Certain provenances seemed to be poor survivors and
periormers on most sites, such as Placer Grove and
Hermeskeil West 1. The problem in both cases may be
related to inbreeding. Placer Grove is the furthest north of
the natural stands, and consists of only seven individuals
which are almost certainly related. As it is beyond the
range for pollen dispersion from other groves, seeds must
have been fertilized within the grove. The Hermeskeil
West trees, 1 and 2, are two individuals standing next
to each other with no other trees in the area. While the
origin of these two trees is unknown, one might hypo-
thesize that they were brought by an individual from the
same grove in California, perhaps from the same tree. If
s0, seeds from either of these trees would be either selfs
or full-sib offspring of halb-sib parents.

It may be that inbreeding is a more widespread problem,
masked in our provenance trials as most of the material
we have tested has had no opportunity to be outcrossed
and replanted. Some seeds collected from European stands
may be outcrossed progenies, depending on the composi-
tion of the stands. The performance of the 2 Escherode
sources tested is not particularly outstanding, though
they come from a mixed-provenance stand. Both seeds
collected directly from natural stands and stecklings
made from these seedlings is suspect with regards to
possible inbreeding, the more so with Fins’ assertion that
there is little gene flow between groves. Fins comments as
well that there may be rigorous selection against selfed
and otherwise inbred trees as evidenced by the differing
levels of heterozygosity between mature trees and seeds.
Fins suggests that many trees raised in the nursery and
outplanted may not be subject to this rigorous selection
and so survive, thus degrading the population. Clearly the
next step in Lower Saxony is to begin outplanting open-
pollinated seeds gathered from the seed orchards in
Escherode and Uslar and from the. experimental trials.
This should relieve any possibIe inbreeding depression, as

each seed orchard and experimental trial comprises trees
from most provenances.
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Modélisation du Profil Vertical des Diameétres, Angles et Nombres
de Branches pour Trois Provenances d’Epicea Commun

Par F. CoLin'), F. HouLLier?), H. JoANNEs®) et A. Habpaour!)

(Regu 30 Décembre 1992)

Résumé

Les profils verticaux des diametres, des angles et des
nombres de branches de 3 provenances francaises de Picea
abies ont été modélisés et comparés sur des arbres agés
de 27 ans, de mémes dimensions et statut social. Bien que
significatives, les différences de diameétres de branches
entre provenances sont trés faibles lorsque l'effet de la
vigueur individuelle est éliminé. Ce n’est pas le cas pour
les angles ou les provenances s’individualisent bien. Les
nombres de branches verticillaires et de diametre supérieur

1) I.LN.R.A., Centre de Recherches forestieres de Nancy, Station de
Recherches sur la Qualité des Bois, Champenoux, F-54280 Sei-
champs, France

?) E.N.G.R.E.F., Laboratoire ENGREF/INRA de Recherches en
Sciences forestiéres, Unité Dynamique des Systémes Forestiers,
14, Rue Girardet, F-54042 Nancy Cédex, France

3) I.N.R.A., Centre de Recherches forestiéres de Nancy, Station
de Génie Logiciel, Champenoux, F-54280 Seichamps, France
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a lem ne différent pas quant a4 eux d’une provenance a
T’autre, au contraire du nombre de branches total et du
nombre de branches de diamétre > 0,5cm. L’originalité
de la méthode utilisée — modélisation des profils verticaux
complets pour les angles et les diametres, prise en compte
de l'effet longueur des unités de croissance et d’une
distribution log-normale des résidus pour les nombres
de branches — est discutée dans divers contextes:
amélioration génétique, évaluation de la qualité des bois
et étude de 'architecture des arbres.

Mots-clés: Branchaison, provenance, Picea abies, ressource foresti-
ére, qualité des bois, diamétre de branche, nombre de
branches, angle de branche.

Abstract

The vertical distributions of branch diameters, angles
and numbers are modelled and compared for 3 Picea abies
provenances on 27-years old trees that have about the

Silvae Genetica 42, 4—5 (1993)



same size and social status. Although they are statistically
significant, the differences are small for branch diameters
when the effect of tree size is removed. For branch angles
the provenances are clearly different. The provenances
have the same number of whorl and biggest branches per
growth unit, but the result is different when small branch-
es are included. The methods used in this paper — i. e.
within-tree models of branch angle and of the vertical
trend of branch diameter, use of lognormal distribution
and of annual shoot length for the prediction of the
number of branches — are discussed in various contexts:
tree breeding, wood quality assessment and tree archi-
tecture studies.

Introduction

Cette étude se situe dans le cadre d'un projet d’évalua-
tion de la qualité de la ressource forestiére a partir des
données issues d’'un inventaire régional. Il s’appuie
notamment sur un logiciel de simulation de la qualité des
sciages (LesaN et DucuaNois, 1990) qui nécessite une descrip-
tion détaillée de la morphologie et de la branchaison de
chaque arbre.

Les principales caractéristiques de la branchaison de
I’Epicéa commun ont été modélisées antérieurement, a
partir d’un échantillon de la ressource des Hautes et Basses
Vosges (CoLiN et HourLier, 1991, 1992). Il s’est avéré que
les données dendrométriques usuelles permettent de prédire
les différentes hauteurs qui caractérisent le houppier (l1ére
branche morte, lére branche verte, base du houppier vert)
et le diameétre de la plus grosse branche par arbre. Asso-
ciées a la connaissance de la position des verticilles, c’est-
a-dire de la courbe de croissance en hauteur, les données
dendrométriques permettent également d’avoir accés a la
distribution verticale (c’est-a-dire le long de la tige) des
diameétres de branche. Leur nombre par pousse annuelle
est lié 4 la longueur de cette pousse et, donc, & la courbe
de ¢roissance en hauteur. La variation verticale de I’angle
de branche n’a pas pu faire l'objet d'une analyse trés
précise; néanmoins, la distribution verticale générale a
été modélisée en fonction du numéro de verticille compté
depuis l'apex, a partir des données recueillies sur une
branche représentative de chaque verticille.

A ce stade des connaissances, il était important de
savoir si 'origine génétique des plants influence la forme
des modeéles ainsi établis. En d’autres termes, les modéles
précédemment mis en évidence sont-ils utilisables, que
T'origine des plants soit ou non connue? La question est
importante dans la mesure ou les nombreux peuplements
récents installés (depuis la mise en place des subventions
du Fonds Forestier National) & des altitudes plus basses
que celles caractérisant ’aire naturelle de I'Epicéa en
France, sont constitués de plants dont 'origine est souvent
inconnue. Il est néanmoins fort probable que la majorité
des plants proviennent des régions de provenances recom-
mandées en France par le CE.M.A.G.REF. (C.T.G.REF,
1976): provenance Gérardmer (Vosges) et provenances du
Jura (rebord du second plateau et second plateau) no-
tamment.

Nous présentons ici les résultats d’une étude?) réalisée
sur 3 provenances et sur 7 arbres par provenance en
nous appuyant sur la méthode mise au point antérieure-
ment. Celle-ci nécessite de recueillir un grand nombre
d’informations sur chaque arbre étudié, ce qui entraine

4) Cette étude a fait lI’objet du mémoire de D.E.A. de Asmaa
Hapbpaour (1991).

du fait des moyens limités, un échantillonnage réduit a un
petit nombre d’arbres. En outre, la présente étude privilégie
le niveau provenance puisque jusqu’a présent, l'utilisation
en reboisement de plants d’Epicéa issus de programme
d’amélioration avancé (clones notamment), est trés rare.

Notre approche est différente de celle généralement
adoptée par les améliorateurs. En effet, ceux-ci s’in-
téressent non seulement aux provenances mais aussi aux
familles et aux clones; surtout, leur stratégie d’échan-
tillonnage est le plus souvent basée sur I'observation d'un
grand nombre d’arbres pour lesquels ils recueillent un
nombre limité de données (sur chaque arbre). Cependant,
la distribution verticale des variables caractéristiques de
la branchaison a quelques fois été partiellement prise en
compte. C’est ainsi que CamprBeLL (1963) s’est intéressé aux
données recueillies sur les branches appartenant aux
verticilles 4 a 11 de Pseudotsuga menziesii 4gés de 15 a 35
ans poussant en croissance libre; qu’il a ensuite établi une
relation linéaire entre le numéro du verticille, d'une part.
et le diameétre et Pangle d’insertion des branches, d’autre
part; et que les critéres qu’il a finalement retenus pour la
comparaison des 8 populations étudiées sont les caracté-
ristiques estimées au niveau des 7éme et 11éme verticilles.

Elements Bibliographiques

1.1. Notions de base

Le moteur du développement d’un arbre est le méristéme
terminal qui produit les nceuds et entrenceuds (Doak, 1935,
in: KreMeEr et Rousser, 1982) ainsi que les meéristémes
latéraux. Le nombre de nceuds et d’entrenceuds détermine
la longueur des pousses annuelles (Kremer et al., 1990;
De RerrYE et al., 1991) tandis que le nombre de méristémes
latéraux détermine le hombre de branches (CANNELL et
BowLER, 1978).

