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Avant-propos

Cette thèse a été réalisée au centre INRAE - Grand Est - Nancy à Champenoux
(54000, France), dans l'UMR SILVA au sein des équipes de recherche WOODSTOCK et
PHARE. Le laboratoire SILVA est soutenu par une subvention de l'Agence Nationale de
la Recherche (ANR) dans le cadre du programme "Investissements d'Avenir" (ANR-11-
LABX-0002-01, Laboratoire d'Excellence ARBRE).

L'allocation de bourse de thèse a été co-�nancée entre l'ADEME (Agence de la tran-
sition écologique) et la région Grand Est. Ce travail a également été �nancé par le projet
ExtraFor_Est coordonné par Francis Colin.

Cette thèse contribue au projet � ExtraFor_Est � 1. Ce projet a pour objectif de carac-
tériser et de quanti�er la ressource en extractibles disponibles dans les forêts des régions
Grand Est et Bourgogne-Franche-Comté à travers l'étude des di�érents compartiments li-
gneux aériens de l'arbre. Un autre objectif du projet est d'évaluer la possibilité de mise en
place d'une �lière chimie. Ce projet s'intéresse a plusieurs essences dont le sapin pectiné,
Abies alba Mill., l'épicéa commun, Picea abies (L.) H. Karst. et le Douglas, Pseudotsuga
menziesii (Mirb.) Franco.

Une partie de l'échantillonnage utilisé a été collectée dans le réseau expérimental de
peuplements de Douglas géré par le GIS Coop. (https://www6.inrae.fr/giscoop (Sey-
nave et al. 2018).

En�n, les observations par tomographie à rayons X ont été réalisées par SILVATECH
(Silvatech, INRAE, 2018. Analyse structurelle et fonctionnelle de l'arbre et du bois Ins-
tallation, doi : 10.15454/1.5572400113627854E12) de l'UMR 1434 SILVA, 1136 IAM, 1138
BEF et 4370 EA LERMAB EEF centre de recherche INRA Nancy-Lorraine. L'installation
SILVATECH est soutenue par l'Agence Nationale de la Recherche à travers le Laboratoire
d'Excellence ARBRE (ANR-11-LABX-0002-01).

Le Tableau 1 donne les abréviations utilisées dans cette thèse, notamment dans les
�gures et tableaux.

1. https://www6.inrae.fr/extraforest
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Tableau 1 � Tableau des abréviations utilisées dans cette thèse.

Abréviation Signi�cation
ID Infradensité (kg·m-3)
ID130 Infradensité à 1,30 mètre (kg·m-3)
H Hauteur totale de l'arbre (m)
h Hauteur de la mesure (m)
hPBV Hauteur de la première branche vivante (m)
hBH Hauteur de la base du houppier (m)
hr Hauteur relative de la mesure (%)
hrBH Hauteur relative de la base du houppier (%)
D130 Diamètre à 1,30 mètre (cm)
C130 Circonférence à 1,30 mètre (cm)
LC130 Largeur de cernes à 1,30 mètre (mm)
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CHAPITRE 1

Contexte et objectifs de la thèse

1.1 Contexte

Cette thèse intitulée � Pour une valorisation optimisée de la biomasse forestière basée
sur une connaissance de la variabilité de la masse volumique dans l'arbre � s'intéresse à
la masse volumique de l'arbre pour di�érents compartiments : le bois de tronc, l'écorce
du tronc, les n÷uds du tronc et les branches, et ce pour trois essences : le sapin pectiné,
Abies alba Mill., l'épicéa commun, Picea abies (L.) H. Karst. et le Douglas, Pseudotsuga
menziesii (Mirb.) Franco.

Cette étude s'inscrit dans une démarche d'amélioration des connaissances portant sur
les variations de la masse volumique au sein de l'arbre, les facteurs conduisant à ces
variations et l'impact de ces variations sur les calculs de biomasses.

Après une brève introduction présentant la �lière forêt-bois en France, le contexte plus
spéci�que de la thèse sera développé. Les objectifs de cette thèse seront plus amplement
développés par la suite.

1.1.1 La �lière forêt française

La forêt est dé�nie de la manière suivante par l'Organisation des Nations Unies pour
l'Alimentation et l'Agriculture (FAO) : � Terres occupant une super�cie de plus de 0,5
hectares avec des arbres atteignant une hauteur supérieure à 5 mètres et un couvert
forestier de plus de 10 pour cent, ou avec des arbres capables d'atteindre ces seuils in situ.
Sont exclues les terres à vocation agricole ou urbaine prédominante. � FAO (2012).

En France métropolitaine, 16,9 millions d'hectares sont recouverts de forêt sur 54,9
millions d'hectares (FCBA, 2020 ; IGN, 2020). Ainsi, la forêt représente environ 31 % de
la surface du territoire métropolitain. En terme de surface, la forêt française se situe en
deuxième position, juste après l'agriculture qui occupe la moitié du territoire. L'impor-
tante surface forestière française positionne la France au quatrième rang européen (FCBA,
2020).

La surface forestière française est en augmentation depuis plus d'un siècle. En e�et,
la forêt ne représentait que 19 % de la surface du territoire en 1908 (IGN, 2020). La
production biologique annuelle française, correspondant à l'accroissement de bois en un
an pour un volume � bois fort tige �, est de 84,6 millions de mètres cubes par an (FCBA,
2020).

Pourtant, la forêt n'est pas répartie de manière égale sur le territoire (Figure 1.1). Le
nord et le nord ouest, avec un taux de boisement en deçà de 25 %, sont moins boisés que
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l'est et le sud de la France, avec un taux de boisement majoritairement supérieur à 25 %.

Figure 1.1 � � Taux de boisement des départements �, d'après IGN (2020)

La forêt française est particulièrement morcelée. Deux tiers de la forêt appartiennent à
des propriétaires privés contre un tiers appartenant au public. Cette di�érence de type de
propriétaire varie sur un gradient est-ouest. L'ouest comprend majoritairement des forêts
privées tandis que l'est comprend plutôt des forêts publiques.

De même, la répartition des essences n'est pas égale entre feuillus et résineux. La forêt
française est constituée au trois quarts de feuillus (FCBA, 2020). Pour les feuillus, les
essences prépondérantes sont les chênes rouvre, pédonculé, pubescent et vert (au total 28
% du volume total de bois vivant sur pied) et le hêtre (10 % du volume total de bois vivant
sur pied), tandis que les pins sylvestre et maritime (au total 10 % du volume total de bois
vivant sur pied), le sapin pectiné (8 % du volume total de bois vivant sur pied), l'épicéa
commun (8 % du volume total de bois vivant sur pied) et le Douglas (5 % du volume total
de bois vivant sur pied) sont les essences prépondérantes des résineux (Figure 1.2)(IGN,
2020).

La mortalité moyenne annuelle représente 0,3 % du volume total de bois vivant sur
pied (IGN, 2020) et est en augmentation en raison des conditions climatiques (sécheresses,
tempêtes, incendies) et des attaques de ravageurs (insectes xylophages, champignons)
(Young et al., 2017 ; Jaime et al., 2019 ; IGN, 2020).

1.1.2 La �lière bois française

Les débouchés de l'industrie bois se séparent en trois grandes catégories : le bois
d'÷uvre (construction et ameublement), le bois d'industrie (palette, emballage et bois de
trituration) et le bois énergie.

Sur les 84,6 millions de mètres cubes de production biologique annuelle française, 38,9
millions de mètres cubes étaient prélevés en 2018, soit moins de la moitié de la production
(FCBA, 2020).

Le bois d'÷uvre représente la plus grosse partie du prélèvement avec 20 millions de
mètres cubes, suivi par 10,3 millions de mètres cubes pour le bois d'industrie et 8,5 millions
de mètres cubes pour le bois énergie (FCBA, 2020). Le bois d'÷uvre est représenté au trois
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Figure 1.2 � � Répartition du volume de bois vivant sur pied par essence �, d'après
IGN (2020)

quarts par les résineux et un quart par les feuillus avec principalement le pin maritime, le
sapin, l'épicéa et le douglas pour les résineux et le chêne pour les feuillus (FCBA, 2020).
Le bois de trituration est majoritairement composé de bois de feuillus ainsi que de pin
maritime (FCBA, 2020).

Les grumes sont écorcées soit en forêt, soit en scierie. L'écorce peut être laissée sur le
terrain, ce qui évite l'appauvrissement du sol en éléments minéraux. En e�et, les minéraux
représentent plus de 20 % de la masse sèche de l'écorce des résineux et des feuillus (Harkin,
1971 ; Pasztory et al., 2016). La richesse en éléments minéraux permet d'utiliser l'écorce
en paillage (Harkin, 1971 ; Brennan et al., 2020a). L'écorce peut aussi être brûlée dans les
scieries pour chau�er les séchoirs à bois. D'un point de vue énergétique, 10 tonnes d'écorce
anhydre correspondent à 7 tonnes de charbon (Harkin, 1971). Ses principaux défauts dans
le cadre d'une utilisation énergétique sont son taux d'humidité et son taux de cendres. Elle
peut être utilisée a�n de concevoir des panneaux de �bres ou de particules (Harkin, 1971).
Ces panneaux sont de bons isolants thermique (Kain et al., 2020) et isolants phonique
(Tudor et al., 2020). En�n, l'écorce est un compartiment riche en extractibles, ce qui en
fait un bon gisement pour la chimie pharmaceutique et alimentaire (Neiva et al., 2018
; Brennan et al., 2020a) ou la �ltration de composés présents dans l'eau (Tofan et al.,
2016).

En fonction de leur taille, les branches peuvent être laissées en forêt pour la régénéra-
tion du sol ou peuvent être broyées pour faire de la plaquette forestière.

Les n÷uds sont majoritairement considérés comme un défaut du bois et diminuent sa
classe de qualité. En e�et, ils diminuent les propriétés mécaniques des bois (Lula, 2016).
Lorsque les n÷uds sont adhérents, il peut arriver qu'un bois contenant des n÷uds soit
utilisé pour son côté esthétique. Les n÷uds sont extraits et non utilisés en papeterie et
dans certaines pièces de bois d'÷uvre. En�n, tout comme l'écorce, les n÷uds sont riches
en extractibles et pourraient avoir des utilisations en �lière chimie du bois.

1.2 La biomasse des arbres

La biomasse des arbres est la masse sèche des arbres après déshydratation complète.
C'est la somme de la biomasse aérienne et de la biomasse souterraine (racines). Dans cette
thèse, la biomasse souterraine, di�cilement valorisable, n'est pas considérée.
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La biomasse aérienne est dé�nie de la manière suivante par la FAO : � Toute biomasse
vivante au-dessus du sol, y compris les tiges, les souches, les branches, l'écorce, les graines
et le feuillage � (FAO, 2012). La biomasse aérienne considérée ici correspond à cette
dé�nition sans les graines et feuilles dont la masse sèche est supposée négligeable, aussi
appelée biomasse aérienne ligneuse.

Les enjeux d'une estimation correcte de la biomasse s'articulent autour de deux prin-
cipaux enjeux : l'estimation de la biomasse de l'arbre et de la forêt pour le stockage de
carbone (1) et l'estimation de la biomasse des compartiments de l'arbre (tronc, écorce,
n÷uds, branches) a�n d'avoir une meilleure description de la ressource pour optimiser son
utilisation (2).

(1) Le changement climatique nous pousse à modi�er nos façons de vivre a�n de limiter
notre impact sur l'environnement. En signant l'Accord de Paris en 2015, la France s'est
engagée à limiter l'élévation de la température moyenne de la planète en dessous de 2°C
par rapport aux niveaux préindustriels en limitant notamment son émission de six gaz à
e�et de serre (GES) d'origine anthropique. Le dioxyde de carbone (CO2) est l'un des six
gaz visés. La �lière forêt-bois à un rôle important à jouer face à ce problème, puisque pour
de multiples raisons, la forêt est un puits de carbone. En multipliant la biomasse par le
taux de carbone de l'arbre, il est possible de connaître la quantité de carbone stocké dans
l'arbre (voir section 2.6 pour plus de détails). Ainsi, connaître avec précision la quantité
de biomasse à l'échelle de l'arbre et de la forêt est essentiel a�n d'avoir une comptabilité
carbone le plus juste possible (Brown, 2002 ; Teobaldelli et al., 2009).

(2) Au contraire, une connaissance de la biomasse à l'échelle des compartiments de
l'arbre permettrait de mieux valoriser la ressource. En e�et, les n÷uds et l'écorce sont
des compartiments riches en extractibles, qui sont des molécules à haute valeur ajoutée.
L'émergence de la �lière chimie des extractibles du bois ne peut se faire qu'en ayant
une connaissance précise de la biomasse exploitable de ces compartiments. De même,
l'utilisation du bois en bois-énergie peut nécessiter une connaissance plus �ne de la bio-
masse, notamment celle des branches. Ainsi, connaître la biomasse des compartiments,
c'est avoir une connaissance supplémentaire, par rapport au volume, sur la quantité de
bois exploitable et disponible pour les di�érentes �lières de l'industrie bois (bois d'÷uvre,
bois d'industrie, bois chimie, bois énergie).

Deux manières sont possibles pour estimer la biomasse :
• Les méthodes dites � directes � utilisent des relations allométriques entre la bio-
masse et des variables dendrométriques telles que la hauteur totale de l'arbre et
le diamètre de l'arbre à hauteur de poitrine (Chave et al., 2014). Ces méthodes
nécessitent en premier lieu la destruction d'un certain nombre d'arbres puisque
celui-ci doit être coupé et pesé entièrement a�n d'établir la relation. Ces méthodes
sont encore utilisées pour des essences peu étudiées et surtout pour des essences
tropicales.

• Les méthodes dites � indirectes � utilisent le produit du volume par la masse vo-
lumique. Comme pour les méthodes directe, une destruction de l'arbre, plus ou
moins importante en fonction du compartiment étudié, est nécessaire a�n d'ob-
tenir la masse volumique. En France, les volumes sont généralement estimés par
l'Institut national de l'information géographique et forestière (IGN) à l'aide de
tarifs de cubage et les masses volumiques proviennent de bases de données.

Des bases regroupant de nombreuses relations allométriques permettant de calculer la
biomasse pour de nombreuses espèces existent, comme celle de Jenkins et al. (2004) pour
des essences nord américaines, celle de Zianis et al. (2005) pour des essences européennes,
ou la plateforme � GlobAllomeTree � et son logiciel � Fantallomatrik � (Henry et al.,
2013).

Le Tableau 1.1 résume les avantages et inconvénients des deux méthodes.
Dans cette thèse, la méthode indirecte a été choisie a�n d'a�ner les résultats de
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Tableau 1.1 � Tableau présentant les avantages et inconvénients de chacune des deux
méthodes de calcul de biomasse.

Méthode Avantages Inconvénients

Directe

- Peu d'étapes pour obtenir la bio-
masse des arbres
- Adapté pour des contextes où peu
de mesures doivent être e�ectuées

- Les mesures sont lourdes à e�ectuer
et chronophage et ne peuvent être
e�ectuées que sur un nombre limité
d'arbres, problème de représentati-
vité de la ressource (Somogyi et al.,
2007)
- La masse fraîche doit être conver-
tie en masse anhydre, ce qui est une
source d'erreur
- Connaissance précise de la bio-
masse par compartiment di�cile à
obtenir, notamment pour les n÷uds

Indirecte

- Permet d'avoir les informations de
volume et de biomasse, utiles pour
une estimer la ressource (Somogyi
et al., 2007)
- Équations de volume, développées
par les inventaires forestiers, repré-
sentatives de la ressource et relative-
ment �ables (Schroeder et al., 1997
; Somogyi et al., 2007)
- Bases de données conséquentes de
masse volumique du bois disponibles
(Zanne et al., 2009 ; Paradis et al.,
2015)
- Mesures un peu moins lourdes que
la méthode directe puisque l'arbre
entier n'a pas besoin d'être mesuré

- Manque de connaissance sur le
volume de certains compartiments
comme les n÷uds
- Avoir une connaissance précise de
la masse volumique du comparti-
ment mesuré

biomasse pour les di�érents compartiments ligneux aériens de l'arbre (bois de tronc, écorce
du tronc, n÷uds et branches) pour ses di�érents avantages énoncés dans le Tableau 1.1.
Pour pro�ter de ces avantages, il est essentiel d'avoir une bonne estimation des volumes
des di�érents compartiments de l'arbre (1) et une connaissance de la variation de la masse
volumique au sein de l'arbre (2).

Pourtant, il y a actuellement un manque d'informations sur le volume. En e�et, malgré
une connaissance bien maîtrisée du volume du tronc grâce aux di�érents tarifs de cubage
par essences, peu d'informations sont disponibles sur le volume d'écorce ou le volume de
n÷uds. La variation du volume des compartiments de l'arbre n'a pas été étudiée dans
cette thèse. En revanche, une autre thèse s'intéresse à cette variation Bauer (2021).

De même, la masse volumique des di�érents compartiments de l'arbre et la variation
intra-compartiments est peu, voir pas, étudiée. La masse volumique étant un point clé de
cette thèse, cette partie est développée dans la section suivante (1.3).

Ainsi, ce manque de connaissances sur la variabilité de la masse volumique et du
volume des compartiments empêche d'estimer correctement la biomasse disponible, qui
se répercute sur l'estimation du stockage de carbone et l'estimation des di�érents �ux
possibles de bois à travers la �lière bois.
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1.3 Une propriété importante du bois : la masse volu-

mique

Plusieurs facteurs permettent de déterminer la qualité d'un bois. Le critère visuel
concerne les défauts du bois tels que le nombre et la taille des n÷uds, la position de la
moelle, le nombre de fentes, l'état sanitaire, et cætera. Les propriétés physiques du bois
sont aussi un critère déterminant la qualité du bois puisqu'elles déterminent en partie
l'utilisation possible du bois (construction, ameublement, trituration).

La masse volumique est une propriété physique permettant d'avoir accès à de nom-
breuses informations sur le bois matériau et les conditions de croissance des arbres.

