OUTILS ET METHODES

CARACTERISER L’ENVIRONNEMENT COMPETITIF
DES ARBRES : DEPASSONS LA SURFACE TERRIERE !

THOMAS CORDONNIER?

En foresterie, la surface terriére fait I'objet d’une utilisation intensive pour guider les interventions
en éclaircie et définir des objectifs en densité, que ce soit en futaie réguliére ou en futaie irrégu-
ligre (Cordonnier et al., 2007). En recherche forestiére, elle est couramment employée pour carac-
tériser la compétition entre les arbres a ’échelle du peuplement ou celle de ’arbre (surface terriére
locale). La justification de son utilisation dans ce domaine repose en premier lieu sur sa facilité
d’acquisition : une simple mesure de circonférence ou de diamétre permet son calcul. Elle est
ensuite justifiée par un corpus théorique assez ancien qui permet de la lier, en premiére approxi-
mation, a certaines variables clés du fonctionnement des arbres et des écosystémes, comme par
exemple la surface foliaire (échelle de I'arbre) ou l'indice de surface foliaire (échelle du peuplement :
métre carré de surface de feuilles par métre carré de sol). Cela fait qu’aujourd’hui de nombreux
scientifiques utilisent la surface terriére des arbres de plus gros diamétres situés dans le voisinage
des arbres (ex. Kohyama, 1993) comme indice de compétition. La surface terriére locale est égale-
ment utilisée pour appréhender la compétition pour les ressources du sol (Coomes & Allen, 2007).

En réalité, a y regarder de plus prés, il ne parait guére pertinent aujourd’hui de s’en contenter.
Certains développements théoriques des deux derniéres décennies permettent en effet de conclure
qu’il est aujourd’hui temps de dépasser lutilisation de la surface terriére pour caractériser 'envi-
ronnement compétitif des arbres, notamment vis-a-vis de la ressource lumiére. La théorie nous
indiqgue méme que la bonne performance, dans certains cas, de la surface terriére ne serait que
fortuite et liée a des conditions bien spécifiques. C’est ce que nous allons montrer dans cette
courte note.

THEORIE

Une des théories sans doute les plus emblématiques de ce début du XXI® siécle est la théorie de
’échelle métabolique, appelée également théorie WBE en lien avec les auteurs ayant définie (West
et al., 1999), qui prédit, dans le cas des arbres, que toute grandeur Y liée au fonctionnement méta-
bolique de l'arbre est reliée a sa biomasse M (en kg) par une relation allométrique de la forme :

Yy =amP.
Cette théorie (basée sur des hypothéses concernant occupation de l'espace par les houppiers,
la conguctivité hydraulique et la résistance mécanique) prédit par exemple une relation du type

Y o« M* (o signifie « proportionnel & ») dans le cas ol Y représente le taux métabolique (Enquist,
2002). Toujours a partir de cette théorie, il est possible de prédire une relation allométrique simple
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entre le diamétre du tronc d (supposé cylindrique, exprimé en m) et la surface foliaire LA d’un
arbre (en supposant que toutes les feuilles/aiguilles de I’arbre ont une méme surface car la théo-
rie prédit un nombre total de feuilles et non une surface de feuilles ; West et al., 1999 ; en m?) :

LA:adzzﬂg,
T

avec g, la surface terriére de l’arbre en m2. A premiére vue, cette relation semble donc aller dans
le sens opposé de notre propos: la surface terriere d’un arbre serait un bon indicateur de sa
surface foliaire et de 13, l'indice de surface foliaire LA/ d’un peuplement (m2/m?) serait bien
approximé par la surface terriére G (m?) de ce peuplement (S : surface occupée par le peuplement
en m2, N: nombre d’arbres du peuplement) :

N
4o, 4o

LAl = — =—G.
p) ;g, P

La théorie WBE a fait 'objet de nombreuses critiques (ex. Bentley et al., 2013). L'une d’entre elles
est liée au fait que le diameétre « d » est celui d’un tronc supposé cylindrique, ce qui n’est bien
s{ir par le cas dans la réalité. Quel diamétre prendre (idem a quelle hauteur) ? Un des auteurs a
origine de cette théorie propose que ce diamétre soit celui mesuré au niveau du sol (Enquist
et al.,, 2016). Mais des travaux d’autres auteurs, notamment en raison d’une absence de relation
établie entre la longueur du tronc et les dimensions du houppier, soulignent qu’il serait beaucoup
plus judicieux de retenir le diamétre de l'arbre a la base du houppier (Makeld & Valentine, 2006).
Ce qui donnerait finalement (ici d désigne le diamétre a 130 cm de hauteur, grandeur classique-
ment mesurée par les forestiers ; dcb : diamétre a la base du houppier) :

dcb? o
LA = ardch? :a7d2 =47R2 g

Et dans ce cas:
N
_4e 2,2
LA = nszR’ g2,
=1

avec R; = dcb;/d;. On voit déja que, dans cette équation, le LA et le LA/ ne sont plus de simples
fonctions de la surface terriére. Il n’est en effet guére justifié de supposer que le ratio R est iden-
tique pour tous les arbres d’un méme peuplement. Notre propos pourrait donc s’arréter ici. Mais
que peut-on dire de R?