L’allongement des branches est réglé par 2 mécanismes
qui se compensent: le contrble apical (Brown, 1980) et
lacrotonie (CuampacNaT, 1976). L’allongement est accom-
pagné de la mise en place de nouveaux cernes d’accroisse-
ment radial qui déterminent le diamétre des branches. A
l'insertion sur le tronc, ce diameétre reflete l’extension
latérale du houppier qui dépend du statut social de I’arbre
et de la densité locale du peuplement, elle-méme liée a
la sylviculture pratiquée (densité initiale de plantation et
éclairicies ultérieures).

A Tintérieur du tronc, le diameétre des branches hors
écorce détermine la grosseur des nceuds. La forme et le
volume des nceuds sont également déterminés par I’angle
d’insertion que la branche a successivement pris avec 'axe
du tronc, au cours de sa vie et donc, au fur et & mesure
de son éloignement relatif vis-a-vis de l’apex de l’arbre.
Cet angle est sous contrdle apical (MiincH, 1938, in: BRowN,
1980) et dépend du poids de la branche et des charges
qu’elle supporte du fait des précipitations (JanckiEwicz et
STtEeCKI, 1976).

Enfin, la structure de la branchaison détermine la
distribution de surface du dernier cerne formé dans la
tige (PressLERr, 1865). L’évolution du houppier au cours du
temps (notamment la remontée du houppier vert) détermine
par conséquent I’empilement de l’ensemble des cernes de
la tige.

Ce rapide panorama montre les étroites relations fonc-
tionnelles entre les descripteurs du tronc et de la branch-
aison, relations dont une partie est mise A profit dans les
modéles de croissance (MrtcHELL, 1969; OTTORINI, 1991)
d’'une part, et qui expliquent les corrélations génétiques et
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phénotypiques entre les parameétres de la branchaison et
certains parameétres de “vigueur” décrivant le trone, d’autre
part.

1.2. Diamétre des branches

It est fortement lié a divers facteurs qui déterminent
les conditions de croissance: (i) la fertilité initiale de la
station (Uusvaara, 1991, sur Pinus sylvestris) et les inter-
ventions de fertilisation (D CHamrs, 1978, sur Pseudotsuga
menziesii; ALazarp, 1981, sur Pinus pinaster), (ii) la densité
initiale du peuplement (Uusvaara, 1985, sur Pinus sylvestris;
KraMmER et al., 1971, sur Picea abies; DE Cuawmrs, 1988, et
GraH, 1961 sur Pseudotsuga menziesii; SKOVSGAARD, 1988, sur
Picea sitchensis; BaLLArD et Long, 1988, sur Pinus contorta),
(iii) I’espacement courant (MEerkEL, 1967, sur Picea abies;
KEenk et UnrrIED, 1980 sur Pseudotsuga menziesii) et la
diminution du nombre de tiges par hectare (BERNHART,
1960, sur Picea abies; DietricH, 1973, sur Abies alba).

Cela explique l’instabilité importante du diameétre des
branches entre les répétitions dans les dispositifs d’amé-
lioration génétique, observée par EHRENBERG (1963) sur
Pinus sylvestris, CampBeLL (1961) et Jarrer (1978) sur
Pseudotsuga menziesii, ArRBez et MiLLier (1972) sur Pinus
nigra ssp. laricio var calabrica. Cela explique également
les fortes corrélations: (i) entre le diameétre des branches
et le diameétre a 1,30m, Jarrer (1978, op. cit.), DELEPORTE
(1983) et MerriL et Moun (1985) sur Picea sitchensis; ARBEZ
et MrLier (1972, op. cit.)); et (ii) entre le diameétre des
branches et la hauteur totale (DeLerorTE (1983, Op. cit.),
MEeRrriL et MounN (1985, op. cit.), MaTziris (1989) sur Pinus
nigra; ArBEz et MiLLIER (1972, op. cit.)).

Les différences entre provenances ne sont pas signifi-
catives selon JARRET (1978, op. cit.) mais le sont pour DELE-
PORTE (1983, op. cit.) et pour KreinscumIitT et Sauver (1976,
sur Picea abies).

1.3. Angle d’insertion

Les conditions de croissance ont généralement peu ou
pas d’effet sur les angles de branche comme le montrent
par exemple Uusvaara (1991, op. cit.) pour différentes
combinaisons fertilité x densité et DE Cuamres (1978, op.
cit., 1979) pour différentes combinaisons fertilité x travail
du sol.

L’angle et la vigueur de I'arbre sont peu ou non corrélés
(par exemple MonNcHAUX (1984) sur Picea abies, DELEPORTE
(op. cit.), CameBeLL (1963, op. cit.), PorTeralx (1987) sur
Pinus nigra ssp. laricio var. corsica, KLEINSCHMITT et SAUER
(op. cit.) sur Picea abies).

Une instabilité de l'angle entre répétitions d’un méme
dispositif a été néanmoins observée par JARReT (op. cit.)
due selon lui aux différentes intensités de concurrence et
par Lacaze et BiroT (1974) sur Larix decidua, attribuée dans
ce cas aux. différences d’hydromorphie des stations.

Variabilité entre provenances: pour Picea glauca et
Pseudotsuga menziesii, KuaLlL (1984) et Jarrer (op. cit.)
observent un effet provenance significatif 1ié a la latitude;
iCaHALAN (1981) montre qu’il existe des différences signifi-
catives entre les provenances de Picea sitchensis et de
Pinus contorta testées. A 'opposé, ni DELEPORTE (1983, op.
cit.) sur Picea sitchensis, ni KuariL (1987) zur Picea rubens,
n’observent de différences significatives entre les prove-
nances testées.

14. Nombre de branches

Du fait de la présence d’un phénomeéne biologique com-
mun 3 lorigine de I’'allongement des pousses et de la mise
en place des bourgeons de ramification (le fonctionnement
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du méristéme terminal), la longueur des pousses et le
nombre de branches sont deux variables statistiquement
liées.

Cette liaison statistique est maintenue dans le cas de
polycyclisme puisque celui-ci aboutit généralement a une
augmentation paralléle de la longueur de la pousse an-
nuelle et du nombre de branches. Les espéces du genre
Pinus (Abies, Picea, Pseudotsuga) se distinguent des autres
Pinacées par le fait (i) que toutes les aiguilles dites “fer-
tiles” (les aiguilles “stériles” sont des écailles insérées a la
base des unités croissance associées & chaque cycle
morphogénétique) axillent des bourgeons d’organes la-
téraux (branches, cénelets) chez les Pinus (CanneLL et al.,
1976) alors que peu d’aiguilles axillent des bourgeons chez
les seconds et (ii) que les bourgeons latéraux sont initiés
avant le repos hivernal chez les Pinus (CannELL et al.,
1976, op. cit.) et juste avant le débourrement printanier
chez les autres Pinacées (PowkLL, 1982). Malgré cela, pour
ces 2 groupes, plus la durée de la saison de végétation
est grande, plus l'allongement est important et plus le
nombre de branches est élevé.

Par conséquent, la variabilité inter-provenance est gé-
néralement forte et clinale, liée a la modification progres-
sive de la longueur de la saison de végétation qui dépend
de la latitude (par exemple, Caumaran (1981, op. cit.) et
DeLEPORTE (1983, op. cit) sur Picea sitchensis, JARRET
(1978, op. cit.), KuaLiL (1984, op. cit.)) ou de l’altitude (par
exemple, JARRET (1978, op. cit.), KuariL (1987, op. cit.).

Une corrélation positive entre la vigueur de l’arbre et
le nombre de branches est largement constatée, par ex-
emple sur Pinus contorta (CanNeLL, 1974; O’REeiLLy et
OweNs, 1988), sur Picea sitchensis “CaHALAN, 1981, op. cit.;
DEeLEPORTE, 1983, op cit.) ou encore sur Pseudotsuga men-
ziesii (CampBELL, 1961, 1963, op. cit.)) et sur Pinus nigra ssp
laricio var. calabrica (ArRBez et MILLIER, 1972, op. cit.).

Enfin I'instabilité du nombre de branches entre blocs
d'un méme dispositif ou d'un dispositif a l’autre est
largement observée et exprime une fois encore, la forte
liaison avec les conditions environnementales de croissance.
Les comparaisons de matériel génétique présentent tou-
jours un fort effet bloc ou répétition (par exemple, KHALIL,
1984, op. cit. and 1987, op. cit.; Arsez et MiLLiEr, 1972, op.
cit.).

1.5. Synthése

En conclusion, il est important de retenir que le dia-
meétre et le nombre des branches sont des variables trés
liés a la vigueur générale de l’arbre alors que l'angle 1’est
beaucoup moins. L’effet de la provenance semble le plus
fort sur le nombre de branches, moins intense sur le
diametre et plus faible sur les angles.

Matériel et Méthodes

2.1. Matériel

Le dispositif expérimental, situé en Forét d’Amance
(Meurthe-et-Moselle) comporte 15 provenances (représen-
tant la wvariabilité de Picea abies dans la partie septen-
trionale de l'aire francaise). Chaque provenance est repré-
sentée par 10 descendances. Le dispositif comprend 72
blocs. Chaque bloc est constitué de 150 individus, chaque
individu représentant une descendance. L’espacement de
plantation est de 14m dans les 2 sens. Une éclaircie
systématique une ligne sur 2 a été pratiquée au cours de
I’hiver 1983 a 1984. Les conditions pédoclimatiques sont
caractérisées par une pluviométrie annuelle de l’ordre de
700mm et par un sol limono-argileux sur pseudogley plus



ou moins proche de la surface et qui provoque par endroits
une forte hydromorphie.