Elle traduit la résistance mécanique d'une pièce de bois puisqu'elle est liée à d'autres
mesures physiques telles que le module d'élasticité ou les contraintes de ruptures (Niklas et
Spatz, 2010). Elle est une variable clé pour les calculs de structures donnés par l'Eurocode
5 (normes de construction bois).

Elle est un indicateur anatomique puisqu'elle participe à la reconnaissance du bois
d'été, des zones de bois de réaction (Clair et Thibaut, 2014), des n÷uds (Boutelje, 1966)
et de l'écorce (Miles et Smith, 2009). La masse volumique est liée au nombre de pores
dans le bois, et donc à la conduction et au stockage de l'eau pour les parties vivantes de
l'arbre (Zanne et al., 2010). Elle est aussi un indicateur de l'historique de croissance de
l'arbre et du climat passé (Rathgeber, 2017). Elle permet aussi de suivre la dégradation
du bois lors de l'attaque de champignons, par exemple.

Pour plus de détails sur la masse volumique, voir la section 2.1.
Actuellement, la masse volumique est majoritairement mesurée pour le bois de tronc à

une hauteur de 1,30 mètre sur des carottes de sondage. Ces moyennes de masse volumique
moyenne sont généralement appliquées pour toute la partie aérienne de l'arbre, e�açant
aussi bien les variations de la masse volumique le long du tronc que celles des autres
compartiments de l'arbre comme l'écorce, les n÷uds ou les branches. Comme le montrera
la revue de la littérature dans le chapitre suivant, la variation de la masse volumique est
très bien étudiée à 1,30 mètre, mais peu d'auteurs se sont penchés sur la variation de
la masse volumique moyenne entre les di�érents compartiments, et moins encore sur la
variation au sein de ces compartiments.

Le manque cruel d'informations sur la variation de la masse volumique entre les di�é-
rents compartiments et dans les di�érents compartiments de l'arbre n'est pas négligeable
pour les calculs de biomasse car, les variations de la masse volumique dans l'arbre, non
prises en compte pour le moment dans les calculs de biomasses basés sur la méthode
� indirecte �, modi�ent considérablement les résultats (Grote, 2002 ; Nogueira et al., 2008
; Wiemann et Williamson, 2013 ; Bastin et al., 2015 ; Le Bienfaiteur Takougoum et al.,
2018). En e�et, l'utilisation de bases de données ne recensant que la masse volumique à
une hauteur dans le tronc à 1,30 mètre peut entraîner une erreur variant entre 7 et 40
% pour le calcul de biomasse aérienne (Bastin et al., 2015 ; Le Bienfaiteur Takougoum
et al., 2018). Utiliser la masse volumique des arbres étudiés à 1,30 mètre, sans regarder
la variation dans l'arbre, entraîne une surestimation de la biomasse aérienne d'un arbre
de 10 % (Le Bienfaiteur Takougoum et al., 2018). De plus, notamment pour les résineux,
la masse volumique des n÷uds et des branches est signi�cativement supérieures à celle
du bois de tronc (Boutelje, 1966 ; Lehtonen, 1978 ; Dibdiakova et Vadla, 2012). Suivant
le volume que les n÷uds et branches représentent dans le volume total de l'arbre, leur
présence a un impact sur les résultats de biomasses.
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1.4 Objectifs de la thèse

Il est très important de connaître avec précision la valeur de la masse volumique
lorsque la méthode indirecte de calcul de biomasse est utilisée. Cette thèse a pour objectif
d'améliorer la connaissance de la variation de la masse volumique au sein de l'arbre a�ner
les calculs de biomasse des di�érents compartiments de l'arbre et de la biomasse aérienne
ligneuse dans son ensemble pour améliorer la comptabilité carbone et la valorisation de la
ressource bois en ayant une connaissance plus �ne de la quantité de bois par compartiment.
Les questions liées à cette thèse sont les suivantes :

• Comment varie la masse volumique entre les di�érents compartiments (bois de
tronc, écorce du tronc, n÷uds du tronc et branches) de l'arbre ? (Q1)

• Comment varie la masse volumique dans ces compartiments ? (Q2)
• Quels sont les facteurs ayant une in�uence sur cette variation ? (Q3)
• Quel est l'impact sur le calcul de biomasse de l'arbre et de ses di�érents compar-
timents ? (Q4)

L'étude des compartiments (le bois de tronc, l'écorce du tronc, les n÷uds du tronc
et les branches) va permettre d'améliorer les estimations de biomasse aérienne. Pour les
n÷uds et les branches, l'impact est probablement moindre pour la comptabilité carbone
car le volume est assez faible. En revanche, pour ces deux compartiments ainsi que pour
l'écorce, leur fort taux d'extractibles en font des compartiments de choix pour la �lière
chimie. Ainsi, quanti�er cette matière disponible est tout aussi important.

Les objectifs pratiques de cette thèse sont de proposer une méthodologie permettant
de mesurer la masse volumique des di�érents compartiments des arbres, de l'appliquer à
un échantillonnage incluant les essences principales de l'Est de la France, d'analyser les
résultats obtenus, de les confronter à la littérature, d'essayer de comprendre quels sont
les processus biologiques qui ont conduit à ces résultats, puis de proposer des méthodes
a�n de corriger les estimations de biomasse actuelles quand cela est nécessaire.

Cette thèse est e�ectuée en parallèle de deux autres : la thèse de Rodolphe Bauer
portant sur le volume des compartiments de l'arbre, problématique tout aussi importante
énoncée précédemment, et la thèse de Clément Fritsch portant sur la quantité d'extrac-
tibles des compartiments de l'arbre, nécessaire a�n de faire le lien entre la biomasse des
arbres et l'émergence possible de la �lière des extractibles du bois.

Ce manuscrit est composé de six chapitres.
Le premier chapitre a présenté le contexte dans lequel cette thèse a été réalisée ainsi

que les objectifs attendus.
Le second chapitre détaillera la littérature existante sur la masse volumique des di�é-

rents compartiments de l'arbre et la façon de la mesurer ainsi que sur diverses variables
pouvant expliquer les variations de la masse volumique au sein de l'arbre telles que la
concentration en extractibles, la largeur de cernes, le bois de compression et cætera.

Le troisième chapitre présentera les arbres constituant le matériel expérimental ainsi
que leur lieu de prélèvement, les protocoles d'échantillonnages utilisés, ainsi que les mé-
thodes mises en place pour répondre à la problématique de cette thèse.

Les quatre chapitres suivants montreront les di�érents résultats, publiés ou non, de
cette thèse. Une première section concerne les moyennes de masses volumiques des di�é-
rents compartiments de l'arbre et l'impact de ces variations sur les estimations de biomasse
aérienne totale. Les trois chapitres suivants concernent la variation de la masse volumique
du tronc, de l'écorce et des n÷uds et branches, respectivement.

Le huitième chapitre discutera ce qui a été fait durant cette thèse et présentera les
perspectives de futurs articles.

En�n, le neuvième chapitre conclura cette thèse.
Ce dernier chapitre est suivi des di�érentes annexes auxquelles il est fait référence tout

au long du rapport.
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CHAPITRE 2

Revue de la littérature

La revue de la littérature portera principalement sur les résineux, mais le cas des
feuillus sera parfois abordé comme point de comparaison.

2.1 La masse volumique du bois

2.1.1 Dé�nitions des masses volumiques et densités du bois

D'après le Larousse, la masse volumique est le � quotient de la masse d'une substance
par son volume (Unité SI : le kilogramme par mètre cube.) � 1 et la densité est � le rapport
de la masse d'un liquide ou d'un solide à la masse d'eau occupant le même volume à la
température de 4oC � 2.

La spéci�cité du bois est d'avoir une masse volumique dépendante de l'humidité du
matériau.

La formule générale de la masse volumique du bois est :

ρX =
mX

VX

où X est l'humidité du bois (en pourcentage), mX est la masse de l'échantillon à
l'humidité X et VX le volume de l'échantillon à l'humidité X.

Il existe deux dé�nitions de l'humidité du bois :

X =
meau

manhydre

et

H =
meau

mbh

avec X et H l'humidité, manhydre la masse de bois anhydre, mbh la masse de bois
humide et meau la masse d'eau contenue dans le bois (aussi égale a la di�érence mbh −
manhydre). La dé�nition de l'humidité utilisée dépend du domaine de recherche considéré.
Dans l'industrie du bois et dans ce travail, la première dé�nition sera utilisée.

D'après la norme NF B 51-002, l'état � vert � est celui d'un bois dont l'humidité est
supérieure au point de saturation des �bres (PSF), c'est à dire, l'humidité pour laquelle

1. https://www.larousse.fr/dictionnaires/francais/masse/49721

2. https://www.larousse.fr/dictionnaires/francais/densite/23620

9



les parois sont saturées en eau. Au-dessous du PSF, l'eau liée aux parois se retire lors du
séchage du bois et entraîne des variations dimensionnelles. Le PSF varie entre 25 % et
32 % selon les essences (Stamm, 1929b ; Reeb, 1995) mais est généralement pris à 30 %.
Lorsque X= 0 %, le bois est dit anhydre (Figure 2.1). Les masses volumiques portent le
même nom que l'état d'humidité du bois, par exemple, pour l'état anhydre du bois, on
parlera de masse volumique anhydre.

Figure 2.1 � Dénomination de l'état du bois en fonction de son humidité d'après la
norme NF B 51-002.

La formule de la densité du bois est la suivante :

dX = ρX ∗ 1

ρeau

avec ρX la masse volumique de l'échantillon à l'humidité X et ρeau la masse volumique
de l'eau, environ égale à 1 000 kg·m-3 à 4 oC.

Une dé�nition de masse volumique abondamment utilisée en foresterie est la masse
volumique basale, aussi appelée infradensité (ID) :

ID =
manhydre

Vvert

avec ID l'infradensité, manhydre la masse anhydre de l'échantillon et Vvert le volume vert
de l'échantillon.

La mesure du volume vert est précise puisqu'il est mesuré avant que se produisent des
déformations et dégradations, telles que les fentes de séchage. De même, la mesure de la
masse anhydre est �able et facile gâce à l'utilisation de balances de précision. S'assurer que
le bois est stabilisé à une autre humidité pour une mesure de masse est plus compliqué.

L'infradensité permet de passer facilement d'un volume vert à une masse anhydre. Or,
les volumes fournis par les inventaires forestiers ou les tarifs de cubage sont des volumes
verts. De même, la masse anhydre est fréquement utilisée puisque les taux de molécules
sont calculés sur masse sèche ainsi que le pouvoir calori�que supérieur.

Ainsi, l'infradensité est la dé�nition de masse volumique la plus couramment utilisée
puisqu'elle combine facilité de mesure et intérêt pour les di�érents acteurs de la �lière
forêt-bois.

Dans cette revue de la littérature, les di�érentes dé�nitions de la masses volumiques
seront utilisées en fonction des articles étudiés.

2.1.2 Mesure de la masse volumique

Il existe plusieurs façons de mesurer la masse volumique d'un échantillon :
• par pesée pour la masse ;
• par voluménomètre à mercure, pied à coulisse ou par déplacement d'eau pour le
volume ;

• par microdensitométrie (Jacquin et al., 2017) ;
• par tomographie à rayons X (Freyburger et al., 2009).
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La norme NF B 51-005 a normalisé la mesure de la masse volumique pour les méthodes
directes. Les éprouvettes doivent être des cubes de 20 millimètres de côtés. La première
étape consiste à mesurer le volume saturé au pied à coulisse puis la masse anhydre après
un étuvage à 103 oC, jusqu'à ce que la perte de masse soit nulle, et en�n la mesure du
volume anhydre.

La méthode de déplacement d'eau utilise un dérivé de la formule de la poussée d'Ar-
chimède pour obtenir le volume vert de bois, immergé dans l'eau. La mesure se fait gé-
néralement avec un kit commercialisé avec les balances de précision. La formule suivante
est utilisée :

Vvert =
mechantillonair −mechantilloneau

ρeau

avec Vvert le volume vert de l'échantillon, mechantillonair la masse de l'échantillon saturé en
eau pesé hors de l'eau, mechantilloneau la masse de l'échantillon dans l'eau et ρeau la masse
volumique de l'eau.

La microdensitométrie et la tomographie sont deux méthodes utilisant les rayons X.
Tandis que la microdensitométrie donne une image plane d'un échantillon de petite taille,
la tomographie permet d'obtenir la masse volumique d'objets plus gros en un temps
rapide. Sa principale faiblesse est le coût �nancier. Les images obtenues par ces méthodes
sont caractérisées par des niveaux de gris, qui sont convertis en masse volumique par la
suite (voir la section 3.4 pour plus de détails).

D'autres méthodes comme la photométrie (Morschauser (1954) dans Smith (1954)) ou
la spectroscopie infra-rouge (Leblon et al., 2013) sont plus rarement utilisées pour mesurer
la masse volumique du bois.

2.1.3 Problèmes expérimentaux dans la mesure de la masse vo-
lumique du bois

Smith (1954) a testé les avantages et inconvénients de plusieurs de ces méthodes :
Après l'utilisation d'un voluménomètre, les pores sont remplis de mercure qu'il est

très di�cile de retirer, compliquant la mesure du poids anhydre. De plus, les volumes sont
surestimés avec de fortes variations entre résultats. De plus, l'utilisation du voluménomètre
est aujourd'hui interdite en raison de la toxicité du mercure. La méthode de déplacement
d'eau est la plus précise. Malheureusement, la présence de bulles sur l'échantillon peut
empêcher de mesurer correctement le volume. De même, il faut s'assurer que l'échantillon
n'absorbe pas d'eau durant la plongée. La photométrie est une méthode nécessitant une
coupe microscopique de bois et un microscope avec un fort grossissement. Cette méthode
n'est pas adaptée pour des études à grande échelle car longue et fastidieuse.

Pour mesurer l'infradensité, Smith (1954) teste également la méthode d'humidité maxi-
male. Son avantage est de fournir une infradensité pour des petits échantillons de bois avec
une grande précision sans en mesurer le volume. En considérant qu'à saturation complète
le bois n'est composée que de matière ligneuse et d'eau, l'infradensité est calculée avec la
formule suivante :

ID =
1

mmax−manhydre

manhydre
+ 1

ρml

avec ID l'infradensité du bois,mmax la masse humide maximale,manhydre la masse anhydre
et ρml la masse volumique de la matière ligneuse.

Les erreurs possibles avec cette méthode sont un mauvais choix de la valeur de la masse
volumique de la matière ligneuse ou une mesure avant que le bois soit à son humidité
maximale. Selon Smith (1954), l'erreur associée à cette mesure est de 0.0001 g/cm3.

En�n, Williamson et Wiemann (2010) ont relevé un certain nombre d'erreurs et im-
précisions dans la littérature :

11



• la dé�nition de masse volumique est imprécise ou incorrecte ;
• la méthodologie n'est pas indiquée ou non adaptée ;
• l'échantillon n'est pas représentatif de l'arbre ;
• la représentativité de l'échantillon au niveau inter-arbre est discutable.
Le premier problème remarqué dans la littérature est un problème de vocabulaire. Les

termes � densité � et � masse volumique � sont souvent confondus. Il est à noter que le
terme �masse volumique � se traduit en anglais par � density � et � densité � par � speci�c
gravity �. De plus, de nombreux articles ne précisent pas la dé�nition de masse volumique
utilisée (humidité) et la partie � matériel et méthode � est souvent imprécise quant au
protocole utilisé. Est-ce la masse volumique anhydre ? Est-ce l'infradensité ?

En s'intéressant aux méthodes utilisées, un problème récurrent concerne le séchage du
bois. Comme précisé précédemment, la méthodologie préconise un séchage entre 100 et
105 oC pendant 24 à 72 heures dans un espace bien ventilé. Beaucoup d'études ne précisent
pas comment le bois est séché. Les valeurs peuvent même être inutilisables, puisque aucun
contexte n'est associé aux mesures. Dans le cadre d'études chimiques ou physiologiques
du bois, les températures de séchage sont �xées à 70-80 oC. Au-delà de ces températures,
certaines molécules fragiles sont dégradées. Malheureusement, ces données sont parfois
sorties de leur contexte et utilisées telles quelles pour des domaines bien di�érents de la
chimie ou la physiologie.

Pour les articles s'intéressant au bois de tronc, il est souvent omis de préciser si l'écorce
est incluse ou non dans le calcul de la masse volumique. L'utilisation des carottes de
bois dans la mesure de la masse volumique est très fréquente, mais les carottes de bois
surestiment la proportion de bois au niveau de la moelle. L'utilisation de carotte n'est
évidemment pas à proscrire, car elles permettent d'obtenir des données facilement en
grande quantité. Mais, dans le cadre de la masse volumique, elles doivent être pondérées
en surfaces a�n de re�éter le fait que le début de la carotte ne représente que le centre de
l'arbre, et donc une petite surface, tandis que la �n de carotte représente le bois externe,
ayant une surface bien plus grande. Les carottes de périphérie peuvent sous représenter
la masse volumique, par l'omission d'une partie de l'arbre.

Plusieurs auteurs souhaitent prédire la masse volumique du tronc à partir de celle
des branches (McKimmy et Ching, 1968 ; Hamilton et al., 1976), mais rien ne garantit
qu'une carotte prélevée dans les branches représente correctement le tronc car la masse
volumique peut être a�ectée par le bois juvénile pour les jeunes branches et par le bois
de réaction dans les vieilles branches.

En�n, au niveau inter-arbre, les données sont parfois sorties de leur contexte en étant
appliquées sur des jeux de données très di�érents de ceux d'origine. Par exemple, les don-
nées calculées sur un nombre faible d'arbre dans une forêt spéci�que vont être appliquées
sur une région bien plus grande, voir un continent, sans préciser que le résultat est à
prendre avec certaines précautions.