DEVELOPPEMENT

La variable R dépend du développement du houppier de I'arbre d’une part (hauteur de base du
houppier) et de la forme de la tige d’autre part (maniére dont le diamétre varie le long du tronc).
Pour prédire le diamétre a la base du houppier on peut utiliser une équation de défilement qui
donne I’évolution du diamétre de I’arbre en fonction de la distance au diamétre a 130 ¢cm de hau-
teur. Nous utilisons ici une forme simple d’équation de défilement (Sharma & Oderwald, 2001), ce

qui donne (B est un paramétre) :
2-p
LA= 4% cr (th) g,

m 1,3
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ol hcb est la hauteur de base du houppier (en m) et cr, appelé proportion de houppier, est défini
par (h: hauteur total de l’arbre en m) :

_h—hcb

cr .
h-1,3

On en déduit logiquement que :

N e VT
40 cb;
N et )
S P ’( 1,3 j &i

Cette équation est des plus intéressantes car elle permet, a partir d’hypothéses simples, de se
faire une idée des conditions dans lesquelles l'utilisation de la surface terriére serait pertinente
pour inférer le LAl, variable nécessaire (mais non suffisante) pour déduire un niveau de compéti-
tion pour la lumiére.

En supposant que la forme de la tige est purement parabolique, on simplifie 'équation (B=2;
Sharma & Oderwald, 2001) qui devient :
N
4o
LAl = HSZUI g

i=1

En supposant ensuite que tout arbre du peuplement subit la méme dynamique d’élagage naturel
au cours de son développement (par exemple Vieilledent et al., 2010) et que cet élagage prend la
forme (A : taux d’élagage) :

d(hcb-1,3) _,dh-1,3)
dt da

On obtient :
Al =2% 1 6.
b

Il se trouve qu’a partir de West et al. (1999), il est possible de proposer une valeur pour 470‘

(3,82 x 103; valeur supposée ici indépendante de I’espéce). En prenant S = 10 000 m2, on obtient
au final :

LAl = 0,382(1 - A) G,

En guise d’exemple, en supposant un taux d’élagage constant de 0,7 et une surface terriére a
équilibre de 40 m2/ha, on obtient, selon cette derniére équation, un LA/ de 4,6.

On peut également généraliser ’équation précédente au cas des peuplements mélangés (p espéces) :
p

LAl = 0,3822(1— 1) G,

j=1
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EN CONCLUSION

La conclusion de tout cela est que, selon une des théories majeures actuelles, les LA et LA/ seraient
bien reliés a la surface terriére dans le cas ol le taux d’élagage est identique pour tous les arbres
et constant au cours de leur développement. Ces hypothéses semblent irréalistes dans le cadre de
la gestion ol des phases de forte compression latérale (ex. futaie réguliére) et verticale (ex. futaie
irréguliére) caractérisent le développement des arbres. La théorie nous dit ainsi bien que, dans la
plupart des cas, la surface terriére n’est pas a priori un bon indicateur de la surface foliaire d’un
collectif d’arbres ou d’un peuplement : il faut a minima tenir compte de la taille des houppiers
(dynamique d’élagage naturel) et de la forme des tiges des arbres. La surface terriére représente
donc, sauf cas particulier, un indicateur peu efficace pour décrire la compétition pour la lumiére.
Il faut d’ailleurs noter que la surface foliaire elle-méme n’est guére suffisante et qu’il faudrait tenir
compte d’autres paramétres comme, par exemple, l'orientation générale des feuilles et leur agré-
gation au sein du houppier (Hirose, 2005).

En conséquence, nous proposons d’utiliser ou de tester des indices de compétition qui tiennent
explicitement compte des dimensions des houppiers (Biging & Dobbertin, 1995), notamment la pro-
portion de houppier, et ce, parce que la théorie nous dit qu’il s’agit d’'un aspect important pour
établir un lien avec la surface foliaire des arbres. Comme nous venons de le montrer, le fait que
la surface terriére puisse donner de bons résultats, parfois meilleurs que des indices plus complexes
dans certains cas, ne serait que fortuit et lié a des conditions bien spécifiques.