La modélisation du profil vertical des caractéristiques
de branchaison nécessite un grand nombre de mesures sur
chaque arbre. Simultanément, 1’étude de la variabilité
entre provenances requiert usuellement un assez grand
nombre d’individus. Il a donc été nécessaire de trouver
un compromis entre ces besoins théoriques et les con-
traintes expérimentales: nous avons choisi d’échantillonner
3 provenances a raison de 7 arbres par provenance. Le
choix des provenances a été motivé par les raisons
suivantes: (i) conserver la provenance Gérardmer puisque
les arbres initialement échantillonnés dans le projet y
sont apparentés; (ii) prendre une provenance du rebord
du second plateau du Jura, réputée posséder des branches
fines et un excellent élagage (Bouvarer, 1954), d’ou le
choix de Esserval-Tartre; (iii) prendre enfin une troisiéme
provenance aux dimensions moyennes proches de celles de
I'une des provenances précédentes mais originaire d’une
région totalement différente, d’ou le choix de Montriond
(Préalpes du Nord).

A partir des informations fournies par Bouvarer (1954,
op. cit.,, 1961, 1962), par Lacaze et Arsez (1971) et par
VaLLaNcE (1980), il est possible de préciser la description
des 3 provenances:

— Gérardmer (que nous désignerons par la suite comme
la provenance G): altitude=650m a 700m, pluviométrie
annuelle=1530mm, forte vigueur, précocité du développe-
ment, fréquence élevée de pousses d’aolt;

— Esserval-Tartre (provenance E): altitude=800 m, plu-
viométrie annuelle=1663mm, vigueur moyenne, débourre-
ment tardif, fréquence moyenne de pousses d’aoit;

— Montriond (provenance M): altitude=1100m a 1200 m,
pluviométrie annuelle=1400mm, vigueur faible, débourre-
ment tardif, trés peu de pousses d’aout.

A noter que le classement des provenances suivant la
hauteur décroissante des plants aprés 4 ans, 7 ans et 11 ans
est: Gérardmer, Montriond puis Esserval-Tartre. Bien que
la saison de végétation soit légérement plus courte a
Gérardmer qu’a Esserval-Tartre (188 contre 195 jours), ces
2 provenances présentent le méme taux de plants avec
pousses d’ao(it, et la croissance en hauteur est plus faible
pour Esserval-Tartre que pour Gérardmer.

Les provenances choisies sont particuliérement recom-
mandées par le CEM.A.G.REF. (C.T.G.R.E.F., 1976, op.
cit.) pour reboiser le Massif Central et les Pyrénées (alti-
tude inférieure & 1200m). Hors massifs montagneux, dans
les stations ou les gelées printaniéres sont a craindre,
Esserval-Tartre est recommandée. Dans les stations ou les
gelées printaniéres ne sont pas trop a craindre, la prove-
nance Gérardmer est également conseillée.

Les arbres échantillonnés Agés de 27 ans (depuis la
graine) ont été délibérément choisis parmi les dominants et
codominants et de maniére a ce que les dimensions
moyennes pour les trois provenances soient trés proches.
Ces dimensions sont résumés dans le tableau 1 tandis que
les arbres sont schématisées en figure 1. Les courbes de
croissance en hauteur sont présentées en figure 2. Est
également indiquée sur cette derniére figure, le niveau de
croissance de la classe 2 de fertilité de Décourt (INRA, ONF
et ENGREF, 1984). De I'’ensemble de ces informations, il
ressort que ’homogénéité de I'échantillon est grande, a la
fois & Iintérieur des provenances et entre provenances, tant
au niveau des dimensions actuelles que des courbes de
croissance. La fertilité de la station est moyenne, puisque

les arbres sont plutét dominants a codominants et que
leur croissance en hauteur est intermédiaire entre celle des
arbres dominants et celle des arbres moyens de la
deuxieme classe de fertilité.

Ces données, toutes provenances confondues, sont désig-
nées dans la suite par l'expression “Etude Amance”.

2.2 Méthode de prise des données

Elle est largement inspirée des propositions d’étude de la
branchaison énoncées par Riou-NiverT (1989). La base de
la description est la reconnaissance (& partir des cicatrices
des écailles protégeant le bourgeon terminal pendant
T'hiver) des unités de croissance annuelles (UCA). Les
numéros et les positions des unités de croissance annuelles
sont comptées depuis I’'apex de la tige. Dans I'UCA, les
branches se répartissent en grosses branches insérées de
maniére rapprochée sous les cicatrices supérieures (elles
constituent le “verticille” ou la couronne) et en branches
de dimensions plus faibles en dessous (sous l'effet de
l'acrotonie). Juste au niveau des cicatrices, de fines bran-
ches de diameétre inférieur a 0,5 cm peuvent apparaitre &
co6té des grosses branches du verticille principal. Ces
ramification sont issues de bourgeons proventifs, mis en
place a la base des écailles protectrices. Elles appartien-
nent structurellement & 'UCA localisée au dessus de
la cicatrice (EpkeLIN, 1987).

Chaque branche est décrite par son diameétre proximal
mesuré 3 5 cm de la surface du tronc, c’est-a-dire a I'ex-
térieur du bourrelet d’insertion. Les diameétres sont en-
registrés sur écorce a l'aide d’un pied a coulisse a affichage
numérique. L’erreur de mesure due a l'ovalité de la
branche (du fait de la formation de bois de compression
sur la face inférieure; MEeRrkEL, 1967) est de I'ordre de 4mm
sur les plus grosses branches (4cm a 4,5 cm) et du mm
pour les plus petites (0,3 cm).

L’angle d’insertion (mesuré sur chaque branche verticil-
laire) est I'angle formé par la paralléle & I'axe du tronc
repérée sur sa périphérie et I’axe de la branche, repéré sur
sa face supérieure. La mesure est réalisée au rapporteur
d’angle. L’erreur de mesure est de ’ordre de 3 degrés.

La nature des branches (verte, séche) a été notée. Ces
notations permettent de délimiter un certain nombre de
zones du houppier. La base du houppier vert est définie
comme le niveau d’insertion du premier verticille compre-
nant au moins 3/4 de branches vertes (CurTis et REUKEMA,
1970; Macuir et HanN, 1987; KraAMER, 1988): sa hauteur
depuis le sol est notée HBHV. Sous le houppier vert
apparait une zone comprenant des branches mortes en
proportion importante et des branches déclinantes portant
encore quelques organes verts. La base de cette zone est le
niveau d’insertion de la premiére branche vivante (HBV).
En dessous sont insérées les branches séches. La base de
cette zone est la hauteur d’insertion de la premiére
branche morte (HBM) correspondant dans notre cas a la
hauteur de I'élagage de pénétration.

A partir des hauteurs de houppier et de la hauteur de
I’arbre (H) nous définissons deux coefficients de couronne

H—HBHV
(“crown ratio”) : CR = 100 et CR3 = 100
H
(H — HBV/H).

2.3. Analyse statistique

Elle concerne les variables suivantes, calculées au niveau
de chaque unité de croissance annuelle (UCA):
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Figure 1. — Représentation graphique des arbres échantillonnés.

Le tracé de chaque branche a €té obtenu 3 partir de la longueur, de l’extension latérale et de l’angle d’insertion recueillis
sur une branche représentative de I’extension latérale de chaque verticille. La forme a été modélisée par un polyndéme du
second degré: (y = a X + f X! ou a=tg(a/2-angle d’insertion), et ot # est obtenu par minimisation (selon la méthode de
d’Alembert) de la différence entre la longueur mesurée et la longueur calculée par intégrale curviligne, considérée comme
une fonction dépendant de g.
Le tracé de chaque branche est tel que sont respectés 1’angle d’insertion, la longueur et l’extension. Pour obtenir une sy-
meétrie du houppier (ce qui n’est pas exactement conforme a la réalité) la branche a été reportée de part et d’autre de
l’axe principal. Les zones du houppier (zone du houppier vert, zone comprenant des branches mortes et des branches
vivantes, zone des branches mortes et zone sans branches) sont distinguées par des traits différents. L’échelle est 1a méme
en hauteur et en largeur. Les dimensions individuelles sont notées en haut & droite de chaque arbre.
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Figure 2. — Courbes de croissance en hauteur des arbres
échantillonnés,

On note que les courbes de croissance sont linéaires, ce qui
signifie que les accroissements successifs sont trés homogénes.
Un arbre de la provenance Gérardmer se détache légérement au
dessus du faisceau des autres courbes tandis qu’en dessous se
détachent 4 arbres appartenant aux 3 provenances (dont 2 de la
provenance Montriond). A droite sont figurées les premiéres
valeurs correspondant a la deuxiéme classe de fertilité des
tables de production de Décourt établies pour le Nord-Est de la
France.