Dans cette étude, la masse volumique a été mesurée pour di�érents compartiments de
l'arbre (tronc, écorce, n÷uds et branches). La suite de ce chapitre présente l'état actuel des
connaissances disponibles concernant la masse volumique de ces di�érents compartiments.
L'écorce, les n÷uds et branches sont des compartiments di�ciles à mesurer de par leur
forme biscornue, ainsi, peu d'auteurs se sont penchés sur ses compartiments, notamment
l'écorce et les n÷uds.

2.2 Le bois de tronc

Le tronc est le compartiment le plus important de la partie aérienne de l'arbre. Ce
compartiment est largement étudié dans la littérature, et une revue exhaustive n'a pas
pu être réalisée. Néanmoins, les points clés de cette littérature ont été synthétisés dans la
suite de ce rapport.
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2.2.1 La masse volumique d'une cellule de bois

Pour parler de masse volumique du bois, il faut déjà comprendre comment se structure
le bois d'un point de vue anatomique.

La cellule végétale indi�érenciée, à la di�érence de la cellule animale, est composée
d'une paroi cellulaire, d'une vacuole et de plastes (tels que les chloroplastes). La di�éren-
tiation en cellule de bois se déroule en plusieurs étapes (Trouy, 2015) :

• l'élongation de la cellule a�n d'atteindre sa taille �nale ;
• le dépôt de la paroi secondaire et la ligni�cation de l'ensemble des parois, sauf au
niveau des ponctuations ;

• la mort de la cellule.
Lorsque la cellule meurt, le cytoplasme disparaît. Il ne reste plus que la paroi ligni�ée

de la cellule et du vide en son centre. Le contenu de la paroi est la matière ligneuse, que
l'on peut séparer en deux grandes catégories chimiques :

• les substances de poids moléculaire fort (polymères)
� les polysaccharides (cellulose et l'hémicellulose) ;
� les polyphénols (lignine) ;

• les substances de poids moléculaire faible
� les extractibles ;
� les minéraux.

La cellulose représente 40 à 50 % de la masse de la paroi, 20 à 30 % pour l'hémicellulose
et 26 à 32 % pour la lignine des résineux ou 20 à 25 % pour la lignine des feuillus (Sjöström,
1993). La composition chimique dépendant fortement de l'essence étudiée, il est possible
de trouver des compositions di�érentes telles que 40 à 50 % de la masse de la paroi
pour la cellulose, 30 à 35 % pour l'hémicellulose et 15 à 35 % pour la lignine des résineux
(Saranpää, 2003). Ces composés ont des masses volumiques élevées : 1 556,5 à 1 594 kg·m-3

pour la cellulose (Stamm, 1929a ; Saranpää, 2003), 1 622 kg·m-3 pour l'hémicellulose des
résineux (Beall (1972) dans Saranpää (2003)) et 1 347 à 1 451 kg·m-3 pour la lignine
(Stamm (1929a), Stamm (1969) dans Saranpää (2003)).

Les minéraux représentent quant à eux 0,1 à 1 % de la masse anhydre.
En sommant les produits de la masse de chacun de ces composés et en divisant par

le volume de la paroi, il est possible d'obtenir la masse volumique de la matière ligneuse.
Celle-ci est variable entre essences, en raison des di�érentes compositions chimiques, et
est comprise entre 1 517 et 1 529 pour les résineux et entre 1 497 et 1 517 pour les feuillus
(pour les essences étudiées par Kellogg et Wangaard (1969)). La masse volumique de la
matière ligneuse est appelée masse volumique absolue ou réelle.

La concentration en cellulose est fortement liée à la masse volumique absolue. Il a
été observé que lorsque la concentration diminue, la masse volumique ligneuse diminue
(Stamm, 1929a).

Cependant, malgré des di�érences entre essences, la variabilité de la masse volumique
absolue n'est pas forte et la moyenne est généralement �xée à 1 500 ou 1 530 kg·m-3

(Stamm, 1929a ; Walker, 2006).
Mais le bois ne se résume pas à la matière ligneuse. Il faut aussi prendre en compte le

vide des cellules puisque le bois est un matériau poreux. La masse volumique du bois est
donc en réalité une masse volumique apparente qui dépend de sa porosité.

La masse volumique est reliée à la porosité par la formule suivante :

Porosite =
Vpores

Vapparent

= 1− ρanhydre
ρabsolue

avec Vpores le volume des pores, Vapparent le volume de bois, ρanhydre la masse volumique
anhydre et ρabsolue la masse volumique absolue.
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2.2.2 La masse volumique à l'intérieur d'un cerne

A l'échelle du cerne, la masse volumique varie en fonction de la position de la mesure.
Dans un cerne de bois des régions tempérées, on distingue trois zones : le début du cerne
(le côté le plus proche de la moelle) appelé bois initial ou bois de printemps, la �n du
cerne appelé bois �nal ou bois d'été et l'entre deux appelé bois de transition.

Pour Abies alba, Picea abies et Pinus silvestris, le bois initial représente en moyenne
40 % de la largeur du cerne et le bois de transition représente 20 % de la largeur du cerne
pour Abies alba et Picea abies et seulement 8% chez Pinus silvestris (Cuny et al., 2014).

Pour les résineux, comme pour les feuillus à zone initiale poreuse, la masse volumique
augmente fortement entre le début et la �n du cerne (Zhang et al., 1993 ; Bergès et al.,
2000). Les feuillus à pores di�us ont aussi une masse volumique qui augmente radialement
mais de manière moins prononcée que les feuillus à zone initiale poreuse (Jodin, 1994 ;
Bouriaud et al., 2004).

Par exemple, la masse volumique moyenne augmente de 375 kg·m-3 dans le bois initial
à 800 kg·m-3 dans le bois �nal pour Abies alba, de 450 à 900 kg·m-3 pour Picea abies et
de 450 à 930 kg·m-3 pour Pinus silvestris avec une légère décroissance en �n de cerne
(15 % de la largeur du cerne) (Cuny et al., 2014). Pour Pseudotsuga menziesii, la masse
volumique moyenne du bois initial semble constante contrairement au bois de transition
et au bois �nal (de Kort et al., 1991). Quercus petraea, qui est un feuillus à zone initiale
poreuse, a aussi une forte augmentation de la masse volumique entre le début et la �n du
cerne (Bergès et al., 2000). Pour Fagus sylvatica, qui est un bois à pores di�us, la masse
volumique anhydre moyenne augmente de 500 à 750 kg·m-3 (Teissier Du Cros et al., 1981).

Cette augmentation de masse volumique entre le bois initial et le bois �nal des résineux
s'explique anatomiquement. Le bois initial présente en général des cellules aux parois �nes
avec un large lumen (environ 25 % de la taille du cerne), ce qui favorise la conduction de
l'eau dans l'arbre alors que les cellules du bois �nal se caractérisent par un petit lumen
et des parois épaisses permettant le soutien mécanique solide de l'arbre (Eder et al., 2009
; Cuny et al., 2014 ; Rathgeber, 2017). Entre le début et la �n du cerne, la taille des
parois augmente doucement jusqu'à 75 % de la largeur du cerne puis diminue de manière
drastique. La masse volumique du bois initial est négativement corrélée avec sa largeur,
puisque, lorsque sa largeur augmente, il est composé de plus de cellules à parois mince
et large lumen. Au contraire, la masse volumique du bois �nal est positivement corrélée
avec sa largeur, puisque, lorsque sa largeur augmente, il est composé de plus de cellules
à parois larges et petit lumen (Björklund et al., 2017). Pour les feuillus, le nombre de
vaisseaux ainsi que leur diamètre aura bien évidemment un impact sur la densité.

La di�érence de masse volumique entre le bois initial et le bois �nal est expliquée à
75 % par le changement de diamètre des cellules et à 25 % par l'épaississement des parois
des cellules (Cuny et al., 2014). Le pourcentage de bois �nal dans un cerne peut expliquer
60 % de la variation de masse volumique (de Kort et al., 1991).

Pour Abies alba, Picea abies et Pinus silvestris confondus, la moyenne de la masse
volumique de la matière ligneuse augmente de 1 140 kg·m-3 dans le bois initial à 1 360
kg·m-3 dans le bois �nal. Ainsi, l'épaisseur des parois n'est pas le seul facteur à considérer,
il faut aussi tenir compte de la composition chimique de la paroi (Decoux et al., 2004).

2.2.3 La masse volumique entre cernes : variations radiales de la
moelle vers l'écorce.

La Figure 2.2 montre un schéma de coupe transversale du tronc. L'écorce n'est pas
représentée sur ce schéma et sera présentée dans la suite de ce chapitre.

Le cambium, représenté en gris, est un méristème secondaire produisant le xylème et le
phloème (voir partie écorce pour plus de détails sur le phloème). La division du cambium
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est multi-directionnelle car le xylème est formé vers l'intérieur de l'arbre, tandis que le
phloème est formé vers l'extérieur de l'arbre.

Le xylème récemment formé est appelé � aubier � (représenté en jaune clair sur la
Figure 2.2). C'est dans cette partie que s'e�ectue la conduction de la sève brute, constituée
d'eau et de minéraux. La conduction s'e�ectue des racines jusqu'au feuilles.

Au fur et a mesure des années, les cernes d'aubier sont recouverts par des cernes
nouvellement formés. La conduction diminue jusqu'à s'arrêter complètement et les cel-
lules meurent. En même temps, la composition chimique des parois change. L'aubier se
transforme en duramen ou bois de c÷ur (représenté en jaune foncé sur la Figure 2.2). La
duraminisation a pour e�et de protéger le bois en cas d'attaque de champignons ou d'in-
sectes. L'âge de duraminisation d'un cerne dépend fortement de l'essence. Par exemple,
un cerne de Pinus radiata se duraminise au bout de 15 ans, 33 ans pour un cerne de Pinus
banksiana, 14 ans pour un cerne de Quercus robur, ou encore 30 à 50 ans pour un cerne
de Fraxinus excelsior (Hillis, 2012).

Le duramen peut avoir une couleur di�érente de l'aubier suivant les essences, on parle
de bois à � aubier di�érencié �.

En�n, au centre de l'arbre se trouve la moelle (Longuetaud et Caraglio, 2009).

Figure 2.2 � Schéma partiel du tronc. L'écorce n'est pas représentée ici.

2.2.3.1 La moyenne radiale de la masse volumique : les bases de données

La masse volumique a largement été étudiée à l'échelle radiale de l'arbre, notamment
à 1,30 mètre. Les résultats de ces études ont été regroupés en bases de données.

TROPIX (Paradis et al., 2015) est une base de données constituée par le Centre de
coopération internationale en recherche agronomique pour le développement (CIRAD)
comprenant de nombreuses essences tempérées et tropicales couramment utilisées en in-
dustrie. Cette base de données donne une description générale du bois et de ses propriétés
physiques et mécaniques, sa durabilité naturelle et cætera. Cette base de données com-
prend la masse volumique à une humidité de 12%.

Le projet CARBOFOR (Loustau, 2004)(2002-2004) portait sur la séquestration du
carbone forestier en France. Pour ce projet, une revue de la littérature a été e�ectuée
produisant une base de données contenant l'infradensité de nombreuses espèces françaises.

La Global Wood Density Database (GWDD) (Chave et al., 2005 ; Zanne et al., 2009)
est une base de données internationale regroupant un très grand nombre de valeurs d'in-
fradensités récupérées dans la littérature. Un correctif a été publié a�n de corriger une
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erreur de conversion dans la publication originale (Vieilledent et al., 2018) mais la nouvelle
base de données n'est pas encore disponible.

Pour les essences tropicales, la base de données des masses volumiques des bois africains
(Carsan et al., 2012) contient plus de 900 espèces d'arbres.

Tableau 2.1 � Tableau présentant l'infradensité de trois essences résineuses pour les
trois bases de données citées ci-dessus. Les valeurs de TROPIX ont été converties en
infradensité en utilisant l'équation usuelle donnée par Vieilledent et al. (2018).

Essence CARBOFOR GWDD TROPIX
(kg/m3) (kg/m3) (kg/m3)

Abies alba 380 353 404
Picea abies 370 370 372

Pseudotsuga menziesii 430 453 448

Williamson et Wiemann (2010) se sont intéressés à une méthode alternative a�n d'ob-
tenir une masse volumique moyenne correcte de la rondelle. Leurs équations permettent
de calculer le point précis sur la carotte où la densité sera égale à la densité moyenne de
la rondelle. Cette méthode a l'avantage d'utiliser des carottes n'ayant pas besoin d'aller
jusqu'au c÷ur. En revanche ces équations doivent être ajustées dans le cas d'une moelle
excentrée. Cette méthode nécessite donc d'avoir une connaissance précise de la variation
radiale de la densité.

Il est à noter que pour ces bases de données et articles, il n'est jamais clair si l'écorce
est considérée dans la moyenne de masse volumique du tronc ou non.

2.2.3.2 Les variations radiales de la masse volumique

La variation radiale ayant déjà été fortement étudiée et n'étant pas au c÷ur de cette
thèse, la présentation de la littérature sur ce sujet sera très succincte.

De la moelle vers l'écorce, une augmentation de la masse volumique a été observée
chez Pseudotsuga menziesii, Fagus sylvatica et Acer pseudoplatanus, une diminution pour
Quercus robur/petraea et Quercus suber et une diminution puis augmentation pour Abies
alba (Teissier Du Cros et al., 1981 ; Knapic et al., 2008 ; Longuetaud et al., 2016, 2017).

Lachenbruch et al. (2011) ont proposé un schéma type de variation radiale pour les
résineux, avec une diminution de la masse volumique sur les 5 à 20 premiers cernes puis
une augmentation rapide. Les arbres du genre Pinus augmenteraient directement, sans
passer par la diminution initiale.

D'une façon générale, lorsque la masse volumique près de la moelle est inférieure à
550 kg·m-3, la masse volumique tend à augmenter de la moelle à l'écorce alors qu'elle
tend à diminuer lorsque la masse volumique près de la moelle est supérieure à 550 kg·m-3

(Woodcock et Shier, 2002).
Ces variations ont été modélisées, comme par exemple pour Quercus petraea chez

Zhang et al. (1993), Bouriaud et al. (2004) pour Fagus sylvatica ou encore Molteberg et
Høibø (2007) pour Picea abies.

2.2.4 Les variations verticales : de la base à l'apex

La littérature portant sur les variations verticales de masse volumique est bien moins
abondante que celle sur les variations radiales. Pourtant, il est clair que la variation
verticale a un réel impact sur la masse volumique moyenne du tronc (Nogueira et al., 2008
; Wiemann et Williamson, 2014 ; Wassenberg et al., 2015 ; Longuetaud et al., 2016, 2017).
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En e�et, la moyenne de la masse volumique à 1,30 mètre ne représente pas correctement
la variation verticale de la masse volumique (Wassenberg et al., 2015).

Ces variations ont donc un impact sur la quantité de biomasse (Rueda et William-
son, 1992 ; Wiemann et Williamson, 2014 ; Liepin

,
² et Liepin

,
², 2017) mais aussi sur les

propriétés du bois-énergie (Bilot et al., 2014 ; Sotelo Montes et al., 2017) et du papier
(García-Gonzalo et al., 2016). Étudier cette variation permet de connaître la qualité et
la quantité de bois disponible dans di�érentes parties de la grume, en fonction de sa lo-
calisation dans l'arbre (Tian et al., 1995 ; Kimberley et al., 2015), et de théoriquement
optimiser l'utilisation de la ressource.

2.2.4.1 La masse volumique moyenne du compartiment

La variation verticale de la masse volumique ayant été peu étudiée, le nombre d'études
portant sur une moyenne verticale est encore plus faible.

Le Bienfaiteur Takougoum et al. (2018) ont calculé des masses volumiques moyennes
du tronc a�n de faire des calculs de biomasses. Ces moyennes ont été comparées avec la
moyenne à 1,30 mètre et avec les valeurs de la Global Wood Density Database (Zanne
et al., 2009). Leurs résultats montrent que la moyenne verticale du tronc est 11 % plus
faible que la moyenne à 1,30 mètre et 8 % plus faible que la moyenne donnée par la Global
Wood Density Database.

Quilhó et Pereira (2001) estiment que la moyenne de masse volumique du tronc ne
peut pas être déterminée correctement à partir de la moyenne à 1,30 mètre. De plus,
ils concluent qu'il vaut mieux mesurer la masse volumique à une hauteur relative �xe
(pourcentage de la hauteur totale) plutôt qu'à une hauteur absolue �xe, comme 1,30
mètre.

En�n, pour Wassenberg et al. (2015), une mesure e�ectuée au tiers de la hauteur
totale de l'arbre et deux tiers de la distance moelle-écorce donnerait une masse volumique
moyenne optimale de l'arbre.

2.2.4.2 Les variations verticales de la masse volumique du tronc

Généralement, la masse volumique des troncs des résineux diminue du bas vers le haut
de l'arbre (Gartner, 2002 ; Longuetaud et al., 2017). C'est notamment le cas pour Abies
alba (González-Rodrigo et al., 2013) et Pseudotsuga menziesii (Kimberley et al., 2017).
Une courbe en U est parfois observée, la masse volumique diminue puis augmente, comme
pour Picea abies (Repola, 2006 ; Dibdiakova et Vadla, 2012 ; Molteberg et Høibø, 2007 ;
Liepin

,
² et Liepin

,
², 2017).

D'après Okkonen et al. (1972) (cité par Wiemann et Williamson (2014)) pour les
résineux ayant une quantité de bois �nal importante, la masse volumique diminue avec la
hauteur, et inversement pour les essences avec un faible pourcentage de bois �nal.

Pour les feuillus, certaines essences montrent une diminution de la masse volumique
avec la hauteur(Le Bienfaiteur Takougoum et al., 2018), d'autres une courbe en U comme
Fagus sylvatica (Teissier Du Cros et al., 1981) et d'autres une augmentation (Longuetaud
et al., 2017).

2.2.4.3 Les modèles

Certains auteurs se sont intéressés à la modélisation de ces variations a�n de mieux
les prédire.