Bien sdr, cela implique de disposer de données fines sur les houppiers, données qui manquent
actuellement cruellement. La définition du houppier reste également sujette a interprétation et
conduit certainement a de forts effets observateurs. Il conviendrait donc de se mettre d’accord sur
un mode opératoire qui puisse minimiser un tel inconvénient tout en étant aisément applicable
sur le terrain. De notre point de vue, la hauteur de la premiére branche vivante (dont il convient
de fixer les dimensions minimales pour ne pas tenir compte des branches épicormiques de faible
développement) nous semble &tre une mesure assez simple et reproductible pour définir une base
du houppier.

Une autre conséquence est qu’il est important, si I'on veut faire un pont entre dendrométrie et
fonctionnement des écosystémes, de développer des modéles qui simulent la remontée des houp-
piers en fonction de leur environnement compétitif. Le défi consiste alors a étre capable de pré-
dire les évolutions de houppier en fonction des espéces, des conditions de milieu et des histoires
compétitives. Certains modeéles le font d’ores et déja (ex. PREBAS en Finlande ; Minunno et al.,
2016). L'élaboration de tels modéles ne sera possible qu’avec l'acquisition de nombreuses don-
nées, dans des contextes forestiers variés. Le développement de la technologie LIDAR (terrestre et
aérien) devrait favoriser une telle acquisition dans les années a venir. Des dispositifs expérimen-
taux contrélant la densité des peuplements sur le long terme, comme c’est le cas dans le GIS Coop
(Seynave et al., 2018), peuvent également apporter une source précieuse de données.

Pour terminer, nous souhaitons souligner que les équations précédentes, utilisées de maniére péda-
gogiques pour étayer notre propos, ne prétendent pas étre « la solution » pour prédire le LA ou
LAl dans les peuplements. Les nombreuses critiques de la théorie WBE sont justifiées et il faut
donc prendre tout cela avec des pincettes. Cette théorie est venue enrichir la théorie du « pipe
model » basée sur l'idée que la surface de feuilles est limitée en premier lieu par la quantité d’élé-
ments conducteurs dans le tronc et les branches. Combinée a une hypothése de conservation de
la surface de ces éléments le long des ramifications, la théorie du « pipe model » établie une rela-
tion de proportionnalité entre la surface totale d’aubier a un niveau de ramification donné et la
quantité de feuilles qu’il supporte (Lehnebach et al., 2018). Cette surface conductrice, par ailleurs
difficile a définir et mesurer, se révéle sensible aux facteurs environnementaux, y compris ceux
induits par les pratiques de gestion comme par exemple une éclaircie. La dynamique de la surface
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foliaire d’un arbre au cours de son développement est ainsi bien plus complexe que ne le laissent
penser les équations mathématiques présentées plus haut. Il serait en tout cas réducteur de sup-
poser que la seule connaissance de la dynamique d’élagage naturelle puisse étre suffisante pour
prédire de maniére précise les évolutions de surfaces foliaires. Elle nous semble toutefois représen-
ter une étape nécessaire pour améliorer la caractérisation de I’environnement compétitif des arbres.

Nous espérons en tout cas que de futurs développements (voir par exemple Savage et al., 2010 ;
Brummer et al., 2017) viendront moduler et enrichir la théorie WBE qui reste I'une des rares a réa-
liser des prédictions quantitatives sur les allométries dans les peuplements forestiers avec un
nombre réduit de paramétres libres.

Thomas CORDONNIER
Université Grenoble Alpes, INRAE, UR LESSEM
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CARACTERISER L'ENVIRONNEMENT COMPETITIF DES ARBRES : DEPASSONS LA SURFACE TERRIERE ! [Résumé)

Dans le domaine forestier, la surface terriére est couramment utilisée pour caractériser la compétition entre
les arbres d’un peuplement. Pourtant, les développements théoriques des deux derniéres décennies permettent
de conclure que cette approche est insuffisante, notamment vis-a-vis de la compétition pour la ressource
lumiére. La théorie nous indique méme que la bonne performance, dans certains cas, de la surface terriére
ne serait que fortuite et liée a des conditions bien spécifiques. C’'est ce que nous présentons et discutons
dans cette courte note. Nous appelons ainsi la communauté forestiére francaise a développer et valoriser
davantage les mesures des houppiers afin de mieux rendre compte de la compétition entre arbres au sein
des peuplements forestiers.

CHARACTERISING THE COMPETITIVE ENVIRONMENT OF TREES: LET'S GO BEYOND THEIR BASAL ARER! [Abstract)

In forestry, the mean basal area of trees is commonly used to characterise their competitive interactions within
a stand. Yet, the theoretical advances of the last two decades have shown that this approach is insufficient,
especially as regards competition for light. Theory even shows that in some cases the good performance of
basal area could only be coincidental and linked to highly specific conditions. This is what we present and
discuss in this short note. We call for the French forestry community to further develop and valorise crown
measurements in order to better reflect competition among trees in forest stands.
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