— le diameétre moyen des branches verticillaires (DMOY),
le diameétre maximum des branches verticillaires (DMAX)
et le diameétre moyen des trois plus grosses branches
(DMOY3);

— Tangle moyen des branches verticillaires (AMOY),
l'angle minimum des branches verticillaires (AMIN) et
I’angle moyen des trois plus grosses branches (AMOY3);
— le nombre total de branches (NTOT), le nombre total de
branches de diameétre = 0.5cm (NO05), le nombre total de
branches de diamétre > lcm (N10) et le nombre de bran-
ches verticillaires de diamétre > 0,5cm (NV).

Les méthodes de régression ont été décrites dans CoLIN
et HourLier (1991, op. cit.; 1992, op. cit.). Les modéles mis
en évidence sont linéaires (angle de branche), non linéaires
(diameétre de branche) et linéaires généralisés (nombre de
branches).

Les modéles obtenus sur les échantillons antérieurs (que
nous nommerons “modéles Vosges”) ont été appliqués aux
données de cette étude. Ont alors été calculées la moyenne
des écarts entre les valeurs prédites et les valeurs ob-
servées (ME) et la racine carrée de la moyenne des carrés
des écarts aux valeurs prédites (RMCE). Ces deux statis-
tiques précisent la qualité de la prédiction par les modéles
Vosges.

L’effet provenance est testé par comparaison des ajuste-
ments obtenus, d'une part, avec un modele global pour
I'ensemble des données et, d’autre part, avec un modéle
“local” ou les parameétres dépendent des provenances.
Lorsque la méthode des moindres carrés ordinaires (ré-
gression linéaire et non linéaire) a été employée cette
comparaison est réalisée de la maniére suivante. Soient
SCR; la somme des carrés des écarts résiduels et ddl; le
nombre de degrés de liberté correspondant, l'indice i
valant 0 pour le modéle global, 1 & 3 pour les trois modéles

locaux (c’est-a-dire par provenances). Sous les hypothéses
de normalité et d’indépendance des erreurs, et sous I’hypo-
thése nulle d’égalité des modéles locaux avec le modéle
global, la statistique:

3 3
SCRg - X, SCR;j Y SCRj

Fe(——H—)/(F—)

ddlg - ¥ ddy; 3 ddy;
i=1 i=1
3 3
suit une distribution de Fisuer a (ddly — 2 ddl) et X' ddl;
i=1 i=1

degrés de liberté (Tomassone et al., 1983). Le test qui s’en
déduit est asymptotique dans le cas d’'un modéle non
linéaire.

Pour les modeles linéaires généralisés, la comparaison

3
est réalisée a partir de la statistique: V = 2 (Ly— 2 Ly),
i=1
ou Lj est le logarithme du maximum de vraisemblance
pour le modéle global et L; le logarithme du maximum de
vraisemblance pour chacun des modéles locaux. Sous
I’hypothése nulle d’égalité du modéle global et des trois
modeles locaux, cette variable suit un y2 & 2p degrés de
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liberté, ou p est le nombre de parameétres du modéle global
(Dosson, 1983).

Dans le cas de l'apparition d’un effet provenance, une
simulation a été réalisée pour évaluer l'ampleur des
différences entre provenances. Quand elles étaient suffi-
samment importantes, en particulier par rapport a I’erreur
de mesure, le modeéle général a été réécrit en introduisant
deux variables indicatrices (zf, et zy telles que zi=1 si prov-
enance=-Esserval—Tartre, zz=0 sinon; zy=1 si prove-
nance=Montriond, zy=0 sinon). Nous avons ensuite
cherché un modéle intermédiaire entre le modéle global et
les modéles locaux en testant et en éliminant progressive-
ment les parameétres locaux non significatifs: dans les cas
favorables nous sommes ainsi parvenus & représenter
T'effet provenance par un nombre réduit de parameétres.

La qualité des modéles proposés a été appréciée & partir
des écart-types résiduels estimés, des statistiques rela-
tives aux parametres des modéles (estimation, écart-type),
de 'examen des résidus et du coefficient de détermination
(R) quand il était défini. Les tests ont été effectués au
seuil de 5%.

Les traitements statistiques ont été réalisés avec le
logiciel SAS version 7.03 installé sur une station SUN
4/330. Ont été utilisées notamment les procédures statisti-
ques REG (régression linéaire), NLIN (régression non-
linéaire) et LIFEREG (modéles linéaires généralisés; SAS,
1988).
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Figure 3. — Simulation des profils verticaux des diameétres
des branches pour un arbre moyen typique de I’échantillon
(H=15m, D130=23cm, HBV=3,75m). On a représenté les courbes
associées aux trois modéles par provenance ainsi que la courbe
prédite par le modeéle Vosges (pour DMAX et DMOY). 3a) DMAX
=diameétre maximal par UCA; 3b) DMOY=diamétre moyen par
UCA; 3c) DMOY3=diamétre moyen des 3 plus grosses branches par
UCA.

Resultats
3.1 Diamétre des branches

Comparaison des provenances

Nous avons vérifié que le modéle proposé par CoLiN et
HourLIer (1991, op. cit.) pour représenter le profil vertical
des diameétres (D) en fonction de la distance relative a
Tapex (XR en %) était bien adapté aux données de notre
échantillon. Il s’agit d'un modéele polynomial du second
degré segmenté avec un point de jonction () correspond-
ant a la position de la plus grosse branche estimée:

(1.1]

{siXR<§, D=A+0a XR + B XR?
siXR2E D=A+af+BE2+y (XR-E)?

ou 4, a, B, y sont des paramétres respectant les conditions:
2>0, a>0, <0, y<0 et:



[1.2]

& =bl CR3 +b2H
o = b3 CR3 + b4 H/D130 + b5 HBV
Y=0b6 + b7 CR3 + b8 D130

- *
B = 2t

avec H hauteur de l’arbre (en m), HBV la hauteur de la
premiére branche verte (en m), D130 le diametre du tronc

H—HBHV
a 1,30 m (en cm) et CR3=100 en %. Lors de
H

P'ajustement de ce modéle pour chaque provenance, nous
n‘avons conservé que les parameétres bj (1<j<8) signifi-
cativement différents de 0.

Un effet hautement significatif de la provenance a été
obtenu pour DMAX (Fyp 375=2,2), pour DMOY3 (Fyg 315=2,7)
et pour DMOy (F,,4,,=4,6). On note que les différences
entre provenances sont moins importantes pour DMAX.
Cela n’est pas étonnant puisque cette variable dépend
plus des conditions de croissance locale des branches (ex.
trouées) que DMOY et DMOY3 dont la variabilité est atté-
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T T T T
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auée du fait méme qu’il s’agit de valeurs moyennes. Les
valeurs des coefficients de régression significativement
différents de 0, le nombre de ddl et I'écart-type résiduel
des modéles par provenance sont fournis en annexe 1.

Pour un arbre typique de I’échantillon (H=15m, D130=
23cm et HBV=3,75m) les profils verticaux de DMAX,
DMOY3 et DMOY ont été simulés (Figure 3). On observe
ainsi que les différences entre les provenances sont au
maximum de I’ordre de 2 mm, ce qui est trés faible. Par
conséquent une analyse plus fine des différences n’a pas
semblé pertinente. Il apparait pourtant que, 3 dimensions
de la tige égales, la provenance M posséde des branches
légérement plus grosses que les deux autres et que cette
différence se manifeste surtout dans la partie supérieure
de ’arbre.

Extrapolation des modéles Vosges

Les modeéles Vosges établis pour DMAX et DMOY ont
été utilisés pour prédire les profils verticaux des 21 arbres
échantillonnés. Les valeurs obtenues pour ME et RMCE
(cf. § 2.3) sont —0,10cm et 0,39cm (respectivement 0,02cm
et 0,36cm) pour DMAX (resp. DMOY). Nous avons super-
posé sur les figures 3a et 3b les profils prédits par les
modéles Vosges aux profils prédits 4 partir des modéles
par provenance pour un arbre typique. Malgré une
surestimation légére portant sur la partie supérieure et
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Figure 4. — Stimulation des profils verticaux des angles d’in-
sertion des branches pour un arbre moyen de hauteur=15m et
d’age=27ans. On a représenté les courbes associées aux 3 modeles
par provenance ainsi que la courbe prédite par le modele Vosges
(pour AMOY et AMOY3). 4a) AMOY=angle moyen par UCA; 4b)
AMOY3=angle moyen des 3 plus grosses branches par UCA; 4c)
AMIN=angle minimum par UCA (courbe moyenne prédite pour
I’étude Amance).

une faible sousestimation dans la partie inférieure de la
tige, il apparait que les modéles Vosges peuvent étre
extrapolés aux données de la présente étude.

