 ; Costes et al., 1992, 1993, 1995 ;
Ducousso et al., 1995 ; Reffye, 1979) ou en sylviculture (Reffye et al., 1996).

Dans le domaine de la simulation informatique, les logiciels existants permettent d'envisager diverses
perspectives.

Par sa conception même (cf. représentation explicite des mécanismes de la concurrence inter-indivi-
duelle, formalisation des relations houppier/grume), le logiciel AMAPpara (Biaise et Reffye, 1994 ;
Reffye et al., 1995) est plus particulièrement adapté aux problèmes concernant la sylviculture et la
gestion des plantations. Ce logiciel permet en effet de comparer qualitativement et quantitativement
les performances de divers scenari sylvicoles en simulant des situations variées en termes de ferti-
lité de la station, conditions climatiques, densités de plantation, scenari de dépressage et éclaircie
(date, nature et intensité des interventions), modalités d'élagage (date et intensité),... L'adjonction à
ce logiciel d'un module de calcul de structure en croissance fournit un outil informatique puissant per-
mettant d'établir les liens dynamiques entre la forme de l'arbre et son comportement mécanique
(Fourcaud et Lac, 1993 ; Fourcaud, 1995). Les principales applications de ce module concernent :

— l'étude de l'adaptation de la forme au milieu (recherche de la lumière, auto-équilibrage) par
la formation de bois de réaction,

— la détermination de l'influence de la sylviculture sur la qualité du bois (précontraintes dans la
grume),

— la modélisation des plantes épitones construisant leur architecture par arcures successives
(arbres fruitiers,...).

L'utilisation du logiciel AMAPsim (Barczi et al., 1996) intéresse toute application agronomique néces-
sitant la prise en compte de phénomènes fins lors de la simulation de la croissance d'une plante :
analyse morphologique fine du mode de développement d'une plante, influence des différents para-
mètres de l'environnement (eau, température, humidité,...), d'un milieu contrôlé sur la mise en place
de l'architecture, effet de la densité, de la station,...

Les logiciels développés permettent des simulations réalistes d'arbres et de peuplements et la réali-
sation de maquettes informatiques tridimensionnelles. Outre les applications paysagères de ces logi-
ciels (Lecoustre et al. 1992 ; Lecoustre et Reffye, 1993 ; Reffye et al., 1993 ; Saito et al., 1993), des
programmes spécifiques ont été développés pour des simulations numériques de transferts radiatifs.
Un programme de lancer de rayon (Dauzat et Hautecceur, 1991) est utilisé pour la simulation de la
réflectance directionnelle des canopées, et d'autres programmes (Dauzat, 1994) simulent le rayon-
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nement incident ou les rediffusions multiples. Les problèmes concernant le transport de l'eau dans la
plante sont également abordés (Rapidel, 1995). Les applications de ces recherches sont évidentes
pour l'agroforesterie et le lien avec des modèles traditionnels est envisagé (Auclair, 1995). Entreprise
depuis peu, la simulation des systèmes racinaires (Jourdan, 1995 ; Jourdan et al., 1995) devrait per-
mettre l'estimation de la biomasse et de la répartition du système souterrain, ainsi que sa surface
absorbante. Plus généralement, la modélisation de l'architecture des arbres peut fournir de nouvelles
orientations de recherche, ce qui était inconcevable auparavant. Ainsi, on a pu simuler la propaga-
tion des feux de forêt en interfaçant un modèle de structure du couvert végétal et un logiciel de simu-
lation de combustion (Caraglio, non publié). On peut également utiliser des maquettes numériques
pour simuler la rétrodiffusion d'ondes radar (Dauzat, non publié).

Chez les arbres qui se construisent par empilement de réitérations et d'arcures, qui se développent
en milieu hétérogène ou encore dont les houppiers sont en forte concurrence, il est parfois impos-
sible de mesurer les seuls paramètres de la croissance car la topologie de l'arbre est sans cesse
modifiée par une interaction avec les facteurs exogènes. Cela revient à dire qu'il faut à terme fusion-
ner la "philosophie" botanique d'AMAPsim avec la "philosophie" opportuniste d'AMAPpara. En effet,
ce logiciel introduit le parallélisme dans la simulation du développement des bourgeons et formalise
la description de l'espace dans lequel se développe l'arbre. Par ailleurs, il prend en compte des
notions de mécaniques des matériaux afin de prévoir des relations de "feed-back" potentielles. Il
permet ainsi d'envisager de façon réaliste les interactions plantes/environnement et les transferts
d'assimilats au sein d'une structure végétale. La simulation de l'architecture des arbres se trouve au
carrefour de diverses disciplines scientifiques et leur permet de communiquer réellement entre elles.
Il est ainsi clair qu'il faut tendre rapidement vers un modèle informatique d'arbre qui puisse servir à
la simulation, à l'agronomie, à la botanique, à la physiologie, à la mécanique, à la production et à la
qualité du bois.

Enfin, c'est probablement dans le domaine de la physiologie que les développements les plus nova-
teurs pourront être réalisés. Les premiers développements effectués dans ce sens concernent le
fonctionnement hydrique des plantes. Les outils développés pourront à court terme être utilisés pour
simuler la production (photosynthèse) et la réallocation des assimilats. Une étape ultérieure consis-
tera à développer, sur ces bases, un véritable moteur de croissance physiologique.
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