Le modèle développé par Liepin
,
² et Liepin

,
² (2017) pour Picea abies donne une masse

volumique moyenne du tronc.
Il existe aussi des modèles étudiant la variation verticale de la masse volumique. Le

Tableau 2.2 présente une partie des modèles concernant les résineux. La plupart sont des
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modèles linéaires, souvent polynomiaux (Rueda et Williamson, 1992 ; Tian et al., 1995
; Repola, 2006 ; Molteberg et Høibø, 2007 ; González-Rodrigo et al., 2013 ; Deng et al.,
2014). Les variables utilisées dans ces modèles sont la hauteur totale (H), le diamètre à
1,30 m (D130) ou la circonférence à 1,30 mètre (C130) ou encore l'âge.

En�n, il existe des modèles liant la masse volumique avec la position verticale et
radiale, comme Rueda et Williamson (1992) ; Tian et al. (1995) en ajoutant, par exemple,
le numéro de cerne dans les équations. Cette thèse s'intéressera uniquement aux modèles
étudiant uniquement les variations verticales.

Tableau 2.2 � Équations de la littérature modélisant l'infradensité moyenne d'une ron-
delle en fonction de sa hauteur dans le tronc pour les résineux. IDrondelle est l'infradensité
moyenne de la rondelle, ID130 est l'infradensité à 1,30 mètre, hr est la hauteur relative de
la rondelle, age est l'age de l'arbre, D130 est le diamètre à 1,30 mètre de l'arbre, H est la
hauteur totale de l'arbre, b0,. . ., b5 sont les paramètres �xes, u0,...,u3 sont les paramètres
aléatoires.

Article Essence Nombre d'arbres Équation

Sans
ID130

Repola (2006) Picea abies 39
IDrondelle = b0 + b1 ·H + b2 · D130

age
+ b3 · hr

+b4 · hr2 + u0 + u1 · hr + u2 · hr2
González-Rodrigo et al. (2013) Abies alba 5 BDdisc = b0 − b1 ·H

Deng et al. (2014) Pinus massoniana 108
IDrondelle = b0 + b1 · age+ b2 ·D130 + b3 · hr + b4 · hr2

+b5 · hr3 + u0 + u1 · hr + u2 · hr2 + u3 · hr3

Avec
ID130

Kimberley et al. (2015) Pinus radiata 10000

hk =
1.4
H

− 0.4

Lk =
ID130−b0−b1·hk−b2·h2

k−b3·h3
k

1+b4·hk

IDrondelle = (b0 + Lk) + (b1 + b4 · Lk) · (hr − 0.4)
+b2 · (hr − 0.4)2 + b3 · (hr − 0.4)3

Kimberley et al. (2017) Pseudotsuga menziesii 172

hk =
1.4
H

Lk = ID130− (b0 + b1 · hk + b2 · h2
k + b3 · h3

k)
IDrondelle = Lk + b0 + b1 · hr + b2 · hr2 + b3 · hr3

= ID30 + b1 · (hr − hk) + b2 · (hr2 − h2
k)

+b3 · (hr3 − h3
k)

2.2.5 Les facteurs pouvant expliquer les variations de masse vo-
lumique

De nombreux facteurs peuvent expliquer les variations de masse volumique entre les
arbres ou au sein de leur tronc. Il y a d'un côté des facteurs propres à l'arbre comme
la largeur de cernes, la présence de bois juvénile, de bois de compression, la composition
en minéraux et extractibles et des facteurs environnementaux comme la température, la
disponibilité en eau ou encore l'altitude.

2.2.5.1 L'âge cambial

L'âge cambial est le numéro du cerne compté depuis la moelle. Ainsi, un cerne donné
n'aura pas le même âge en fonction de la hauteur dans l'arbre.

Chez Picea abies, l'augmentation de l'âge cambial entraîne une augmentation de la
masse volumique du bois �nal, mais aussi une augmentation de la quantité de bois initial
résultant en un e�et modéré sur la masse volumique moyenne du cerne (Franceschini
et al., 2013). De plus, les cernes ayant un âge cambial élevé, donc loin de la moelle, sont
caractérisés par une densité maximale forte (Franceschini et al., 2013).

Pour Pseudotsuga menziesii, Fabris (2000) a montré que les variations radiales de
masses volumiques sont principalement liées à la variation de l'âge cambial. Filipescu
et al. (2014) a décrit une augmentation radiale de la masse volumique en fonction de l'âge
cambial pour la même essence.

Pour Abies alba, il n'y a pas de relation claire entre l'infradensité du cerne et l'âge
cambial à 1,30 mètre (Hamada et al., 2018).

De même, chez Pinus radiata, la variation de la masse volumique cerne à cerne est
majoritairement expliquée par l'âge cambial (Ivkovi¢ et al., 2013). Chez Pinus, pour des
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cernes de même âge, la largeur de cernes n'a pas d'in�uence sur la masse volumique, en
revanche, pour des cernes de même largeur, les cernes les plus vieux sont les plus denses
(Larson et al., 2001).

Il est cependant di�cile de séparer les facteurs âge cambial et largeur de cernes. Comme
montré par Jozsa et Middleton (1994), pour séparer les deux e�ets, il faut regarder la
largeur de cernes pour des âges cambiaux comparables.

Comme le nombre de cernes diminue du bas vers le haut de l'arbre, il peut être
attendu une diminution de la masse volumique avec la hauteur au moins pour Pseudotsuga
menziesii.

2.2.5.2 La largeur de cerne

La largeur de cernes est un facteur ayant une in�uence forte sur la masse volumique
du bois.

Lorsque la largeur de cerne augmente :
• la masse volumique du cerne des résineux tend à diminuer en même temps que la
largeur de bois initial augmente (Jodin, 1994 ; Franceschini et al., 2013) ;

• la masse volumique des feuillus à zones initiales poreuses tend à augmenter en
même temps que la largeur de bois �nal (Jodin, 1994) ;

• la masse volumique des feuillus à pores di�us ne semble pas impactée (Jodin, 1994).
Ces relations ont largement été observées et étudiées, notamment pour Picea abies

(e.g., Bouriaud et al., 2015). Les études s'intéressant à Abies alba montrent que cette
essence se comporte comme Picea abies (Hamada et al., 2018 ; Sopushynskyy et al., 2020).
Au contraire, d'après Jozsa et Brix (1989) et Fabris (2000), la largeur de cernes a très peu
d'impact pour Pseudotsuga menziesii. Pour Pinus, le pourcentage de bois �nal augmente
de la moelle vers l'écorce, entraînant une augmentation de la masse volumique (Larson
et al., 2001). Au contraire, la masse volumique diminue de la moelle vers l'écorce pour
Fagus sylvatica (Teissier Du Cros et al., 1981), cela s'explique par le fait qu'en vieillissant,
les arbres produisent des cernes plus �ns, et d'après (de Kort et al., 1991), le bois �nal
est signi�cativement moins dense dans les cernes �ns. Dutilleul et al. (1998) montrent que
pour Picea abies, la relation entre la largeur de cernes et la masse volumique disparaît
pour un taux de croissance supérieur à 2,2 centimètres par an en circonférence alors que
la relation est toujours négative pour les arbres à croissances lente.

Les cernes sont plus larges dans le haut de l'arbre (Cortini et al., 2013). En suivant
les résultats précédents, la masse volumique doit être plus forte dans le bas de l'arbre que
dans le haut, notamment pour Abies alba et Picea abies.

En�n, la largeur de cerne est liée à la densité de peuplement (Simpson et Denne, 1997).
Chez les résineux, les arbres provenant de forêts avec une densité de peuplement faible
auront une croissance rapide et, en général, des cernes larges et peu denses. Au contraire,
les arbres provenant de forêts avec une densité de peuplement forte auront, en général,
des cernes �ns et denses (Simpson et Denne, 1997).

2.2.5.3 Le bois juvénile

Donner une dé�nition permettant de distinguer avec exactitude le bois juvénile (formé
au c÷ur de l'arbre, près de la moelle) du bois mature (formé sur l'extérieur de l'arbre) est
compliqué (Zobel et Sprague, 1998). En anglais, le terme � juvenile wood � est contesté.
En e�et, plusieurs auteurs di�érencient le � juvenile wood � (bois juvénile) et le � core
wood � (bois central) (Zobel et Sprague, 1998 ; Larson et al., 2001). La dénomination
� bois juvénile � est préférée pour nommer le bois formé durant les premières années de
l'arbre tandis que � bois central � exprime plutôt une position dans l'arbre.

Plusieurs variables peuvent être utilisées pour caractériser le bois juvénile telles que
la longueur des trachéides, la masse volumique, la largeur de cernes ou encore l'angle des
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micro�brilles, mais aucune de ces variables ne peut su�re à elle seule pour le caractériser.
Par exemple, pour Pinus banksiana, le nombre de cernes appartenant au bois juvénile
varie selon la dé�nition utilisée : 13 lorsque l'on regarde la longueur des trachéides, 17 en
regardant le taux de croissance, et neuf avec la masse volumique (Bodie (1988) dans Zobel
et Sprague (1998)). De même pour Pinus contorta, le bois juvénile concerne les 18 premiers
cernes lorsque l'on regarde la longueur des trachéides, les 15 premiers en regardant l'angle
des micro�brilles, et les 31 premiers selon la masse volumique (Mans�eld et al. (2009) dans
Lachenbruch et al. (2011)). Larson et al. (2001) a�rme que le bois juvénile est produit
entre 1 et 3 ans puis du bois central, similaire au bois juvénile mais pas identique, est
formé à toutes les hauteurs.

Quelle que soit la dé�nition utilisée, la transition entre le bois juvénile et le bois
mature est graduelle. Comparé au bois mature, Lachenbruch et al. (2011) dé�nit le bois
juvénile comme un bois ayant des cellules plus petites (longueur et diamètre) avec des
parois cellulaires plus larges, l'angle des micro�brilles est plus important et la quantité de
lignine est plus forte au contraire de la cellulose qui est moins présente. La présence de
bois de réaction y est plus fréquente.

La masse volumique du bois juvénile est plus faible avec une di�érence de 10 à 20
% en moyenne avec le bois mature (Zobel et Van Buijtenen, 1989 ; Larson et al., 2001 ;
Lachenbruch et al., 2011).

Lachenbruch et al. (2011) explique que le schéma usuel de variation de la masse vo-
lumique avec l'âge cambial comprend deux phases : une diminution pendant les 5-20
premiers cernes depuis la moelle suivie d'une augmentation rapide jusqu'à une valeur
asymptotique. D'après eux, les Pinus ne montrent pas quant à eux la décroissance ini-
tiale. Larson et al. (2001) observent e�ectivement une augmentation de la masse volu-
mique dans le bois juvénile. Seule la première phase de diminution de la masse volumique
a été trouvée pour Saranpää (1994) et Mitchell et Denne (1997) pour Picea abies et Picea
sitchensis et ce quelle que soit la hauteur totale de l'arbre.

Pour le bois juvénile, la variation de la masse volumique est associée avec une aug-
mentation du diamètre des trachéides alors que la variation de masse volumique dans le
bois mature est plus liée à l'épaisseur des parois (Mitchell et Denne, 1997). Á largeur de
cerne �xe, le bois juvénile possède une masse volumique du bois initial plus faible et le
bois mature une masse volumique du bois �nal plus forte (Jodin, 1994).

Saranpää (1994) montre que la masse volumique du bois juvénile augmente du bas de
l'arbre vers le haut. Au contraire, d'après Mitchell et Denne (1997), la masse volumique
diminue avec la hauteur, car les parois des cellules sont plus épaisses à 1,30 mètre. La
longueur des trachéides décroît depuis le bas de l'arbre jusqu'au haut de l'arbre (Zobel et
Sprague, 1998).

D'après Larson et al. (2001), une forte densité de peuplement initiale permet de � ca-
cher � l'e�et du bois juvénile en le con�nant sur une toute petite surface au c÷ur de
l'arbre, où son in�uence sur les propriétés structurelles est minimisée. De manière oppo-
sée, Fabris (2000) montre pour Pseudotsuga menziesii que pour des périodes de révolution
su�samment longues, les arbres avec une croissance rapide, donc des arbres poussant dans
des peuplement à densité faible, auront une proportion de bois juvénile plus petite que
ceux avec une croissance lente.

En�n, pour un âge cambial égal, les larges cernes ont des trachéides ayant des parois
plus �nes et des diamètres de trachéide plus élevés. De ce fait, pour un site avec un taux
de croissance fort, la masse volumique diminuera plus rapidement dans le bois juvénile
que pour les sites ayant un taux de croissance faible Mitchell et Denne (1997).
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2.2.5.4 Le bois de réaction

Le bois de réaction, appelé bois de compression pour les résineux et bois de tension
pour les feuillus a un impact sur la masse volumique. Le bois de réaction peut être trouvé
dans la tige ainsi que dans les n÷uds et branches. La fonction du bois de réaction est soit
de redresser la tige a�n de faire face au vent, restaurer la croissance verticale dans le cas
d'une pousse sur un sol penché (gravitropisme), soit d'incliner la tige pour faciliter l'accès
à la lumière (héliotropisme) (Barnett et al., 2014).

De nombreuses études montrent que le bois de compression est plus dense que le
bois normal pour Picea abies, Pinus sylvestris et Pinus radiata (Pillow et Luxford, 1937
; Hakkila, 1971 ; Harris, 1977 ; Gryc et Horá£ek, 2007 ; Tarmian et al., 2012) . Une
di�érence de 207 kg ·m−3 a été trouvée entre bois de compression et bois normal (Tarmian
et al., 2012). Cette di�érence s'explique par une di�érence de constitution : le bois de
compression est caractérisé par de larges cernes avec une forte proportion de bois �nal
(Lee et Eom, 1988 ; Jodin, 1994) avec des cellules aux parois larges (Li et al., 2014). En�n,
la composition chimique des parois est di�érente. Le bois de compression contient 30 à 40
% de lignine en plus et 20 à 25 % de cellulose en moins que le bois normal (Timell, 1982).
Ainsi, le bois de compression est caractérisé par une bois comportant plus de matière et
moins de vide et donc une masse volumique plus forte.

La di�érence de masse volumique entre le bois de tension et le bois normal est plus
discutée : il est parfois indiqué que peu de di�érence existe entre les deux types de bois
(Tarmian et al., 2012) et parfois que la masse volumique est plus élevée pour le bois de
tension (Jourez et al., 2001 ; Washusen et al., 2001 ; Ruelle et al., 2011). Le bois de tension
a une masse volumique 5 % plus élevée que celle du bois opposé (Jourez et al., 2001). La
composition chimique du bois de tension est aussi di�érente puisqu'il contient 20 à 25 %
de lignine en plus que le bois normal (Sjöström, 1993).

Le bois de tension est moins dense que le bois de compression avec des masses volu-
miques respectives de 680 kg ·m−3 et 800 kg ·m−3 (Wegelius, 1940).

Le bois de réaction peut être trouvé tout le long de la tige, même en petite quantité.
La quantité de bois de réaction est généralement plus importante dans la partie basse de
la tige (Pillow et Luxford, 1937 ; Westing, 1965 ; Donaldson et al., 2004) à l'exception
des arbres inclinés sur toute leur hauteur et pour lesquels le bois de réaction sera réparti
sur tout le long de la tige (Pillow et Luxford, 1937).

2.2.5.5 Les minéraux

Bien qu'en plus faible quantité que dans l'écorce, les minéraux sont présents dans le
tronc (Rothpfe�er et Karltun, 2007 ; Wernsdörfer et al., 2014 ; Kiaei et al., 2015).

Il n'a pas été démontré directement que la masse volumique était liée à la teneur en
minéraux. En revanche, certaines relations montrent que ces deux variables évoluent dans
le même sens. Par exemple, Kiaei et al. (2015) ont trouvés pour Parrotia persica que la
masse volumique diminue de la moelle à l'écorce, tout comme la quantité de minéraux.

Certains éléments sont plus présents dans l'aubier, comme le phosphore ou le potas-
sium, et d'autres éléments sont plus présents dans le duramen, comme le magnésium ou le
calcium (Meerts, 2002). De plus, le duramen des résineux est plus pauvre en minéraux que
celui des feuillus. Ceci peut être lié au fait que les résineux poussent généralement dans
des milieux plus pauvres (Meerts, 2002). En�n, les concentrations des minéraux dans le
duramen et dans l'aubier sont positivement corrélées : si l'aubier est pauvre en minéraux,
le duramen sera encore plus pauvre (Meerts, 2002).

Sander et Ericsson (1998) montrent pour Salix viminalis que la quantité de minéraux
augmente avec la hauteur, mais attribue ce fait à l'augmentation de la proportion d'écorce
avec la hauteur, car dans l'étude, les deux compartiments n'ont pas été séparés.
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Rothpfe�er et Karltun (2007) pour Picea abies et Wernsdörfer et al. (2014) pour Fagus
sylvatica montrent que la concentration en minéraux dépend du diamètre de l'arbre. Il
n'y a pas de sens de variation commun pour tous les minéraux. Certains sont présents en
plus grande quantité lorsque le diamètre de l'arbre est plus fort comme le zinc, le calcium
ou encore le cadmium, d'autres sont moins présents lorsque le diamètre augmente, comme
le fer, le cuivre ou encore le chrome.

2.2.5.6 Les extractibles

De nombreuses études concernant les extractibles contenus dans le tronc sont dispo-
nibles.

Le duramen contient plus de lignine et moins de cellulose que l'aubier (Bertaud et
Holmbom, 2004). De même, le duramen contient une quantité importante d'extractibles
(Hillis, 1971 ; Taylor et al., 2003 ; Caron et al., 2013). Cette quantité est variable entre
les essences. Par exemple, le taux d'extractibles est égal à 3,9 % chez Picea abies et égal
à 21,6 % chez Pinus sylvestris (Kebbi-Benkeder et al., 2016).