3.2. Angle d’insertion des branches

Le modele adopté dans cette étude différe de celui, non
linéaire, proposé dans CorIN et Hourrier (1992, op. cit.),
puisqu'un modéle polynomial du second degré s’est ici
avéré suffisant. Néanmoins, comme dans le modéle initial,
c’est le n® de T'unité de croissance (NUCA) qui est la
variable indépendante la plus pertinente. Le modéle:

[2]
ANGLE = o + B NUCA +yNUCA?2

a d’abord été ajusté arbre par arbre. Aucune variable décri-
vant la tige ou le houppier n’a permis d'expliquer les varia-
tions des trois coefficients de régression a, f et 4, a4 linstar
de ce qui a été réalisé pour le modeéle concernant les dia-
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meétres. Pour cette raison, et du fait d’une assez bonne
superposition des nuages de points (NUCA, ANGLE), les
modéles locaux par provenance et le modéle global ont été
ajustés. L’effet de la provenance est apparu significatif
pour AMOY (Fg305=5,04) et AMOY3 (Fg305="5,05), mais
non significatif pour AMIN (Fg355=2,11; p=0,052).

L’examen des courbes des valeurs prédites de AMOY et
AMOY3 pour chaque provenance montre que les différ-
ences maximales entre provenances sont de l'orde de 7 a
10°. Il est donc apparu opportun d’introduire un modéle
avec variables indicatrices pour ces deux variables. Le
modeéle complet appliqué séparément sur les 2 variables
AMOY et AMOY3:

(31

ANGLE =  (0+0Eg zg+0M ZM)

+ (B+BE ze+Pm zm) NUCA
+ (Y+¥E ZE+YM zm) NUCA?

a été simplifié par régression descendante. Les coefficients
By et yy sont apparus non significativement différents de
0. Cela signifie (figure 4a et 4b) que les provenances G et
M présentent des courbes paralléles (celle de la prove-
nance Gérardmer étant au-dessus de celle de la prove-
nance Montriond) tandis que la provenance Esserval-Tartre
posséde & la fois des angles d’insertion plus faibles prés
de l'apex et une augmentation plus forte jusqu’a la posi-
tion du maximum. Les caractéristiques des modeéles
finalement obtenus sont fournis en annexe 2. La figure 4c¢
présente I'ajustement des angles minimums. Sur les figures
4a et 4b ont été également indiquées les prédictions du
modéle établi dans les Vosges. Les courbes différent a la
fois dans les parties hautes et dans les parties basses des
profils. Il et & noter que le modéle Vosges est assez proche
du modeéle obtenu pour la provenance Gérardmer, ce qui
semble assez logique.

3.3 Nombres de branches

Les modeéles retenus par Corin et HouLLier (1992, op. cit.)

pour prédire les nombres de branches par unité de crois-
sance annuelle, sont des modéles linéaires généralisés
(Dosson, 1983, op. cit.) ou interviennent:
— la longueur de 'UCA:LUCA est bien corrélée avec le
nombre de branches car ces 2 variables sont déterminées
par un phénomeéne commun, & savoir le fonctionnement du
méristéme apical;

— et, pour certaines catégories de branches, le numéro
de I'UCA:NUCA rend compte du fait que lorsqu’on
s’éloigne de l’apex de l’arbre, le nombre des petites
branches interverticillaires décroit du fait de la forte
concurrence intra-arbre pour la lumiére (déclin, desseche-
ment, puis chute).

Un troisiéme phénoméne intervient, & savoir le débour-
rement de bourgeons proventifs, jusque la dormants. Les
ramifications produites restent généralement de dimen-
sions réduites et sont situées a l'extrémité proximale des
UCA. Ce phénomeéne assure un renouvellement régulier de
petites branches qui n’est pas explicitement pris en compte
dans le modéle.

La forme générale du modéle est la suivante:
Ln(N) = a Ln(LUCA) + f NUCA + y + ¢ ol ¢ suit
une loi normale N(0,0)
soit N = LUCA« exp(f NUCA) exp(y) ¢, ou ¢ suit une
loi lognormale LN(0,0)



La deuxiéme formulation, multiplicative, rend bien
compte de l'augmentation réguliére de la variabilité des
nombres de branches quand la longueur de l'unité de
croissance augmente.

Pour chacune des variables NTOT, NO05, N10 et NV
nous avons d’abord ajusté un modéle par provenance:

N = LUCA «; exp(f; NUCA) exp(y;) ¢ ou ¢ suit une
loi lognormale LN(0,0;) [4]

avec i=G, E, M et N=NTOT, N05, N10, NV (cf. annexe 3).
Nous avons ainsi vérifié si les parameétres a; et f; étaient
significativement différents de 0. Nous avons ensuite
ajusté ce méme modéle en supposant que og=op=0y, soit:

Ln(N) = o« Ln(LUCA) + p NUCA + v + &, oll € suit une loi normale N(0,0)
soit N = LUCA® exp(B NUCA) exp(y) €’, ol € suit une loi lognormale LN(0,0)

puis nous l'avons progressivement simplifié en éliminant
un par un les parametres non significativement différents
de 0 ou en reparamétrant le modéle lorsque nous avions
aj=qa;’, f;=4; ou y;=r;, jusqu'a aboutir & un modéle final
(cf. annexe 3 et Figure 5 pour NTOT):

(5]

NTOT = LUCA® exp(Bm zM NUCA + y) €’
NO5 = LUCA® exp(B NUCA + ¥ + M zm) €’
N10 = LUCA® exp(B NUCA +y) &’

NV = LUCA® exp(B NUCA + y) €’

Cette procédure qui s’apparente a une régression des-
cendante a permis de mettre en évidence:

— que la variabilité intra-provenance (i. e. la valeur de
0;) n’est pas la méme d’'une provenance a l'autre: oz <oy
<o pour NTOT, N05 et N10; op<og<oy pour NV;

— que, pour une longueur et un numéro d’'UCA fixés, la
provenance Montriond a un nombre de branches signif-
icativement inférieur aux deux autres pour NTOT et N05
qui incluent des petites branches (les parameétres yy (pour
NO5) et fy (pour NTOT) sont négatifs), mais pas pour N10
et NV (grosses branches).

Afin de tester la validité des modéles Vosges nous avons
ajusté un méme modéle global a I’ensemble “échantillon
Vosges +étude Amance” puis 2 modéles séparés pour chacun
de ces 2 échantillons. Le calcul du logarithme du rapport
des vraisemblances (entre le modéle global et le modéle
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-~ V05
-~ V50
40,00
— Vo5
— GEO05
NTOT 30,00 4 — GE50
— GE95
— MOS
20,00 + — M50
— M95
10,00 +
0,00 + t + + + t +—t |
0 10 20 30 40 50 60 70. 80 9
Longueur de l'unité de croissance : LUCA (cm)
Figure 5. — Représentation des quantiles de la distribution

prédite du nombre total de branches (NTOT) en fonction de la
longueur des unités de croissance (LUCA): trait plein épais=
modéle Vosges; trait pointillé=Gérardmer et Esserval-Tartre;
trait plein fin=Montriond (avec NUCA=15).

par échantillon) a permis de montrer que les modéles
étaient significativement différents pour les wvariables
NTOT, N10 et NV mais non significativement différents
pour la variable N05. L'extrapolation des modéles Vosges
aux trois provenances étudiées en Forét d’Amance n’est
donc pas rigoureusement licite (cf. Figure 5).

Discussion

4.1. Synthese des résultats
Diameétres de branche

Le fait que l'on puisse prédire le diamétre des branches
a partir des dimensions de la grume refléte la liaison qui
existe entre la vigueur générale de I’arbre et la grosseur
des branches. La totalité de la variabilité du diamétre des
branches ne peut pourtant pas étre expliquée par cet effet
vigueur: une partie de la variabilité résiduelle provient de
Texistence d'un effet provenance. Les simulations pré-
sentées dans les figures 3a, 3b et 3c montrent que, quelle
soit la variable analysée (DMAX, DMOY ou DMOY3) et
pour des dimensions de l’arbre fixées, la provenance
Montriond posséde des branches plus grosses que les deux
autres provenances. Cette différence est faible, d’environ
2mm au maximum, et culmine dans le haut de l’arbre.

Angle de branche

L’absence de relations entre les coefficients de régression
des modeles intra-arbres et les variables dendrométriques
refléte I’'absence d’influence de la vigueur sur la distribu-
tion verticale des angles de branche. Les arbres des
provenances Montriond et Gérardmer possédent des
profils paralléles, les valeurs d'angle étant systématique-
ment plus faibles pour la provenance Montriond. La
provenance Esserval-Tartre présente quant a elle des
branches insérées sous un angle plus faible en haut de
l’arbre mais qui devient bien plus fort ensuite pour se
rapprocher de langle droit. Les différences moyennes
maximales sont de l’ordre d’'une dizaine de degrés. La

Angle
90
80
70 4
60
s0-
40

DIA

Figure 6. — Relation linéaire ajustée entre le diameétre et I’angle
d’insertion des branches: “1’’=Gérardmer, “2"’=Esserval-Tartre,
“3’=Montriond.
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provenance qui présente les angles les plus faibles est
finalement Montriond.

Angle et diamétre de branche

D’aprés les deux ensembles de résultats précédents, il
apparait que la provenance Montriond posséde des bran-
ches qui sont & la fois plus grosses et insérées sous des
angles plus aigiis. Cette constatation rejoint les observa-
tions de nombreux auteurs tels que ScHOPr (1954) sur
Pinus sylvestris, voN WEeDEL et al. (1969) sur Pinus taeda,
CawmpBeLL (1963, op. cit.) et JArRrReET (1978, op. cit.) sur Pseu-
dotsuga menziesii et MerriL et Moun (1984, op. cit.) sur
Picea sitchensis. C’est d'ailleurs entre les diamétres et
les angles de branche que les corrélations génétiques
apparaissent les plus fortes. La figure 6 présente les
ajustements linéaires par provenance de l'angle d’inser-
tion en fonction du diameétre des branches: l'effet prove-
nance est hautement significatif (Fjg15,=12,14).

Nombres de branches

La longueur des UCA, liée a la vigueur de larbre,
explique bien les nombres de branches sauf dans le cas des
branches verticillaires ou 1'effet n’est pas apparu significa-
tif pour les provenances Gérardmer et Montriond. Une
différence de réaction entre le nombre de branches du
verticille principal et le nombre des autres branches a déja
été constatée par O’ReiLLy et Owens (1988, op. cit) sur
Pinus contorta ssp latifolia et par DE Cuamps (1979, op. cit.)
sur Pseudotsuga menziesii: le nombre de branches verti-
cillaires de diameétre supérieur & 1 cm ne réagit ni a la
fertilisation NPK ni au travail du sol. Cette observation
nécessite néanmoins d’étre confirmée dans la mesure ou
l'affectation par l’observateur du statut de branche “ver-
ticillaire” présente une certaine subjectivité.

La position de 'UCA depuis I'apex (NUCA) est apparue
significative pour les branches verticillaires, les branches
de diameétre supérieur a 0,5cm et les branches de diameétre
supérieur a 1,0cm. Ce résultat est difficilement explicable.
En particulier, les branches verticillaires (rappelons que
seules les branches de diamétre>0,5cm ont été comptabili-
sées), ne semblent pas a priori faire l'objet d’un élagage
natural, ni pouvoir étre issues de bourgeons proventifs.
Tout au plus peut-on envisager un effet ontogénique qui
aboutirait a la mise en place d'un nombre variable de
branches en fonction de I’dge de I’arbre.

Plus intéressant et cohérent est le résultat selon lequel
les modéles concernant le nombre des branches verti-
cillaires ou de diametre>lcm ne difféerent pas d’une
provenance a l'autre. Pour les branches verticillaires, ce
résultat rejoint celui de O’ReiLy et Owens (1984, op. cit.):
les arbres qu’ils étudient sont 4gés d’environ 15 ans et
n’ont pas a priori des dimensions équivalentes; les 7
provenances ne différent pas les unes des autres quant
au nombre de branches par verticille; les auteurs ajoutent
que la plus grande part de la variabilité du nombre de
branches serait due a des différences dans la fréquence
des cycles morphogénétiques; la corrélation entre Ile
nombre de branches et le nombre de cycles morpho-
génétiques valant 0,79.

Considérons maintenant le cas des branches de diameétre

=>lcm. Si on admet que les branches de diameétre >1lcm’

comprennent bien la majorité des branches interverticil-
laires issues de seconds cycles morphogénétiques, I'absence
d’effet provenance tendrait & prouver que, a rythme de
croissance égal, les arbres présentent le méme taux de
polycyclisme et la méme production de branches de gros
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diameétre. Cette hypothése semble tout & fait plausible
dans la mesure ou Lacaze et Arsez (1971, op. cit.) montrent
bien qu’a 4 ans, les taux de polycyclisme des 3 prove-
nances se classent dans le méme ordre que les hauteurs
totales (Gérardmer>Esserval-Tartre>Montriond). Or le
polycyclisme génére a la fois une augmentation de la crois-
sance en hauteur et une augmentation du nombre de bran-
ches. A allongement de la tige égal, il est tout a fait
probable de retrouver un nombre identique de branches
de gros diametre.

On note toutefois, en considérant les variables NTOT et
NO5, que la provenance Montriond qui a le plus faible taux
de polycyclisme posséde aussi un nombre de petites bran-
ches inférieurs aux deux autres provenances (a longueur
d’UCA fixée).

I’annexe 3 montre également que la distribution de
T'erreur est la plus étendue (parametre d’échelle) pour la
provenance Esserval-Tartre pour NTOT, N10 et N05. Cela
est apparemment di A la présence d’une queue de distri-
bution plus longue & droite, ce qui indique qu'un faible
nombre d’UCA présentent un nombre de branches plus
important que les autres. Il est d’ailleurs a noter que 2
arbres de cette provenance possédent un bien plus grand
nombre de branches total enregistré (703 et 728) que la
moyenne du nombre de branches enregistré pour cette
provenance (519, CV=29%) comme pour les deux autres
provenances: Gérardmer (505, CV=14%) et Montriond
(445, CV=13%) (Happaour, 1991).

4.2. Conséquences sur la qualité du bois

A vigueur égale, les différences entre provenances sont
négligeables au niveau des diameétres, des angles minimum
et des nombres de branches verticillaires et de diameétre
>1cm. Cela indique que, a dimensions des arbres égales
par ailleurs, l'effet de la provenance sur la nodosité des
grumes est négligeable. Ce résultat original, valable pour
des arbres de 27 ans, de dimensions moyennes données
(cf. Tableau 1), ayant poussé sur une station de fertilité
moyenne, doit étre confirmé sur des stations de fertilité
différentes et pour d’autres classes d’age et de dimension.

4.3. Extrapolation des modéles établis dans les Vosges

L’interprétation de la comparaison des modéles Vosges et
des modeéles construits pour les 3 provenances étudiées ici
met en jeu plusieurs facteurs dont certains ne sont pas
génétiques. En effet, ’échantillon vosgien couvrait plusieurs
peuplements pour lesquels 1'age, la station, la sylviculture
subie et l'origine génétique étaient variables (et non ex-
plicites pour la station et le matériel génétique). Cette
comparaisons est menée selon 2 axes: 'analyse de la struc-
ture des modeles (i.e. les variables explicatives sélection-
nées et la forme des équations sont-elles identiques?) et la
qualité prédictive des modéles Vosges appliqués a notre
dispositif (en termes de biais).

Structure des modéles

L’étude menée ici permet de confirmer leur pertinence
et leur robustesse. Pour les diameétres de branche, le modele
est inchangé mais ’amplitude réduite de I'échantillon nous
a conduit a éliminer les parameétres associés aux variables
H et D130 (qui varient peu d'un arbre & lautre); en
revanche, les parameétres associés & CR3, HBV et H/D130
se sont avérés significativement différents de 0. Pour les
angles d’insertion, bien que l'équation ait été modifiée,
le r6le du numéro de 'UCA est vérifié. Pour les nombres
de branches, il s’avére a nouveau que la longueur de 'UCA
et, parfois, son numéro doivent étre pris en compte.



Tableau 1. — Caractéristiques moyennes et coefficient de variations (CV) de I’échantillon.
H=hauteur totale (en m), D130=Diameétre i 1,30m (en cm),
CR3=coefficient de couronne (en %) (voir texte pour les définitions).

Provenance H D130 CR3

cv Ccv cv

Gérardmer 15,24 22,8 61,4
6,4 % 11,4 % 8,7%

Esserval-Tartre 15,02 22,7 57,1
6,2 % 9,9% 10, &

Montriond 15,00 23,9 62,4
57% 6,5 % 12,5 %

Qualité des prédictions

Elle n’est bonne que pour les diameétres de branche.
Encore faut-il noter que les prédictions sont légérement
biaisées dans le haut de l’arbre, mais que les arbres du
présent échantillon sont moins 4gés que les arbres échan-
tillonnés dans les Vosges et que l’application du modéle
Vosges constitue donc une extrapolation en dehors du
domaine de variation initialement exploré.

Les distributions de nombres de branches prédites sont
assez proches (cf. Tableau 2), mais elles sont plus étalées
pour les modéles Vosges que pour les modéles construits
pour les 3 provenances étudiées en Forét d’Amance. Ce
résultat n’est pas surprenant puisque dans l'échantillon
vosgien aucun facteur, ni génétique, ni stationnel, ni
sylvicole, n'était fixé. Une meilleure compréhension de
l'influence de ces facteurs de variation est donc souhaitable.

Pour les angles d’insertion, le biais est assez important
et affecte non seulement la partie haute mais également
la partie basse de la tige. Dans ce dernier cas, le fait que
la station soit trés hydromorphe par endroit suggére que

le résultat obtenu par Lacazr et Birort (1972, op. cit.) sur
Larix decidua peut étre également appliqué ici: sur sta-
tions hydromorphes I'angle des branches est plus aigii. On
remarque enfin que la provenance Gérardmer présente
le profil qui se rapproche le plus de celui obtenu sur
l’echantillon Vosges surtout si 1’on fait abstraction de
T’écart dans le bas de la grume.

Finalement, les différences observées entre les modéles
Vosges et ceux obtenus sur le présent échantillon peuvent
étre imputées: (i) aux différences d’origine génétique entre
les 2 échantillons; (ii) 4 l'absence d’arbres jeunes dans
I’echantillon Vosges et au fait que les modéles sont statis-
tiques et ne décrivent pas réellement la dynamique le la
branchaison; et (iii) & un effet stationnel, notamment a
Thydromorphie dans le dispositif étudié. Ces 3 aspects
sont autant de pistes de recherche pour le futur.