Il semblerait que la variation radiale de la quantité d'extractibles soit liée à la croissance
de l'arbre. Chez Pseudotsuga menziesii, lorsque la largeur de cerne d'aubier augmente,
la quantité d'extractibles du cerne duraminisé la même année augmente (Taylor et al.,
2003). De même, la quantité d'extractibles dans le duramen augmente avec la taille de
l'arbre chez l'Eucalyptus (Wilkes, 1984).

De manière générale, il n'y a pas de schéma commun pour la variation verticale de
la quantité d'extractibles. Pour Picea sitchensis, il ne semble pas y avoir d'impact de la
hauteur sur la quantité d'extractibles (Caron et al., 2013). Au contraire, pour l'Eucalyptus,
la quantité d'extractibles diminue avec la hauteur (Gominho et al., 2001).

2.2.5.7 Autres facteurs

Des facteurs environnementaux peuvent in�uencer la masse volumique du cerne, telle
que la température, la réserve en eau du sol, l'altitude ou encore le type de sol.

En e�et, la masse volumique du bois initial semble être dépendante des températures
de l'année précédente, tandis que la masse volumique du bois �nal est liée à la température
du printemps de l'année en cours (Björklund et al., 2017 ; Rathgeber, 2017). De plus, la
taille des trachéides du bois initial, et donc sa masse volumique, est in�uencé par la
température du printemps tandis que l'épaisseur des parois des cellules du bois �nal, et
donc sa masse volumique, sont in�uencés par la température de l'été (Björklund et al.,
2017). Les étés chaud augmentent la densité maximale du cerne (Franceschini et al., 2013).

De plus, une disponibilité su�sante en eau diminue la masse volumique du bois initial
(trachéides larges) ainsi que la masse volumique moyenne du cerne, un manque d'eau
provoque la création de trachéides avec un petit lumen et des parois larges dans le bois
�nal, augmentant la masse volumique des cellules (Franceschini et al., 2013). Les pro�ls
de masses volumiques sont donc de bons indicateurs des conditions climatiques passées
Jodin (1994).

L'altitude a aussi un impact sur la masse volumique de l'arbre. Pour Fagus sylvatica
étudié entre 0 et 1000 m d'altitude, la masse volumique est minimale entre 0 et 200
mètres d'altitude et maximale entre 400 et 600 mètres (Topalo§lu et al., 2016). Chez
Pinus eldarica pour lequel trois altitudes ont été étudiées, c'est à l'altitude intermédiaire
(1400 mètres d'altitude) que les arbres ont le bois le plus dense (Kiaei et Samariha, 2011).
Ceci pourrait être expliqué par les di�érences de précipitations et de températures entre
les altitudes, entraînant une anatomie, et donc une masse volumique, di�érente (Kiaei et
Samariha, 2011 ; Topalo§lu et al., 2016). En e�et, d'après Gindl et al. (2001), les arbres
poussant en altitude ont des parois moins épaisses, mais un taux de lignine plus important
pour compenser la diminution des propriétés mécaniques chez Picea abies. De plus, un
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lien a été trouvé entre la masse volumique et la longueur des trachéides en fonction de
l'altitude, car les trachéides sont plus longues à l'altitude intermédiaire d'après Kiaei et
Samariha (2011).

La composition du sol va aussi jouer un rôle puisque les sols pauvres sont associés à
des masses volumiques plus fortes (Ramananantoandro et al., 2016).

Les essence pionnières ont généralement une augmentation radiale de la masse vo-
lumique. Ces arbres investissent tout d'abord dans la croissance en hauteur et créent
du bois léger a�n de pousser rapidement. Lorsque les arbres commencent à subir des
contraintes tels que le vent, du bois plus dense est créée a�n de résister mécaniquement
à ces contraintes. Au contraire, les arbres ayant une diminution radiale de la masse volu-
mique sont souvent associées à des essences dryades permettant d'avoir une survie accrue
sous la canopé (Woodcock et Shier, 2002).

En�n, la diversité génétique a une in�uence sur la valeur de masse volumique puis-
qu'une même espèce aura une masse volumique di�érente selon l'origines géographique
(Nepveu, 1984).

2.2.6 Le volume du tronc

Pour mesurer la biomasse, en plus de la masse volumique, il est important de déter-
miner le volume que l'on souhaite mesurer : volume total de la tige, volume bois fort tige
(en France : volume de la tige dont le diamètre est supérieur à 7 cm), et cætera.

Sur le terrain, le volume d'un arbre est mesuré en assimilant la tige, la grume ou un
tronçon de la grume à une forme la représentant au mieux : cylindre, tronc de paraboloïde,
tronc de cône ou tronc de néloïde. Il existe une équation donnant le volume pour chaque
forme géométrique : Huber pour le cylindre, Smalian pour la parabole ou encore Newton-
Simpson pour le néloïde (Cailliez, 1980).

Par exemple, la formule des troncs de cône est la suivante :

Vgrume =
π · L · (dbase2 + dbase · dsommet + dsommet

2)

12
(2.1)

avec Vgrume le volume de la grume, L la longueur de la grume, dbase le diamètre à la
base de la grume et dsommet le diamètre au sommet de la grume.

Les nombreuses données de volume disponibles sur de nombreuses essences ont permis
de mettre au point de nombreux modèles par essence. Ces données sont issues des nom-
breuses références existantes ou encore des inventaires forestiers (Deleuze et al., 2014).
Les tarifs de cubage, régulièrement utilisés par les forestiers, sont des modèles de volume
de tige utilisant généralement une ou deux entrées qui sont la circonférence ou le diamètre
à hauteur de poitrine et la hauteur totale (Lanly, 1965 ; Palm, 1976). Ainsi, ces variables
peuvent être mesurées pour un arbre sur pied ou abattu. Pour un arbre sur pied, le dia-
mètre (ou la circonférence) sera mesuré(e), par exemple, avec un compas, un ruban ou
encore un relascope de Bitterlich et la hauteur sera mesurée à la perche, ou au vertex ou
au mètre ruban si l'arbre est abattu (Cailliez, 1980).

Un très grand nombre de tarifs ont été regroupés sur la plateforme � GlobAllomeTree �
et son logiciel � Fantallomatrik � qui permet de calculer le volume du tronc pour de
nombreuses essences. Cette plateforme regroupe plus de 5 000 relations allométriques,
toute variables confondues (Henry et al., 2013).

De nouvelles techniques performantes et précises, telles que le LiDAR terrestre et
aérien, peuvent être utilisées aujourd'hui pour obtenir le volume du tronc sans utiliser de
tarif de cubage (Nilsson, 1996 ; Magnussen et al., 2018 ; Picos et al., 2020 ; Demol et al.,
2021).
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2.3 L'écorce

2.3.1 Anatomie de l'écorce

L'écorce est la partie la plus externe de l'arbre. Elle recouvre le tronc ainsi que les
branches. Sa fonction est de protéger l'arbre face aux éléments extérieurs tels que les
insectes (Boland et Woodward, 2021), les champignons, le feu (Bauer et al., 2010), les
animaux, et cætera

L'écorce peut être séparée en deux compartiments : l'écorce interne et l'écorce externe
(Figure 2.3). L'écorce interne correspond au liber, appelé aussi phloème, représenté en
bleu. C'est à cet endroit que se fait la conduction de la sève élaborée, constituée majo-
ritairement de sucre (Trouy, 2015). Le phloème est créé par le cambium, représenté en
gris qui est le méristème secondaire déjà vu dans la partie tronc. L'écorce externe est
constituée du phelloderme, représenté en marron clair, du phellogène, représenté en vert,
et du suber, aussi appelé liège, représenté en marron foncé. Le phelloderme et le suber
sont créés par le phellogène qui est un autre méristème secondaire (Trouy, 2015).

D'après Patel (1975), l'écorce interne est composée de cellules aux parois plus larges et
aux lumens plus petits que les cellules composant le xylème. L'écorce est plus humide que
le tronc puisqu'elle contient 20 à 25 % d'eau en plus que le tronc (Dibdiakova et Vadla,
2012).

En�n, l'apparence de l'écorce varie entre essences, mais aussi au sein d'une essence.
Par exemple, l'écorce de Pseudotsuga menziesii âgés est craquelée et épaisse en bas de
l'arbre et plate et �ne dans le haut de l'arbre (Cardoso et al., 2019). L'écorce de Betula
est �ne et plate tout le long de l'arbre.

Figure 2.3 � Schéma d'une coupe transversale du bois de tronc et de l'écorce.

2.3.2 La masse volumique de l'écorce

La masse volumique de l'écorce semble avoir été très peu étudiée. Le Tableau 2.3
donne les informations disponibles sur les échantillons utilisés dans les articles portant
sur la masse volumique des écorces.
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Tableau 2.3 � Tableau récapitulatif des échantillons utilisés dans des articles concernant
la masse volumique des écorces, lorsque les informations sont disponibles.

Article Essence Pays
Nombre Nombre Type de masse
d'arbres d'échantillons volumique

Erickson (1972)
Abies balsamea

USA
7 75 pour l'essence

Infradensité
Picea glauca 7 70 pour l'essence

Manwiller (1979) 22 essences feuillus USA 220 Rondelles à intervalles réguliers Infradensité
Meyer et al. (1981) Tsuga heterophylla Canada 30 9 par arbre Infradensité

Bhat (1982)
Betula pendula

Finlande
10

Rondelles à intervalles réguliers Infradensité
Betula pubescens 10

Quilhó et Pereira (2001) Eucalyptus globulus Portugal 10 6 par arbre Infradensité

Miles et Smith (2009) 156 essences USA - -
Valeurs de

di�érents articles

Dibdiakova et Vadla (2012)
Picea abies

Norvège
1

Picea sitchensis 2 6 par arbre Inconnue
Picea Ö lutzii 1

Miranda et Pereira (2015) Eucalyptus globulus Portugal 25 Rondelles à intervalles réguliers Infradensité

Eberhardt et al. (2017)
Pinus elliottii

USA
30

Rondelles à intervalles réguliers Infradensité
Pinus taeda 30

2.3.2.1 La masse volumique moyenne du compartiment

Pour certains, la masse volumique de l'écorce semble inférieure à celle du bois de tronc
(Erickson, 1972 ; Wang et al., 1984 ; Quilhó et Pereira, 2001 ; Miles et Smith, 2009 ;
Miranda et Pereira, 2015 ; Eberhardt et al., 2017) avec par exemple, 440 kg·m-3 pour
l'écorce de Pseudostuga menziesii et 450 kg·m-3 pour le bois de tronc (Miles et Smith,
2009) ou encore 290 kg·m-3 pour l'écorce de Picea glauca et 336 kg·m-3 pour le bois de
tronc (Erickson, 1972).

En revanche, d'après Erickson (1972), Miles et Smith (2009), Dibdiakova et Vadla
(2012) et Eberhardt et al. (2017), l'écorce est plus dense que le bois de tronc pour de
nombreuses essences comme pour le genre Abies, pour la plupart des Picea ou encore
Fagus sylvatica. Par exemple, l'infradensité d'Abies balsamea serait de 317 kg·m-3 pour le
tronc et de 366 kg·m-3 pour l'écorce (Erickson, 1972). Pour Picea abies, Picea sitchensis
et Picea Ö lutzii, à la base de l'arbre, l'écorce est plus dense de 5 à 10 % que le tronc
(Dibdiakova et Vadla, 2012).

Finalement, comme l'observe Manwiller (1979), il semble que la masse volumique de
l'écorce soit parfois supérieure, parfois inférieure, à celle du tronc, en fonction de l'essence.

2.3.2.2 Les variations dans l'arbre de la masse volumique de l'écorce

Radialement, pour Tsuga heterophylla, la masse volumique diminue entre l'aubier et
l'écorce interne de 463 à 382 kg·m-3 puis augmente jusqu'à 413 kg·m-3 pour l'écorce externe
(Meyer et al., 1981). Selon Meyer et al. (1981), les raisons de ces di�érences sont liées à
la croissance et l'humidité. En e�et, la croissance du phelloderme compresse les cellules
vers l'extérieur, augmentant ainsi la masse volumique. De plus, l'écorce externe est moins
humide que l'écorce interne. Ainsi, lors de la croissance, l'écorce s'assèche, ce qui entraîne
un e�ondrement du tissu et donc une augmentation de la masse volumique.

Concernant la variation verticale de la masse volumique de l'écorce, et comme pour la
moyenne du compartiment, il ne semble pas y avoir un schéma commun entre toutes les
essences.

La masse volumique de l'écorce augmente entre le bas et le haut de l'arbre pour Betula
(Bhat, 1982). Elle augmente puis diminue avec un maximum à mi-hauteur pour Pinus
taeda et Pinus elliottii (Eberhardt et al., 2017). Elle diminue le long du tronc pour Abies
balsamea, Picea abies, Picea glauca, Picea sitchensis et Picea Ö lutzii (Erickson, 1972 ;
Dibdiakova et Vadla, 2012), en passant par exemple de 290 kg·m-3 à 267 kg·m-3 entre le
bas et le haut de l'arbre pour Picea glauca ou encore de 366 kg·m-3 à 326 kg·m-3 pour
Abies balsamea (Erickson, 1972). En�n, la masse volumique diminue puis reste constante
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pour Eucalyptus globulus d'après Miranda et Pereira (2015) tandis qu'elle reste constante
d'après Quilhó et Pereira (2001).

Finalement, comme l'observe Manwiller (1979), la masse volumique augmente, diminue
ou reste constante avec la hauteur selon les essences.

Pour Meyer et al. (1981), les variations verticales de la masse volumique de l'écorce
s'expliquent pour les mêmes raisons que les variations radiales entre l'écorce interne et
l'écorce externe puisque la croissance n'est pas au même stade entre le bas et le haut de
l'arbre. D'après Meyer et al. (1981), la masse volumique de l'écorce interne est constante
avec la hauteur, ce qui implique que la variation verticale soit liée à la variation de masse
volumique de l'écorce externe.

D'après Quilhó et Pereira (2001), il n'y a pas de liens entre la variation verticale de la
masse volumique du tronc et celle de l'écorce pour Eucalyptus globulus. Ces deux variables
évolueraient donc indépendamment.

Il n'existe que très peu de modèles prédisant la masse volumique de l'écorce. Il y a,
par exemple, Eberhardt et al. (2017) pour Pinus elliottii et Pinus taeda ou encore Dahlen
et al. (2021) pour Tsuga heterophylla et Picea sitchensis.

2.3.3 Les facteurs pouvant expliquer les di�érences de masses vo-
lumiques

Les di�érences de masses volumiques entre l'écorce et le tronc s'expliquent par des
di�érences de composition chimique et d'anatomie. Les variations de masse volumique
de l'écorce inter et intra arbre répondent à des facteurs génétiques et environnementaux
(Wang et al., 1984).

2.3.3.1 La lignine, la cellulose et l'hémicellulose

Par rapport au tronc, l'écorce de Picea abies contient une quantité égale de lignine,
entre 27 et 28% de la composition totale, et moins de polysaccharides, entre 42 et 48 %
contre 71% pour le tronc (Miranda et al., 2012 ; Neiva et al., 2018). Comme pour le tronc,
la composition varie d'une essence à l'autre. Par exemple, pour Pseudotsuga menziesii,
l'écorce est composée à 44,2 % de lignine, 16,5 % de cellulose et 7.6 % d'hémicellulose
(Pan et al., 2013).

2.3.3.2 Les extractibles

L'écorce est composée d'une quantité importante d'extractibles. Leur présence permet
de protéger l'arbre par leurs propriétés anti-oxydante ou anti-fongique, par exemple. En
e�et, les extractibles représentent entre 20,3 et 21,6 % de la composition de l'écorce
contre 3,8 % pour le tronc de Picea abies (Miranda et al., 2012 ; Neiva et al., 2018).
L'écorce contient notamment des polyphénols, comme les tannins. Ainsi l'écorce de Picea
abies contient 4 à 10 fois plus de tannins que le tronc (Neiva et al., 2018). L'écorce de
Pseudotsuga menziesii est composée à 22,5 % de tannins (Pan et al., 2013). L'écorce est
aussi riche en phénols, en �avonoïdes et en terpènes (Norin et Winell, 1972 ; Neiva et al.,
2018).

Verticalement, la concentration en extractibles est plus forte dans le haut de l'arbre
pour Abies alba, Picea abies et Pseudotsuga menziesii (Brennan et al., 2020b). En re-
vanche, pour Abies alba, la concentration des composés phénoliques diminue avec la hau-
teur (Brennan et al., 2020a).

Il semble que les di�érences d'intensité d'éclaircie n'impactent pas la concentration
en extractibles (Brennan et al., 2020b). En revanche, la présence de branches modi�e la
variation verticale de la concentration (Brennan et al., 2020b).
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2.3.3.3 Les minéraux

L'écorce est un compartiment riche en minéraux (Ranger et al., 1981 ; Harkin, 1971
; Rothpfe�er et Karltun, 2007 ; Filbakk et al., 2011 ; Neiva et al., 2018). D'après Harkin
(1971), les minéraux représentent plus de 20 % de la composition de l'écorce des résineux
et des feuillus. Par exemple, les minéraux représentent 3,3 % de la composition de l'écorce
de Picea abies selon Miranda et al. (2012) et 3,9 % selon Neiva et al. (2018).

Ainsi, l'écorce contient plus de minéraux que le tronc. Pour Picea abies, les minéraux
représentent 0,4 % de la composition du tronc (Neiva et al., 2018). De même, la concen-
tration en minéraux dans l'écorce de Picea abies est 2 à 15 fois supérieure à celle du tronc
(Rothpfe�er et Karltun, 2007).

En�n, plus le diamètre du tronc est grand, plus la concentration de minéraux dans
l'écorce est forte (Saint-André et al., 2014). En revanche, il ne semble pas y avoir de
relation entre la concentration de minéraux de l'écorce et son épaisseur (Rothpfe�er et
Karltun, 2007).

2.3.3.4 Autres facteurs

La largeur et l'épaisseur des cellules de l'écorce peuvent expliquer la di�érence de
masse volumique avec le tronc (Patel, 1975).