4.4. Lien avec les études sur I'architecture des arbres

Cette étude montre que la modélisation du nombre de
branches permet d’améliorer considérablement la com~

Tableau 2. — Quantiles de la distribution du nombre de branches prédit par les modéles Vosges et par le
modele élaboré pour le dispositif de comparison de provenances de la Forét d’Amance (eq. [5]).

Echantillon Variable LUCA

(m)
Vosges NTOT 1.0
Gérardmer NTOT 1.0
Esserval-Tartre NTOT 1.0
Montriond NTOT 1.0
Vosges NOS5 1.0
Gérardmer NO5 1.0
Esserval-Tartre NOS5 1.0
Montriond NO5 1.0
Vosges N10 1.0
Etude Amance N10 1.0
Vosges N10 0.5
Etude Amance N10 0.5
Vosges NV 1.0
Etude Amance NV 1.0
Vosges NV 0.5
Etude Amance NV 0.5

NUCcA qos5 qs0 q9s5
(n°)
- 11,55 26,89 62,64
- 20,46 34,06 56,72
- 20,46 34,06 56,72
15 17,34 28,88 48,09
15 8,79 16,21 29,87
15 11,43 18,78 30,86
15 11,43 18,78 30,86
15 9,87 16,21 26,64
- 4,15 8,77 18,55
15 4,62 9,94 21,35
- 2,67 5, 64 11,92
15 3,28 7,05 15,14
- 3,94 7,59 14,61
15 4,47 7,54 12,72
- 2,80 5,39 10, 37
15 3,77 6,36 10,72
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préhension des origines de la variabilité (lien avec la
croissance et la vigueur, effet provenance, influence de
la position par rapport a l'apex). La signification de la
présence du numéro de 1'unité de croissance dans certains
modeéles doit étre précisée a I’avenir. Il est vraisemblable
qu’il s’agit, pour notre échantillon, de la conséquence du
renouvellement des petites branches a partir de 2 processus
contradictoires, la mort des petites branches et ’apparition
de nouvelles branches a partir de bougeons pro-
ventifs, Pour approfondir cette question il sera sans doute
nécessaire de procéder & un suivi interannuel ou de
mieux utiliser l'information disponible en évaluant 1'dge
des branches. Le réle du vieillissement ontogénique doit
aussi faire l'objet d’études complémentaires: les données
acquises sur cet échantillon, que nous avons complétées
par des données de ramification secondaire relevées a 3
niveaux dans l'arbre se prétent trés bien a une analyse
plus fine selon les méthodes développées par de RErrYE et
al. (1991, op. cit.). Les arbres ont en effet des dimensions a
peu pres identiques et ont eu des croissances analogues.

4.5. Originalité de notre démarche par rapport 4 celle des
améliorateurs

Notre démarche repose sur 2 choix méthodologiques
complémentaires: (i) I'analyse de la variabilité des profils
verticaux des criteres étudiés plutét que l’analyse de ces
meémes critéres 4 un niveau, absolu ou relatif, fixé; (ii) la
prise en compte (et le filtrage) des effets liés a la vigueur
générale de l'arbre et qui ne sont pas tous imputables a
des facteurs génétiques.

Intérét et limites de I'étude des profils verticaux

Cette étude se traduit évidemment par des plans
d’échantillonnage particuliers, en l'occurrence par le re-
cueil d'un grand nombre de données sur un petit nombre
d’arbres et/ou de provenances (pour des raisons évidentes
de codt). Ce qui induit deux types de problémes connexes.
D’une part, des problémes expérimentaux: les colits de
mesure pour chaque arbre sont tels que 'on ne peut pas
envisager cette approche pour des études extensives por-
tant sur un grand nombre de provenances. D’autre part,
des problémes statistiques: les calculs et les test sont un
peu moins directs et un peu plus compliqués que ceux qui
sont mis en oeuvre dans des analyses de la variance; si
les modeles sont non linéaires, les résultats ne sont
qu’asymptotiques; surtout, on peut s’interroger sur la
puissance de cette méthode qui dépend du nombre d’arb-
res échantillonnés, du nombre de niveaux de mesure par
arbre ainsi que de l'amplitude relative de la wvariabilité
entre provenances, entre arbres et au sein d'un méme
arbre.

L’é¢tude des profils verticaux a cependant permis de
constater: (i) que le niveau de mesure dans I’arbre est
essentiel quand on cherche & différencier les provenances;
(ii) que les différences calculées dans le haut de I’arbre ne
refletent pas forcément les différences au niveau de la
grume commercialisée.

— Ces aspects sont illustrés d’abord sur les distributions
des variables AMOY et AMOY3 (figures 4a et 4b). C’est au
niveau des verticilles 3, 4 et 5 (correspondant aux UCA
4, 5, 6 et sur les figures aux 4, 5 et 6émes niveaux de mesure
comptés depuis le haut de I’arbre) que les différences
entre les provenances sont les plus faibles. Elles sont par
contre maximales & la base du houppier vert.

— Pour les distributions verticales de diamétre de
branche (Figure 3), les différences ne sont importantes que

218

dans le haut de I’arbre alors que dans le bas, les profils
se superposent bien. Cette observation est a rapprocher du
fait que dans le jeune &ge les plants souffrent beaucoup
plus de la concurrence que plus tard, lorsque les arbres
dominés ont été éliminés par la mortalité naturelle ou par
I’éclaircie. Les caractéres génétiques contrélant la bran-
chaison ne pourraient donc s’exprimer pleinement qu'en
croissance libre ou au moins qu’aprés mise a distance con-
venable des arbres d’avenir.

— Le second aspect est bien illustré sur les profils
d’angle de branche. Les angles observés en haut de jeunes
arbres se modifient progressivement quand l'arbre vieillit
pour atteindre, au bout de quelques années, des valeurs
voisines de celles mesurées a la base du houppier vert de
ces mémes jeunes arbres. Or, les défauts liés a la nodosité
dépendent au mois autant de 1’angle d’insertion final des
branches que de leur angle initial. Il est donc nécessaire:
(a) de recueillir 4 la fois des données dans le haut de
l'arbre et au niveau de la grume commercialisée sur de
jeunes arbres comme sur des vieux arbres (cf. la technique
par dissection utilisée par von WEeDEL et al. (1968, op. cit.));
et (b) de modéliser a la fois les profils verticaux de dia-
meétres de branche a l'extérieur de la grume et la forme
des noeuds (a l'intérieur de la grume) en haut et en bas
de la grume compléte.

Mise en évidence des facteurs génétiques

Notre approche vise a appréhender simultanément les
effets des conditions locales de croissance, du stade de
développement et de l'origine génétique. Elle repose en
fait sur l'introduction de covariables qui rendent compte
de la vigueur globale de l'arbre (H, D130, LUCA) et de
son histoire svlvicole (CR3, H/D130): la particularité des
modéles développés ici est qu’ils ne sont pas tous linéaires.
Cette approche permet notamment de scinder les effets
génétiques en deux composantes: une composante liée a la
vigueur (aux dimensions de l’arbre), composante qui se
confond avec les conditions de croissance (station, con-
currence), et une autre composante, purement génétique,
qui est indépendante de la vigueur des arbres.

Pour illustrer précisément ces aspects, nous pouvons
faire appel & la notion de "harvest index” (ex. VELLING et
TiGersTEDT, 1984). Cet “indice de récolte” est le rapport
entre ce qui est exporté par le sylviculteur (en biomasse
ou en valeur) et ce que 'arbre produit (on ne considére
généralement que la biomasse de la tige et du houppier).
Pour des dimensions globales fixées (H, D130) certains
génotypes présentent, une branchaison peu importante en
termes de diamétre, longueur et de nombre de branches:
de tels génotypes ont un indice de récolte élevé, ils pré-
sentent une nodosité faible et donc une production ligneuse
de bonne qualité (KArxi, 1984). Notre méthode d’analyse
de la variabilité de la branchaison permet d’obtenir des
éléments utiles a4 l'évaluation de tels indices pour dif-
férentes provenances.

Seul leffet de la provenance a été abordé ici. Il est
couramment admis que la variabilité est plus grande entre
familles et clones qu’entre provenances (ex. KLEINSCHMIT et
SAuER, 1976, op. cit.). Nous devrions confirmer prochaine-
ment ceci a partir de données recueillies en collaboration
avec les équipes d’améliorateurs de 'INRA sur un disposi-
tif de comparaison de descendances de provenances polo-
naises, recommandées pour les reboisements a basse alti-
tude.