Il a été montré qu'une diminution de la masse volumique de l'écorce augmente la
résistance de l'arbre face au feu, grâce aux poches d'air présentes en plus grand nombre
dans l'écorce (Bauer et al., 2010). Ceci est observable pour des arbres de forêts subissant
régulièrement des incendies.

2.3.4 Le volume de l'écorce

Le volume d'écorce est très variable entre les essences. On dé�nit le taux d'écorce
comme le rapport entre le volume d'écorce et le volume sur écorce (FCBA, 2020). Abies
alba, Picea abies ont un taux d'écorce de 12 % et Pseudotsuga menziesii a un taux
d'écorce de 13 % (FCBA, 2020). L'écorce représente entre 14 et 37 % du volume sur
écorce pour Tectona grandis (Pérez Cordero et Kanninen, 2003), 12 à 13 % pour Pinus
radiata (Murphy et Cown, 2015) et 17,4 % pour Eucalyptus (Miranda et Pereira, 2015).

L'épaisseur d'écorce diminue avec la hauteur (Bhat, 1982 ; Cardoso et Pereira, 2017 ;
Dibdiakova et Vadla, 2012). Par exemple, pour Pseudotsuga menziesii, l'épaisseur d'écorce
passe de 26,4 à 3,3 millimètres (Cardoso et Pereira, 2017). L'épaisseur d'écorce est posi-
tivement liée au diamètre de l'arbre (Bhat, 1982 ; Dibdiakova et Vadla, 2012).

De même, le volume d'écorce décroît avec la hauteur (Bouvet et Deleuze, 2013 ; Murphy
et Cown, 2015).

Pour Pseudotsuga menziesii, la largeur d'écorce interne est constante avec la hauteur
puis décroît dans le haut de l'arbre (Gartner, 2002).

2.4 Les n÷uds

2.4.1 Dé�nition du n÷ud

Au fur et à mesure de la croissance en hauteur d'un arbre, des branches vont être
produites le long du tronc, formant ainsi le houppier. Lors de la croissance en largeur de
la tige, ces branches vont être petit à petit englobées dans le tronc. La partie interne de
la branche englobée dans le tronc est appelée n÷ud.

Un n÷ud issu d'une branche vivante est appelé � n÷ud vivant � ou � n÷ud sain �.
Lorsque la branche meurt ou casse, une partie du n÷ud va être appelée � n÷ud mort �
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ou � n÷ud noir �. Cette partie n'est plus adhérente à l'arbre. Une photographie de n÷ud
est disponible sur la Figure 2.4.

Le n÷ud joue plusieurs rôles dans l'arbre. Il est notamment le soutien mécanique de la
branche. Il permet aussi de faire le lien hydraulique entre le tronc et la branche, et donc
les feuilles (Kebbi-Benkeder et al., 2016).

Figure 2.4 � Un n÷ud. Le trait vertical jaune sépare la partie adhérente, à droite du
trait, de la zone non-adhérente du n÷ud, à gauche du trait. Le trait orange correspond
à la limite du dernier cerne continuum tronc-n÷ud. Les traits noirs à gauche du cerne
orange sont les premiers cernes de tronc n'étant plus liés au n÷ud.

2.4.2 Anatomie du n÷ud

Par rapport au bois de tronc, le n÷ud est caractérisé par des cellules aux parois plus
épaisses et avec des lumens plus petits, des cernes plus �ns et une importante quantité de
bois de réaction (Kebbi-Benkeder et al., 2016).

Le n÷ud est une zone de contraintes fortes puisque l'orientation du �l n'est pas pa-
rallèle mais perpendiculaire, au �l du tronc. En industrie, la présence de n÷uds dans le
bois diminue la classe de qualité car ce sont des zones di�ciles à usiner et mécaniquement
plus fragiles (Lemieux et al., 2001 ; Jungnikl et al., 2009 ; Lula, 2016). Le retrait lors du
séchage est plus important dans les n÷uds (Boutelje, 1966), ce qui entraîne un fort risque
de fentes et de séparation du n÷ud du reste du bois.

Il y a une continuité des cernes entre le tronc et le n÷ud (cernes à droite du cerne
orange sur la Figure 2.4) jusqu'à ce que la branche meure. Une fois la branche morte, les
cernes du tronc ne sont plus reliés au n÷ud (cernes noirs à gauche du cerne orange sur la
Figure 2.4) (Shigo, 1985).

2.4.3 La masse volumique des n÷uds

Très peu d'auteurs se sont penchés sur la mesure de la masse volumique des n÷uds.
Le Tableau 2.4 donne les informations disponibles sur les échantillons utilisés dans des
articles portant sur la masse volumique des n÷uds.

2.4.3.1 La masse volumique moyenne du compartiment

La littérature, ne portant que sur les résineux, s'accorde à dire que la masse volumique
des n÷uds est bien plus élevée que celle du bois de tronc (Wegelius, 1940 ; Boutelje, 1966 ;
Hakkila, 1971 ; Lehtonen, 1978). Par exemple, la masse volumique des n÷uds est trois fois
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Tableau 2.4 � Tableau récapitulatif des échantillons utilisés dans di�érents articles
concernant la masse volumique des n÷uds, lorsque ceux-ci sont disponibles.

Article Essence Pays
Nombre Nombre Type de masse volumique

Type d'échantillons
d'arbres d'échantillons et mesure

Boutelje (1966)
Picea abies

Suède 70
1 000 Anhydre Plusieurs rectangles le long du n÷ud,

Pinus sylvestris échantillons de n÷uds autour de la moelle

Lehtonen (1978)
Picea abies

Finlande
10

219 rondelles de Houppier coupé en disques
branches et tronc Infradensité de 5 cm d'épaisseur.

Pinus sylvestris 10
209 rondelles de poussée d'Archimède Les n÷uds sont extraits
branches et tronc des rondelles

supérieure à celle du tronc pour Picea abies d'après (Wegelius, 1940) avec une di�érence
entre les deux compartiments de 490 kg·m-3 pour Picea abies et 351 kg·m-3 pour Pinus
sylvestris (Lehtonen, 1978).

La masse volumique anhydre de Picea abies est égale à 1000-1008 kg·m-3 (Boutelje,
1966) et l'infradensité à 883 kg·m-3 (Lehtonen, 1978). De même, pour Pinus sylvestris, la
masse volumique anhydre est de 890-980 kg·m-3 (Boutelje, 1966) ou 722 kg·m-3 pour l'in-
fradensité (Lehtonen, 1978). Pour Pinus sylvestris et Picea abies confondus, l'infradensité
des n÷uds mesurée varie entre 735 et 890 kg·m-3 (chi�res en Figure 20 de Hakkila (1971)).

Il est à noter que la présence de n÷uds impacte le bois aux alentours des n÷uds : la
masse volumique du bois proche du n÷ud est plus forte que celle du bois loin des n÷uds
(Boutelje, 1966). La présence des n÷uds a donc un impact sur la masse volumique du
bois de tronc. Ainsi, la masse volumique moyenne de la tige avec n÷uds est plus forte que
la masse volumique de la tige sans n÷ud de 5.4 % pour Picea abies et 2.1 % pour Pinus
sylvestris (Lehtonen, 1978).

Ces di�érences de masse volumique sont importantes pour la mécanique de l'arbre.
En e�et, les zones de fortes masses volumiques, comme les n÷uds, permettent d'avoir une
bonne résistance à la rupture face aux poids des branches (Jungnikl et al., 2009).

2.4.3.2 Les variations de la masse volumique des n÷uds

La masse volumique augmente de la partie supérieure du n÷ud (au-dessus de la moelle
du n÷ud) vers la partie inférieure du n÷ud (au-dessous de la moelle du n÷ud). Il est aussi
remarqué que la quantité de résine suit une tendance inverse (Boutelje, 1966 ; Hakkila,
1971).

L'angle d'insertion de la branche et la position dans le n÷ud, entre duramen et aubier,
ne semblent pas a�ecter la masse volumique (Boutelje, 1966).

De plus, la masse volumique des n÷uds diminue avec la hauteur dans l'arbre pour
Pinus sylvestris. Il en va de même pour Picea abies mais seulement dans le haut du
houppier (Lehtonen, 1978).

La masse volumique semble négativement corrélée à la taille du n÷ud pour Picea abies
et positivement corrélée pour Pinus sylvestris (Boutelje, 1966 ; Lehtonen, 1978).

En�n, le nombre de n÷uds in�uence la masse volumique des n÷uds : dans un verticille
de Picea abies, plus il y a de n÷uds, moins les n÷uds seront denses (Lehtonen, 1978). En
revanche, aucune tendance n'a été observée pour Pinus sylvestris (Lehtonen, 1978).

2.4.4 Les facteurs pouvant expliquer les di�érences de masse vo-
lumique

Lorsque l'on cherche la raison de cette forte masse volumique des n÷uds de résineux,
plusieurs raisons sont évoquées à travers les articles : la largeur de cernes, la présence de
bois de compression et la composition chimique.
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2.4.4.1 La largeur de cernes

La largeur de cernes est plus petite avec une plus grande proportion de bois �nal dans
les n÷uds que dans le bois de tronc (Wegelius, 1940). Or, comme il a déjà été évoqué,
le bois �nal formé dans les cernes de résineux est plus dense que le bois initial (voir
section 2.2.2). Ainsi, ces observations peuvent expliquer en partie la di�érence de masse
volumique entre les n÷uds et le bois de tronc.

2.4.4.2 Le bois de réaction

Les n÷uds de résineux contiennent du bois de compression en dessous de la moelle,
tandis que le bois opposé se trouve au dessus de la moelle (Li et al., 2014). Le bois de
compression des n÷uds a pour fonction d'orienter la croissance de la branche et donner
un soutien mécanique à la branche face à des sollicitations liées au vent, à la neige ou à
des phénomènes tels que la gravité.

La composition chimique de la paroi du bois de compression et l'anatomie du bois
de compression contribuent à expliquer que le bois de compression est plus dense que le
bois normal. Sa présence dans la partie inférieure des n÷uds de résineux peut expliquer
la di�érence de masse volumique entre la partie inférieure et la partie supérieure du n÷ud
(Hakkila, 1971).

2.4.4.3 Les extractibles

Les n÷uds sont connus pour être un compartiment de l'arbre riche en extractibles.
Lorsqu'une branche casse, le n÷ud est une porte d'entrée vers le tronc puisqu'il n'y a pas
d'écorce pour le protéger. L'arbre devient vulnérable face aux insectes et champignons.
La quantité plus importante d'extractibles des n÷uds participe à la protection de l'arbre.

Alors que les n÷uds des résineux contiennent majoritairement des terpènes et des
lignanes, les n÷uds des feuillus contiennent plutôt des �avonoïdes et des sucres (Kebbi-
Benkeder et al., 2016). Les taux d'extractibles (masse/masse bois sec) des n÷uds varient
entre 8,4 % et 39,4 % en fonction des essences, tandis que les taux d'extractibles du
duramen de tronc varient entre 3,9 % et 21,6 % Kebbi-Benkeder et al. (2016).

Le taux de lignanes dans les n÷uds de Picea abies est bien supérieur dans les n÷uds
que dans le tronc : entre 6 et 24 % de la masse de bois sec pour les n÷uds et inférieur
à 0,05 % dans la tige (Willför et al., 2003a, 2005). Ainsi, la quantité de lignanes dans le
duramen des n÷uds est 300 à 500 fois supérieure à la quantité de lignanes dans le duramen
de tronc. Les n÷uds du genre Abies contiennent jusqu'à 7 % de lignanes (Holmbom et al.
(2003b) dans Holmbom et al. (2003a)). Les n÷uds de Pinus sylvestris contiennent 1 et 7
% de stilbènes (masse/masse bois sec), 0,4 et 3 % de lignanes et 4,5 et 32 % d'extractibles
lipophiles tels que l'acide résinique. Le bois de tronc quant à lui ne contient que 1 % de
stilbènes et aucun lignane n'y a été détecté (Willför et al., 2003b). Dans les jeunes arbres
n'ayant pas encore de duramen, la quantité de stilbènes peut être 200 fois supérieures
dans les n÷uds que dans le tronc.

La quantité de lignanes diminue radialement de la moelle du n÷ud vers l'extérieur du
n÷ud (Willför et al., 2005). Les quantités de lignanes, stilbènes et acide résinique sont
plus importantes dans le bois opposé (au-dessus du n÷ud) que dans le bois de compression
(au-dessous du n÷ud) (Willför et al., 2003a,b). Ce résultat est l'inverse de celui trouvé
pour la masse volumique.

De la moelle de la tige vers l'écorce, la quantité de lignane reste constante ou augmente
pour Picea abies (Willför et al., 2003a, 2005) et diminue pour Pinus sylvestris (Willför
et al., 2003b).

Verticalement, les concentrations en lignanes des n÷uds augmentent de la base de
l'arbre jusqu'à la base du houppier puis diminuent jusqu'au sommet de l'arbre pour Abies
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alba, Picea abies et Pseudotsuga menziesii (Piispanen et al., 2008 ; Kebbi-Benkeder et al.,
2017 ; Brennan et al., 2020c). La base du houppier est la zone où la biomasse des branches
est la plus importante. Cette zone est donc soumise à plus de contraintes, expliquant la
nécessité d'une plus grande richesse en extractibles (Piispanen et al., 2008). La diminution
avec la hauteur au dessus de la base du houppier est expliquée par le jeune âge des n÷uds
dans le haut de l'arbre et leur forte quantité d'aubier (Kebbi-Benkeder et al., 2017). La
concentration en acide résinique quant à elle, est plus forte dans le bas de l'arbre en
raison de la duraminisation des n÷uds (Piispanen et al., 2008). Il a été montré que la
masse volumique des n÷uds diminue avec la hauteur. Les résultats sont similaires à partir
de la base du houppier.

Chez Abies alba, la concentration d'extractibles est plus forte pour les arbres ayant
les plus longs houppiers ou ayant poussé dans des parcelles éclaircies (Kebbi-Benkeder
et al., 2017). En Finlande, les n÷uds de Picea abies des forêts du nord contiennent plus
de lignanes que les Picea abies des forêts du sud, probablement en liaison avec la quantité
de neige plus importante se déposant sur les branches (Piispanen et al., 2008), entraînant
une quantité de bois de réaction plus importante et un risque de casse plus élevé. La
quantité de lignanes varie fortement entre les n÷uds d'un arbre, mais aussi entre arbres
et les n÷uds vivants contiennent plus de lignanes que les n÷uds morts (Willför et al.,
2003a).

2.4.5 Le volume des n÷uds

D'après Jodin (1994), pour une essence donnée, la taille des n÷uds et leur quantité
dépendent de trois facteurs : le milieu, la sylviculture et la génétique.

• Le milieu in�uence la croissance en hauteur des arbres et le nombre de branches. À
sylviculture et âge égaux, les milieux riches (facilité d'accès à l'eau, type d'humus,
quantité de nutriments su�sante, ...) conduiront à des arbres plus grands qui auront
des n÷uds plus gros. Ceci a été con�rmé par Moberg (1999) pour les n÷uds de
Pinus sylvestris qui estime que cette di�érence de taille est liée à une masse foliaire
plus importante dans les milieux riches.

• La sylviculture in�uence quant à elle la croissance radiale des arbres. De même
que pour la croissance en hauteur, plus la croissance sera rapide, plus les n÷uds
seront gros. Ainsi, les traitements dynamiques vont conduire à avoir des branches de
tailles importantes. Au contraire, plus la densité de peuplement sera élevée, moins
le houppier sera développé et plus les branches seront �nes. Han et al. (2010) ont
trouvé les mêmes résultats en étudiant l'in�uence de la densité du peuplement sur
le développement des n÷uds de Larix. Ils ajoutent que la hauteur du plus gros
n÷ud est plus grande et que la durée de vie des branches augmente lorsque la
densité du peuplement est plus faible (Tong et al., 2013). De même, les n÷uds de
Picea glauca des forêts à densité de peuplement initiale élevée ont des n÷uds plus
petits que ceux des arbres provenant de forêt à densité de peuplement initiale plus
faible (Tong et al., 2013).
Ces résultats ont été nuancés par Moberg (1999). D'après son étude sur Pinus
sylvestris, la densité de peuplement a plus d'impact sur le diamètre des n÷uds à la
base du houppier que dans le haut de l'arbre. En e�et, les arbres ayant poussé dans
les parcelles dont la densité de peuplement est initialement faible, ont des plus gros
n÷uds à la base du houppier que ceux des arbres ayant poussé dans des parcelles
avec une forte densité de peuplement initial. La taille des n÷uds va diminuer avec
la hauteur dans l'arbre jusqu'à atteindre le même diamètre que ceux des arbres
provenant des densités de peuplement élevées.

• La génétique joue principalement sur l'angle d'insertion des branches et le nombre
de n÷uds/branches dans l'arbre.
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Le nombre de n÷uds augmente avec l'augmentation de diamètre de l'arbre : il y a
en moyenne 24 n÷uds en plus pour deux centimètres supplémentaires de diamètre. Les
gros arbres ont donc plus de n÷uds. De plus, le nombre de n÷ud diminue avec la hauteur
d'environ un n÷ud tous les mètres (Tong et al., 2013).

Les plus gros n÷uds se trouvent dans les arbres ayant les plus gros diamètres et les
n÷uds orientés vers le sud sont plus gros que les n÷uds côté nord (Moberg, 1999). Le
diamètre des n÷uds augmente jusqu'à une hauteur de 60 % de la hauteur totale chez
Pinus pinaster (Pinto et al., 2003). De même, la longueur des n÷uds chez cette même
essence est en moyenne de 5,7 cm dans le bas de la tige et de 12.4 cm à une hauteur égale
à 55 % de la hauteur totale (Pinto et al., 2003). Ce dernier résultat est con�rmé par Han
et al. (2010) chez Larix. Ils observent que la longueur de n÷ud augmente aussi avec la
hauteur dans l'arbre jusqu'à une hauteur d'environ 40 % de la hauteur totale de l'arbre
puis diminue.