Annexe 1. — Modeéle de profil vertical des diamétres de branches (eq. [1.1] et [1.2]).

provenance GERARDMER ESSERVAL MONTRIOND
provenance n°1 provenance n°2 provenance n°3
estimation écart-type estimation écart-type estimation écart-type
asymptotique asymptotique asymptotique
A= [ 8.71 101 | 1.32 102 7.23 1071 1.33 101 7.39 1071 | 1.23 101
bl=| 5.64 2071 | 2.67 1072 5.83 1071 | 2.74 1072 6.22 101 | 2.43 1072
b3=] 1.74 103 | 2.07 104 1.95 1073 | 2.20 1074 1.91 103 | 2.43 104
DMAX |b4=]-1.38 103 | 2.44 104 ]-2.04 1073 3.23 1074 -1.83 103 | 3.38 1074
b5={ 2.00 104 | 1.95 10°5 2.68 1074 2.98 107> 2.40 1074 | 2.07 105
b7=]-1.03 10 | 1.18 10® [-1.05 10> | 1.2420® [-1.23 10> | 1.36 107©
ddl 124 126 125
etr [ 0.3255 0.3219 0.3200
A= | 6.84 1071 | 9,96 1072 7.00 1071 1.10 1071 6.03 1071 | 1.21 1071
bl=] s5.70 101 | 2.36 102 5.89 1071 2.64 1072 6.30 1071 | 2.81 1072
b3=] 1.54 103 | 1.65 104 1.82 1073 1.97 1074 2.07 1073 | 2.61 104
DMOY3 |b4=]-1.18 103 | 1.99 104 []-1.98 103 | 2.96 1074 -2.16 10> | 3.66 1074
b5=] 1.95 104 | 1.65 1075 2.57 1074 2.70 1075 2.49 104 | 2.24 1075
b7=]-1.11 105 | 1.65 10 [-1.23 1075 1.83 1076 -1.47 10 | 2.84 1076
ad1 106 106 106
etr | 0.2429 0.2663 0.3134
A= ] 5.97 1071 | 1.24 1071 5.83 102 | 1.09 1071 5.18 101 | 1.41 101
bl=| s5.26 101 | 2.85 102 5.37 1071 | 2.50 1072 5.78 1071 | 3.16 1072
b3=| 1.04 103 | 1.89 1074 2.02 103 | 1.94 1074 1.59 103 | 2.86 104
pMOY |b4=[-3.62 10% | 2.26 104 [-2.25 103 | 2.75 104 |-1.56 103 [ 3.99 104
bS=] 2.48 104 | 1.80 107 2.64 1074 | 2.58 107 2.32 1074 | 2.56 1070
b7=]-7.61 106 | 8.96 107 [-7.96 1076 7.46 10°7. [-9.13 106 | 1.25 10-6
ad1l 124 126 124
etr [ 0.2900 0.2495 0.3494

Le diameétre de

branches est en cm; etr = écart-type

résiduel; ddl

nombre de degrés de liberté.

Annexe 2. — Modeles de profil vertical des angels de branches (eq. [2] et [3]).

Modele R2 etr coefficients
ajusté de régression
estimation écart-type

a = 24,87 2.10

AMIN =a + B NUCA + y NUCA2 0.59 | 8.90 |p = 7.02 0.50
y = -0.26 0.03

a = 41.83 2.29

oE =-12,98 3.90

AMOY = o +0E zE + oM zM aM = -3,81 1.03
+ (B + BE 2E) NUCA 0.62 | 7.74 |p = 5.27 0.53

+ (7 +YE 2E) NUCA2 BE = 2.57 0.92

y =-0.19 0.03

yE = -0.10 0.05

o = 40.78 2.65

AMOY = o +aE zE + oM zM aE =-16.48 4.51
+ (8 + BE 2E) NUCA aM = ~4.09 1.20

+ (y + yE 2E) NUCA?2 0.58 | 8.90 |p = 5.17 0.62

BE = 3.39 1.07

Yy =-0.18 0.03

V& = -0.14 0.05

L’angle de branches est en degré; e.t.r. = écart-type résiduel.
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Conclusion

Cet article doit étre considéré comme une base de
réflexion pouvant servir a rapprocher les points de vue
des dendrométriciens, des sylviculteurs, des technologues
du bois et des améliorateurs. Les 3 critéres (nombre, dia-
meétre et angle d’insertion des branches) pour lesquels
nous avons présenté des résultats sont en effet réguliére-
ment pris en compte par les améliorateurs. L’étude de leur
distribution verticale permet de mieux évaluer leur impact
sur la qualité des bois et de préciser les niveaux de mesure
les plus pertinents pour des “screenings” extensifs. La

modélisation de leur variation en fonction des caractéris-
tiques dendrométriques globales de l’arbre fournit un
moyen de filtrer certains effets génétiques, stationnels ou
sylvicoles qui s’expriment au travers de la vigueur de
Tarbre. Elle permet notamment de raisonner aussi bien
a age fixé qu’a dimension fixée.
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Annexe 3. — Modeles de distribution des nombres de branches par unité de croissance
annuelle (eq. [4] et [5]).

Modales v Paramdtres
(n)
Modéle par provenance
NTOT = LUCA®® exp (PG NUCA + 1G) €G* - 19,77 oG= 0,812 % 0,104
(123) pG= 0,005 * 0,005
=-0,257 + 0,463
oG= 0,284 + 0,018
NTOT = LUCA’® exp (BE NUCA + 4E) eE® - 49,09 oE= 0,794 + 0,131
(125) BE= 0,002 % 0,006
JE=-0,156 £ 0,584
oE= 0,358 £ 0,023
NTOT = LUCA®? exp (BM NUCA + 1) ev’ - 18,21 oM= 0,836 * 0,099
(124) pM=-0,009 * 0,005
WM=-0,337 + 0,439
oM= 0,280 + 0,018
Modéle final
NTOT = LUCA® exp (BM zM NUCA + y) €' - 92,65 a = 0,800 £ 0,063
(372) pM=-0,011 t 0,028
¢ =-0,156 % 0,279
6 = 0,310 £ 0,011
Modéle par provenance
NOS5 = LUCA®® exp (BG NUCA + 1G) &G' - 0,18 | oG= 0,641 £ 0,089
(123) pG=-0,022 + 0,004
1G=-0,281 + 0,395
oG= 0,242 % 0,015
NO5 = LUCA®E exp (BE NUCA + |E) ¢E' - 40,83 | oE= 0,758 % 0,123
(125) BE=-0,014 + 0,006
¥E=-0,355 % 0,547
GE= 0,335 % 0,021
NO5 = LUCA™M exp (PM NUCA + W) em’ - 32,48 oM= 0,908 % 0,111
(124) M=-0, 017 + 0,006
M=-1,082 £ 0,493
oM= 0,314 + 0,020
Mpdéle final
NO5 = LUCA® exp(B NUCA + y + W zM) €' - 83,01 a=0,773 £ 0,063
(372) g =-0,018 + 0,003
¥ =-0,357 + 0,281
WM=-0,147 £ 0,033
6 = 0,302 + 0,011
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Modales v Paramadtres
(n)
Modéle par provenance
N10 = LUCA®C exp (BG NUCA + 1G) €G' - 69,02 oG= 0,245 £ 0,156
(123) BG= 0,010 + 0,008
¥G= 0,955 £ 0,691
oG= 0,424 % 0,027
N10 = LUCA®® exp (BE NUCA + 4E) eE' - 90,91 oE= 0,426 + 0,185
(125) BE= 0,015 £ 0,009
¥&= 0,072 % 0,828
oE= 0,504 % 0,032
N10 = LUCA®™ exp (BM NUCA + W) &M - 76,15 | oM= 0,773 £ 0,159
(124) fM= 0,027 £ 0,008
W=-1,559 % 0,704
oM= 0,449 % 0,029
Modeéle final
N10 = LUCA® exp(B NUCA + y) &' -241,93 @ = 0,496 £ 0,097
(370) B = 0,017 £ 0,005
¥y =-0,243 £ 0,432
6 = 0,465 £ 0,017
Modéle par provenance
NV = LUCA®C exp(BG NUCA + 1G) €G' - 38,50 | oG= 0,200 + 0,121
(123) pG=-0,021 0,006
¥G= 0,814 £ 0,539
oG= 0,331 % 0,021
NV = LUCA’E exp (BE NUCA + 4E) eE' - 15,63 oE= 0,304 % 0,100
(125) - -| BE= 0,022 % 0,005
a ¥E= 0,299 % 0,447
oE= 0,274 % 0,017
W = LucA™ exp (BM NUCA + ) eM' - 41,63 | oM= 0,214 % 0,120
(124) pM= 0,017 £ 0,006
W= 0,727 % 0,532
oM= 0,339 % 0,022
Modéle final
NV = LUCA® exp(p NUCA + v) €' -100, 89 @ = 0,246 £ 0,066
(371) 8 = 0,020 £ 0,003
y= 0,587 £ 0,294
¢ = 0,318 £ 0,012

LV = Logarithme de la vraisemblance. n = nombre total d’unités de croissance échantillonnées. Paramétres:
on donne la valeur estimée et 1’écart-type de cette estimation. g’=variable aléatoire log-normale LN(0,g).
Modéle final = modeéle obtenu par “régression descendante’” en éliminant les parameétres non significative-
ment différents de 0 ou non significativement différents entre provenances.

1'Office National des Foréts qui leur a gracieusement permis
d’exploiter le matériel nécessaire; P. GeLuaye, C. Herst, C. Housse-
MENT, P. MicHEL, A. PerrIN, J. Perran et D. Rrrrié qui se sont
relayés pour collecter les données.
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