La proportion de volume des n÷uds par rapport au volume de tige augmente du bas
de l'arbre vers la cime en représentant 0,07 % du volume de tige dans le bas de l'arbre et
jusqu'à 1.95 % dans le haut de l'arbe chez Pinus pinaster (Pinto et al., 2003). Le taux
de nodosité (rapport entre le volume de n÷ud et le volume total de la tige) de Pinus
contorta a été estimé à 1,0-1,7 % (Andersson (1987) dans Lula (2016)). Plus précisément,
le volume de n÷ud chez Picea glauca diminue avec la hauteur en passant de 509 cm3 dans
le bas de l'arbre à 2.57 cm3 dans la cime, mais la proportion de n÷ud par rapport au
volume de bois augmente de 1.05 % à 1.17 % (Tong et al., 2013).

2.5 Les branches

Comme expliqué dans la section précédente, une branche peut se décomposer en deux
parties : la partie interne à l'arbre, recouverte par le bois, appelée � n÷ud �, et la partie
externe à l'arbre. Le terme � branche � désignera dans tout ce manuscrit la partie externe
de la branche.

2.5.1 Anatomie de la branche

Le bois de branche se distingue du bois de tronc par des trachéides plus courtes
(Gartner, 1995). La texture (largeur de bois �nal divisée par largeur de cerne) des branches
est égale à celle du bois de tronc (Kebbi-Benkeder et al., 2016). Les vaisseaux sont moins
nombreux dans les branches (Gartner, 1995) et la porosité du bois des branches est égale
à celle du bois de tronc (Kebbi-Benkeder et al., 2016).

2.5.2 La masse volumique des branches

Les résultats de la littérature sont encore une fois assez peu nombreux. Contrairement
aux n÷uds, les résultats sont contradictoires, qu'il s'agisse des comparaisons entre masse
volumique des branches et du tronc ou de la variation de la masse volumique au sein des
branches.

2.5.2.1 La masse volumique moyenne du compartiment

La masse volumique moyenne des branches est observée majoritairement comme supé-
rieure à celle du bois de tronc. Par exemple, pour Picea abies, la masse volumique moyenne
des branches est comprise entre 461 et 576 kg·m-3 alors que le bois de tronc a une moyenne
de 430 kg·m-3 (Gryc et al., 2011 ; Dibdiakova et Vadla, 2012). Pour Aningeria robusta la
masse volumique moyenne des branches est de 562 kg·m-3 tandis que celle du tronc est de
502 kg·m-3, de même, pour Terminalia ivorensis avec une masse volumique moyenne des
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Tableau 2.5 � Tableau récapitulatif des échantillons des di�érents articles concernant
la masse volumique des branches, lorsque les informations sont disponibles. La première
partie du tableau concerne les articles montrant que la masse volumique des branches est
supérieure à celle du tronc. La seconde partie du tableau concerne les articles n'ayant
pas mis en évidence de di�érences entre les deux compartiments. La troisième partie du
tableau concerne les articles montrant que la masse volumique des branches est inférieure
à celle du tronc

Type de
Article Essence Pays

Nombre Nombre Type de
résultats d'arbres d'échantillons masse volumique

Branches > Tronc

McKimmy et Ching (1968) Pseudotsuga menziesii USA 9
2 rondelles de tronc
par arbre

Infradensité

8 rondelles de
branches par arbre

Hamilton et al. (1976)
Quercus rubra

USA
50 2 carottes de tronc et

3 branches par arbre
Infradensité

Prunus serotina 50 avec 6 carottes par
branches

Okai et al. (2003)
Aningeria robusta

Ghana
4

480 cubes par essence
Infradensité

Terminalia ivorensis 4
Gryc et al. (2011) Picea abies République tchèque 6 1 branche par arbre Infradensité

Dibdiakova et Vadla (2012)
Picea abies

Norvège
1

Picea sitchensis 2 3 branches par arbre Inconnue
Picea Ö lutzii 1

Branches = Tronc Bhat et al. (1990) 11 essences feuillues Inde 55 Trois rondelles tronc
et six rondelles
branche

Infradensité

Branches < Tronc
Swenson et Enquist (2008) 27 essences tropicales Porto Rico 33 Rondelle à l'insertion

d'une branche par
arbre

Séchage à 60 oC

Sarmiento et al. (2011) 565 essences tropicales Guyane française 1 909 Une petite branche
par arbre

Infradensité

Gupta et al. (2017) 21 essences feuillues Inde 63 Rondelle à l'insertion
dans chaque type de
branche (primaire et
secondaire)

Infradensité

branches de 459 kg·m-3 et une masse volumique moyenne du tronc de 433 kg·m-3 (Okai
et al., 2003).

Il est aussi possible de trouver les résultats inverses où la masse volumique moyenne
des branches est inférieure à la masse volumique du tronc (Swenson et Enquist, 2008 ;
Sarmiento et al., 2011 ; Kebbi-Benkeder et al., 2016 ; Gupta et al., 2017). Pour divers
feuillus tropicaux confondus, la masse volumique moyenne des troncs est de 625 kg·m-3

et 607 kg·m-3 pour les branches (Sarmiento et al., 2011). Plus précisément, la masse
volumique du tronc est supérieure à celle des branches primaires, elles mêmes supérieures
à la masse volumique des branches secondaires (Gupta et al., 2017).

En�n, deux article montrent qu'il n'y a pas de tendance générale puisque certaines
essences auront des branches plus denses que le tronc et inversement pour les autres
essences (Manwiller, 1979 ; Bhat et al., 1990).

D'après MacFarlane (2020), lorsque le tronc d'un arbre présente une masse volumique
élevée (ce qui est souvent le cas des feuillus), la masse volumique des branches sera moins
élevée, ou la même, que celle du tronc. Au contraire, lorsque le tronc a une masse volu-
mique faible (ce qui est souvent le cas des résineux), les branches seront plus denses.

La variabilité de la masse volumique est plus importante pour le tronc que pour les
branches (Gryc et al., 2011).

La masse volumique de l'écorce des branches est inférieure à la masse volumique du
bois de branche (Manwiller, 1979 ; Gryc et al., 2011). Par exemple, Gryc et al. (2011)
observent une moyenne de 364 kg·m-3 pour l'écorce des branches et une moyenne de 576
kg·m-3 pour le bois des branches de Picea abies. Malgré une di�érence de 61 kg·m-3 entre
la masse volumique moyenne des branches sans écorce (bois uniquement) et la masse
volumique moyenne des branches avec écorce, la prise en compte ou non de l'écorce des
branches dans le calcul de la masse volumique moyenne de la branche ne change pas
statistiquement sa moyenne.
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2.5.2.2 Les variations de la masse volumique des branches

La masse volumique diminue entre le n÷ud et la branche (Boutelje, 1966 ; Lehtonen,
1978). Puis, dans la branche, la masse volumique diminue entre l'insertion dans le tronc
et l'extrémité apicale de la branche (Hakkila, 1971 ; Hamilton et al., 1976) et plus parti-
culièrement sur le premier mètre (Gryc et al., 2011). Pour Prunus serotina, l'infradensité
en extrémité apicale de branche est même inférieure à celle du bois de tronc (Hamilton
et al., 1976).

Comme pour les n÷uds, la masse volumique des branches de résineux est plus élevée
au-dessous de la moelle de la branche en raison de la présence de bois de réaction au-
dessous de la moelle (Hakkila, 1971).

Les insertions de branche présentent une masse volumique plus élevée que le bois
de tronc. Par exemple, la di�érence de masse volumique entre le tronc et les insertions
de branches est de 221 kg·m-3 pour Pinus sylvestris et de 407 kg·m-3 pour Picea abies
(Lehtonen, 1978). Ainsi, la masse volumique des insertions de branche est de 600 kg·m-3

pour Pinus sylvestris et de 880 kg·m-3 pour Picea abies (Lehtonen, 1978).
Le bois des insertions de branche est plus dense du côté sud de l'arbre. La di�érence

avec le côté nord s'élève entre 8 et 20 kg·m-3 en fonction de l'essence (Lehtonen, 1978).
Plus il y a de branches dans le verticille, moins la masse volumique de l'insertion de
branche sera élevée pour Picea abies (Lehtonen, 1978). Et en�n, pour Pinus sylvestris, la
masse volumique des insertions de branches augmente avec le diamètre des branches alors
qu'on observe l'inverse pour Picea abies (Lehtonen, 1978).

Comme pour les n÷uds, les di�érences de masse volumique jouent un rôle dans la
mécanique de l'arbre. Les zones de faible masse volumique, comme en extrémité apicale
de branche, favorisent la �exibilité et la déformation de la branche face aux sollicitations
extérieures. Au contraire, les zones de fortes masses volumiques, comme au niveau de
l'insertion de la branche, favorisent une bonne résistance à la rupture (Jungnikl et al.,
2009).

Verticalement, il a été reporté que la masse volumique diminue entre la base du houp-
pier et le haut de l'arbre pour Pinus sylvestris, Picea abies et Picea sitchensis (Lehtonen,
1978 ; Dibdiakova et Vadla, 2012). La diminution est estimée à 8-9 % pour Picea (Dib-
diakova et Vadla, 2012). Au contraire, pour Quercus rubra et Prunus serotina, la masse
volumique des branches augmente lorsque la hauteur augmente (Hamilton et al., 1976).

2.5.3 Les facteurs pouvant expliquer les di�érences de masse vo-
lumique

La branche étant la continuité du n÷ud, les facteurs pouvant expliquer ces variations
de masse volumique sont similaires à ceux des n÷uds. La principale di�érence étant que
le n÷ud est encastré dans le tronc. On retrouvera la largeur de cerne, la présence de bois
de réaction, les extractibles, les minéraux et les facteurs environnementaux.

2.5.3.1 La largeur de cernes

La largeur de cernes est plus petite dans les branches que dans le tronc (Sarmiento
et al., 2011). Or, une petite largeur de cernes entraîne souvent une forte masse volumique
pour les résineux et une masse volumique plus faible pour les feuillus à zones initiales
poreuses, ce qui correspond généralement aux résultats trouvés.

2.5.3.2 Le bois de réaction

Les branches de résineux contiennent du bois de compression (Hakkila, 1971 ; Gryc
et al., 2011 ; Li et al., 2014) tandis que les feuillus contiennent du bois de tension (Sar-
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miento et al., 2011). La présence de ce bois de réaction explique l'angle d'insertion des
branches et le besoin mécanique de résister face aux intempéries telles que la neige et le
vent (MacFarlane, 2020).

Or, comme il a déjà été montré, le bois de compression est plus dense que le bois
normal (Hakkila, 1971 ; Tarmian et al., 2012) tandis que les résultats pour le bois de
tension sont controversés (Jourez et al., 2001 ; Washusen et al., 2001 ; Ruelle et al., 2011
; Tarmian et al., 2012).

2.5.3.3 Les extractibles

Tout comme les n÷uds, les branches contiennent une quantité plus importante d'ex-
tractibles que le tronc.

La quantité de lignane diminue radialement à la branche, de la moelle de la branche
à l'écorce (Willför et al., 2005).

Les insertions de branches ont une quantité d'extractibles supérieure à celle du tronc.
La quantité de lignane, de stilbènes et d'acide résinique diminue rapidement le long de la
branche depuis l'insertion dans le tronc. En e�et, après 10-20 centimètres depuis l'insertion
de la branche dans le tronc, la quantité de lignane et d'acide résinique est égale à la
quantité dans le duramen de tronc, voir inférieure, pour Picea abies et Pinus sylvestris
(Willför et al., 2003a,b).

2.5.3.4 Les minéraux

Les branches contiennent plus de minéraux que le tronc (Wegelius, 1940 ; Rothpfe�er
et Karltun, 2007 ; Augusto et al., 2014) avec une quantité variant de 0,3 à 2,5 %, en
fonction de la taille de la branche, contre 0,2 à 0,3 % pour le tronc (Schroeder (1878) dans
Wegelius (1940)). L'in�uence de la présence des minéraux sur la masse volumique n'a pas
été montrée mais il est intéressant de voir que ces variables évoluent dans le même sens.

2.5.3.5 Autres facteurs

Indépendamment des facteurs cités précédemment, l'environnement peut in�uer sur
la masse volumique (Sarmiento et al., 2011 ; MacFarlane, 2020). En e�et, il semblerait
que les essences poussant sur des sols pauvres et secs ont des branches et des racines plus
denses que dans les autres types de sols (Fortunel et al., 2014). Pour Picea abies, la masse
volumique est plus faible pour les sites à fertilité élevée (Madsen et al., 1978). En�n, la
variabilité de la masse volumique des branches est expliquée à 33 % par l'essence et à 26
% par l'environnement (Patiño et al., 2009).

Les branches de résineux sont plus denses lorsque la latitude augmente. Ce résultat
pourrait être lié à la présence fréquente de neige et à un risque d'embolies plus élevé
causées par le froid (MacFarlane, 2020). Ces éléments impliquent que la branche ait une
meilleure résistance mécanique pour y résister.

Une autre hypothèse justi�ant la di�érence de masse volumique entre les branches et
le tronc, parfois supérieure, parfois inférieure, serait liée à la conduction de l'eau. En e�et,
l'augmentation de la masse volumique se traduit par une augmentation de l'épaisseur des
parois et une diminution de la taille du lumen et donc une diminution de la conduction
(Markesteijn et al., 2011). Un compromis entre le transport de l'eau et la résistance
mécanique doit être trouvé (Rathgeber, 2017 ; MacFarlane, 2020).

Le statut social des arbres semble avoir son importance. Les arbres dominants, étant
plus soumis au vent et à la neige que les arbres dominés, ont développé des branches denses
pour mieux résister sous ces conditions (MacFarlane, 2020). De plus, les cellules doivent
être capables de résister à la pression de l'eau qui est plus importante (MacFarlane, 2020).
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2.5.4 Le volume des branches

La mesure directe du volume du houppier consiste à mesurer la longueur et circonfé-
rence de chaque branche. Ce travail, long et fastidieux, a permis avec le temps de constituer
des jeux de données importants et de créer di�érents modèles. Ces modèles permettent
d'obtenir le volume de branche de manière plus simple. Par exemple des facteurs d'expan-
sion ont été proposés pour estimer le volume total (tronc et branches) à partir du volume
du tronc (Pretzsch, 2009 ; Longuetaud et al., 2013). De nombreux tarifs étant disponibles
pour estimer le volume du tronc de la plupart des essences forestières (voir 2.2.6), il est
ainsi possible par di�érence d'estimer le volume des branches à moindre coût.

Le nombre de n÷uds est lié au nombre de branches. Ainsi, les résultats donnés en
section 2.4.5 sont valables pour ce compartiment.

Verticalement, le nombre de branches diminue avec la hauteur (Maguire et al., 1994).
De plus, d'après (Madsen et al., 1978), le nombre de branches de Picea abies par verticille
n'est pas in�uencé par l'intensité d'éclaircie. Pourtant, d'après (Mäkinen et Hein, 2006),
le nombre de branches par verticille diminue avec l'augmentation de la densité de peu-
plement. Pour d'autres essences, des résultats similaires sont obtenus puisque le nombre
de n÷uds et branches augmentent avec l'augmentation du diamètre à hauteur de poitrine
(Maguire et al., 1994 ; Tong et al., 2013), or, l'intensité d'éclaircie joue sur le diamètre
des arbres.

Verticalement, le diamètre des branches augmente de la base du houppier jusque 80 %
de la longueur du houppier puis diminue pour Picea abies (Colin et Houllier, 1992 ; Hein
et al., 2007). Pseudotsuga menziesii suit la même tendance (Maguire et al., 1994).

La densité de peuplement impacte le diamètre des branches puisque les branches de
Pseudotsuga menziesii et Picea abies sont plus grosses pour des densités de peuplement
faibles (Maguire et al., 1991 ; Mäkinen et Hein, 2006 ; Hein et al., 2007 ; Weiskittel et al.,
2007). Ces résultats vont dans le même sens que les résultats trouvés pour les n÷uds
(Jodin, 1994 ; Han et al., 2010).

Weiskittel et al. (2009) précisent que les éclaircies augmentent le nombre et la taille
des branches dans le bas du houppier.

En�n, les peuplements ayant une forte densité de peuplement ont une base du houppier
plus haute pour Betula pendula (Mäkinen, 2002). Ceci peut s'expliquer par la diminution
de la durée de vie des branches basses en raison de la di�culté d'accès à la lumière
(Mäkinen, 2002 ; Hein et al., 2007). Ces résultats con�rment ceux montrés par (Han
et al., 2010).

La revue de la littérature a montré que la variation de la masse volumique est impor-
tante entre les di�érents compartiments de l'arbre et au sein de ces compartiments. Or,
il a été expliqué précédemment que la masse volumique peut être utilisé dans des calculs
de biomasses. On se demande donc quelles sont les utilisations de la biomasses : comment
est-elle utilisée ? A quoi sert-elle ?

2.6 La biomasse des arbres ou des compartiments

Comme expliqué précédemment, la biomasse peut être utilisée dans di�érentes situa-
tions. Voici quelques exemples :

2.6.1 La comptabilité carbone

Trois mots-clés peuvent résumer les avantages du bois pour diminuer nos émissions de
GES :

• La séquestration du carbone ;
• Le stockage du carbone ;
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• La substitution.
Tout au long de sa vie, l'arbre capte du CO2, et donc du carbone, lors du processus de

photosynthèse. Ce carbone est essentiel a�n d'assurer sa croissance et sa protection. Ainsi,
le carbone atmosphérique se retrouve séquestré dans la biosphère. En e�et, le carbone
représente environ 50 % de la masse du bois (Trouy et Triboulot, 2019). En multipliant
la biomasse par le taux de carbone, on obtient la quantité de carbone séquestré dans
le bois. En réalité, le taux de carbone varie entres types de forêt et entre espèces. En
forêt tempérée, le taux de carbone varie entre 43,4 et 55,6 % (Thomas et Martin, 2012).
De même, le taux de carbone varie entre résineux et feuillus avec un taux plus élevé
pour les résineux que les feuillus : 51,1 contre 48,4 respectivement (Lamlom et Savidge
(2003) cités par Fortin et Caurla (2017)). Ainsi, la forêt joue un rôle de séquestration
du carbone atmosphérique important puisque la biomasse aérienne des arbres a stocké
915 millions de tonnes de carbone en 2012 en France métropolitaine et 261 millions de
tonnes pour la biomasse souterraine des arbres (FCBA, 2020). D'après Roux et al. (2017),
l'écosystème forestier (arbres, bois mort et sol) séquestre chaque année 87,9 millions de
tonnes équivalents CO2 par an, soit 14 à 18 % des émissions de gaz à e�ets de serre de la
France (Deleuze, 2017).

Les essences à croissance rapide captent plus de carbone que les essences à croissance
lente (Kaul et al., 2010). Les forêts gérées stockent plus de carbone que les forêts primaires
(Martel, 2010). Augmenter les périodes de révolution augmente la captation du carbone
jusqu'à un équilibre (Kaul et al., 2010), mais cela veut aussi dire que le bois sera disponible
moins rapidement pour l'industrie. De même, diminuer le nombre d'éclaircies augmente
la quantité de carbone séquestré dans la forêt mais diminue la quantité de bois mise sur
le marché (Kaul et al., 2010) si une partie du bois issu des éclaircies était utilisé dans
certains types d'industries. De plus, les arbres issus des forêts non éclaircies poussent
moins rapidement. Ainsi, l'augmentation de la quantité de carbone séquestré grâce à la
réduction du nombre d'éclaircies est à contrebalancer avec la diminution immédiate de la
séquestration dans les produits bois.

L'arbre permet donc un stockage de carbone longue durée. Le carbone reste dans stocké
dans le bois grâce à l'utilisation de produits bois (charpente, meubles, et cætera). La durée
de vie des produits bois va dépendre de leur utilisation. Les produits de charpente ont une
durée de vie moyenne de 40 à 80 ans, les produits d'ameublement de 20 à 40 ans, le papier
de 2 à 3 ans et en�n le bois de feu 1 à 2 ans (Fortin et Caurla, 2017). Ainsi, le stockage
de carbone peut être plus ou moins long selon l'utilisation du bois. Mais quoiqu'il en soit,
le bois �xe toujours du carbone contrairement au béton, par exemple, qui en relargue
pendant toute sa durée de vie (Trouy et Triboulot, 2019).

La substitution est aussi un moyen de diminuer notre impact sur l'environnement. La
substitution correspond aux GES évités en préférant utiliser du bois (pour l'énergie, pour
la construction, et cætera) plutôt qu'un autre matériau. Bien sûr, le meilleur moyen de
limiter notre impact est de limiter la consommation de produits. Mais lorsque la consom-
mation est obligatoire, il est préférable de choisir le matériau le plus � propre � possible.
La substitution permet d'éviter chaque année 41,9 millions de tonnes équivalents CO2

(Roux et al., 2017), soit 5 à 9% des GES (Deleuze, 2017).
Ainsi, en améliorant notre connaissance de la variation de la masse volumique dans

l'arbre, il devient possible d'a�ner les estimations de biomasse et donc de comptabilité
carbone.

2.6.2 La minéralomasse

Connaître la biomasse disponible permet aussi de connaître la quantité de minéraux
présents dans les di�érents compartiments de l'arbre. Comme pour la comptabilité car-
bone, en multipliant la biomasse par la concentration d'un minéral, on peut obtenir la
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Figure 2.5 � � Flux de matière et de CO2 aux di�érents stades de la �lière forêt-bois
française en 2013 �, Figure 1.1 tirée de Roux et al. (2017).

quantité de minéraux disponible dans le bois (Saint-André et al., 2014). Cette connais-
sance est nécessaire a�n de connaître l'impact potentiel de l'exportation des branches et
de l'écorce sur le sol (Ranger et al., 1981), d'autant plus que ces compartiments sont
plus riches en minéraux que le tronc (Harkin, 1971 ; Ranger et al., 1981). Elle est aussi
utile dans le domaine du bois-énergie puisque le pouvoir calori�que varie avec le taux de
cendres en fonction du compartiment (Bilot et al., 2014).

De nombreux modèles de concentrations ont été développés pour plusieurs minéraux
(potassium, magnésium, calcium, et cætera) pour di�érentes espèces en fonctions des
compartiments de l'arbre (Saint-André et al., 2014).

2.6.3 Les extractibles

La quantité de bois disponible dans la ressource est une donnée importante pour la
�lière chimie du bois. En e�et, les trois constituants principaux du bois que sont la cellu-
lose, l'hémicellulose et la lignine et leurs dérivés sont utilisés dans de nombreux produits
tels que, par exemple, le biocarburant (Cotana et al., 2014), le charbon actif ou encore le
papier (Royer et al., 2010).

L'arbre est aussi constitué d'extractibles, molécules ayant un fort potentiel écono-
mique. Ces molécules servent à la protection de l'arbre face aux insectes et champignons.
Une fois extraites, elles peuvent être utilisée dans le domaine médical comme antioxydant,
antifongique ou antibactérien (Valette et al., 2017), dans le domaine alimentaire comme
compléments alimentaires ou incorporées dans des produits divers tels que les peintures,
les produits de préservations, les huiles essentielles, et cætera (Royer et al., 2010).

On trouve des extractibles dans tous les compartiments de l'arbre. Une valorisation
� chimique � du bois ajouterait une plus-value à sa transformation à condition qu'elle ne
remette pas trop en cause les autres valorisations possibles. Ceci ne risque pas d'arriver
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si les volumes de bois alimentant cette �lière chimie sont bien moins importants que les
volumes alimentant les autres �lières. Ceci sera d'autant plus valable que les parties de
l'arbre les plus riches en extractibles seront bien identi�ées. En e�et, les extractibles sont
présents en forte quantité dans les n÷uds (Kebbi-Benkeder et al., 2016) et dans l'écorce
(Harkin, 1971), souvent considérés comme des déchets. Pour envisager la valorisation
industrielle de ces sous-produits, il est nécessaire de bien quanti�er la biomasse disponible
pour ces compartiments.

Ainsi, en e�ectuant le produit de la biomasse par un taux d'extractibles, il est possible
de connaître la quantité de molécules disponibles dans un arbre, une parcelle, une forêt.

2.7 Trois essences majeures de l'Est de la France

Comme énoncé précédemment, le sapin pectiné, Abies alba Mill., l'épicéa commun,
Picea abies (L.) H. Karst. et le Douglas, Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco. sont
trois essences résineuses majeures de l'Est de la France qui ont été étudiées dans cette
thèse. L'étude de ces trois essences a permit de mieux caractériser une part importante
du volume de bois de l'Est de la France. De plus, ces essences ont des n÷uds et écorces
riches en extractibles, augmentant ainsi la valeur d'étude de ces essences (Willför et al.,
2003b ; Pietarinen et al., 2006). Voici quelques informations sur ces essences (résumées
dans le Tableau 2.6).

2.7.1 Abies alba (sapin pectiné)

A. alba est une essence indigène (Lanier et al., 1986). En France, son aire de répartition
est le Massif central, les Pyrénées, les Alpes, les Vosges et le Jura. En France, le volume
sur pied est de 213 millions de mètres cubes (IGN, 2020).

Cette essence est sciaphile. Sa croissance est lente les premières années puis rapide et
soutenue par la suite. Son tronc est droit et cylindrique (Lanier et al., 1986).

A. alba est un bois à aubier non di�érencié. Il est classé comme faiblement durable face
aux champignons (classe 4) et sensible aux insectes xylophages. Il est peu à moyennement
imprégnable par les produits de préservation (classe 2-3). Ainsi, A. alba est conseillé pour
une utilisation intérieure.

Ce bois n'a pas naturellement de canaux résinifères. Lorsque c'est le cas, on parle
de canaux traumatiques. C'est un bois qui sèche rapidement et qui a un risque élevé de
déformations.

2.7.2 Picea abies (épicéa commun)

P. abies est une essence indigène (Lanier et al., 1986). On trouve cette essence en
France dans le Jura et les Vosges, dans les Alpes du nord, dans le Massif central et dans
les plaines du Grand-Est. En France, le volume sur pied est de 207 millions de mètres
cubes (IGN, 2020).

Cette essence est indiquée comme héliophile. Sa croissance est lente les premières
années puis rapide et soutenue par la suite. Son tronc est droit et cylindrique et son
houppier est pyramidal (Lanier et al., 1986).

P. abies est un bois à aubier non di�érencié. Il est classé comme faiblement durable
face aux champignons (classe 4) et sensible aux insectes xylophages. Il est peu ou non
imprégnable par les produits de préservation (classe 3-4). P. abies est lui aussi conseillé
pour une utilisation intérieure.

Ce bois possède une quantité importante de canaux résinifères. Ce bois sèche rapide-
ment et le risque de déformations est peu élevé.
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2.7.3 Pseudotsuga menziesii (Douglas)

P. menziesii est une essence originaire d'Amérique introduite au milieu des années 1800
puis de manière plus intensive lors de la seconde moitié du XXème siècle grâce au Fond
Forestier National (Lanier et al., 1986). En France, son aire de répartition est le Massif
central, les Vosges, le Jura et la Bourgogne Franche-Comté (IGN, 2020). En France, le
volume sur pied est de 130 millions de mètres cubes (IGN, 2020).

Cette essence est héliophile. Sa croissance est rapide et soutenue. Son tronc est droit
et cylindrique et son houppier est pyramidal (Lanier et al., 1986).

P. menziesii est un bois à aubier di�érencié. Son duramen est de couleur rouge. Il
est classé comme moyennement à faiblement durable face aux champignons (classe 3-4).
Son duramen est durable face aux insectes xylophages, mais pas son aubier. Il est non
imprégnable par les produits de préservation (classe 4). P. menziesii peut être utilisé en
intérieur mais aussi à l'extérieur, dans le cadre d'une utilisation hors sol.

Ce bois possède naturellement des canaux résinifères. Il sèche rapidement et le risque
de déformations est peu élevé.

Tableau 2.6 � Tableau récapitulatif de présentation des essences étudiées.

Essence Type de bois
Aubier Tolérance Classe de Classe d' Masse

di�érencié à l'ombre* durabilité** imprégnabilité** volumique**

Abies alba Résineux Non
Sciaphile

4 2-3 490
(4,6/5)

Picea abies Résineux Non
Héliophile

4 3-4 450
(4,5/5)

Pseudotsuga menziesii Résineux Oui
Héliophile

3 - 4 4 540
(2,78/5)

* D'après Niinemets et Valladares (2006)
** D'après TROPIX (Paradis et al., 2015). La masse volumique est mesurée à une humidité de 12 %.

2.8 Les hypothèses de cette thèse

En conclusion de cette partie, les hypothèses pouvant être émises grâce à l'étude de la
littérature sont les suivantes :

• La variation de la masse volumique entre les compartiments est forte (H1) ;
• La variation de la masse volumique dans les compartiments est signi�cative (H2) ;
• La masse volumique décroît lorsque l'intensité d'éclaircie est plus forte (H3) ;
• Ces variations ont un impact fort sur le calcul de biomasse (H4)
Ces hypothèses serviront de base aux di�érentes analyses présentées dans la suite de

ce manuscrit. Les hypothèses seront validées ou in�rmées selon les résultats.
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CHAPITRE 3

Matériels et méthodes

3.1 Quatre jeux de données

Une partie du matériel a été récoltée spécialement pour cette étude, tandis que le reste,
prélevé avant le début de la thèse, a été utilisé en complément. Le matériel est réparti en
quatre jeux de données :

• Le premier jeu de données contient des arbres prélevés juste avant le début de la
thèse. Les analyses exploratoires de ce jeu ont servi à ajuster le protocole, calibrer
les méthodes et donner une idée générale des résultats pouvant ressortir de l'étude
(J1).

• Le deuxième jeu de données concerne les arbres choisis dans le cadre du projet
� ExtraFor_Est �. Ils sont spéci�quement liés à cette thèse et constituent le corps
principal des données exploitées pour la production des résultats (J2).

• Le troisième jeu de données est issu d'une convention de recherche ancienne entre
l'ONF et l'INRAE (� Modelfor �) (J3). L'échantillonnage est donc antérieur à la
thèse et le protocole de prélèvement et de mesure est assez di�érent de celui du
projet � ExtraFor_Est �. Ces données ont été utilisés pour la modélisation a�n
d'agrandir le jeu de données J2.

• Le quatrième jeu de données contient des arbres prélevés durant la thèse pour un
stage de Master 2 lié à la thèse (J4).

3.2 Des forêts et des arbres

Les forêts étudiées sont réparties à travers la France, plus particulièrement dans l'est
et le centre. La Figure 3.1 montre l'emplacement de ces di�érentes forêts ainsi que leur
lien avec les jeux de données. La suite présente de manière détaillée les jeux de données
et forêts.

3.2.1 Jeu de données 1

Ce premier jeu de données est constitué de cinq arbres de di�érentes essences : deux
P. abies, un F. sylvatica et deux Populus tremula. Les arbres ont été prélevés dans la forêt
d'Amance en Meurthe-et-Moselle (54). L'emplacement de la forêt se retrouve sur la carte
de la Figure 3.1. Trois arbres ont servi pour un stage de Master 1 avant le début de la
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A. alba
P. abies
P. menziesii
A. alba, P. abies, P. menziesii, F. sylvatica, P. tremula
Jeux de données 1 et 4
Jeu de données 2
Jeu de données 3
Jeux de données 2 et 3

Amance

Saint−Prix

Mas−Dorier

Mélagues

Mont−Sainte−Marie
Grison

Quartier

Figure 3.1 � Localisation en France métropolitaine des di�érentes forêts choisies. Les
couleurs correspondent aux essences tandis que les symboles correspondent aux jeux de
données. Les noms de forêts écrits en vert sont les lieux de sélection des A. alba, en bleu
les P. abies et en violet les P. menziesii. Deux A. alba, quatre P. abies, deux P. menziesii,
un F. sylvatica et deux P. tremula ont été prélevés dans la forêt d'Amance, indiqués en
rouge. Les ronds symbolisent les arbres du jeu de données 2 (projet ExtraFor_Est) et les
triangles les arbres du jeu de données 3 (ModelFor). La forêt d'Amance étant commune
aux jeux 1 et 4, elle a été symbolisée par un carré. De même, la forêt de Saint-Prix étant
commune aux jeux 2 et 3 a été symbolisée par une étoile.

thèse (Ndoumbé, 2017) et trois durant la thèse pour trois autres stage de Master 1 (Agro,
2018 ; Heim, 2018 ; Mescolini, 2018) et un stage de Master 2 (Ammour, 2018).

Plus d'informations sur les caractéristiques de la forêt se trouvent dans le Tableau 3.1.

Tableau 3.1 � Tableau présentant la forêt et les arbres du jeu de données 1.

Essence Forêt
Altitude

Localisation
Année de

Identi�ant Âge(m) coupe

Picea abies

Amance 240 48,756 N, 6,330 E

2017 E0 38
2018 E9 44

Fagus sylvatica 2017 H0 88

Populus tremula
2017 T0 31
2018 X0 37

Les caractéristiques des arbres se trouvent dans le Tableau 3.2.
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Tableau 3.2 � Caractéristiques des arbres du jeu de données 1. NA signi�e � Non
acquis �. C130 est la circonférence à 1,30 mètre, H est la hauteur totale de l'arbre, hBH
est la hauteur de la base du houppier et hPBV est la hauteur de la première branche
verte.

Essence Forêt Arbre
C130 H hBH hPBV
(cm) (m) (m) (m)

Picea abies

Amance

E0 59 17,62 11,10 NA
E9 113 17,69 NA NA

Fagus sylvatica H0 79 22,40 4,30 NA

Populus tremula
T0 67 21,15 13,90 NA
X0 119 23,35 11,28 10,46

3.2.2 Jeu de données 2

Ce jeu de données a été créé spécialement pour la thèse. Il est constitué des essences
étudiées dans le cadre du projet � ExtraFor_Est � : A. alba, P. abies et P. menziesii. Les
forêts ont été sélectionnées avec l'aide de Christine Deleuze (ONF).

Les A. alba ont été coupés à Saint-Prix en Saône et Loire (71), les P. abies à Mas-
Dorier dans le Puy-de-Dôme (63) et les P. menziesii à Mélagues dans l'Aveyron (12)
(Figure 3.1).

L'échantillonnage des arbres a été réalisé dans des forêts expérimentales gérées par
l'O�ce National des Forêts (ONF). Il s'agit de forêts pour lesquelles l'historique des
di�érentes interventions sylvicoles et les inventaires sont disponibles depuis la plantation.
De plus, plusieurs itinéraires sylvicoles sont expérimentés dans ces forêts résultant en
densités de peuplement contrastées (nombre de tiges à l'hectare).

A�n de rechercher les di�érences de masses volumiques, de volumes et de taux d'ex-
tractibles suivant di�érentes intensités d'éclaircies, les résineux ont été choisis dans deux
parcelles avec des intensités d'éclaircies très contrastées : une parcelle dite � témoin �,
dans laquelle il n'y a pas eu d'éclaircie (la seule mortalité est due à la mortalité naturelle
des arbres), et une parcelle dite � éclaircie forte �, dans laquelle des éclaircies ont été
e�ectuées pour diminuer fortement la densité du peuplement.

Di�érentes informations caractérisant les forêts peuvent être trouvées dans le Tableau
3.3 et des photographies des parcelles se trouvent dans la Figure 3.2. La colonne � Iden-
ti�ant � a été construite de la manière suivante : les deux premières lettres représentent
l'essence avec � Aa � pour A. alba, � Pa � pour P. abies et � Pm � pour P. menziesii. Ces
deux lettres sont suivies du numéro de forêt, d'un trait d'union et d'une lettre représentant
l'intensité d'éclaircie avec � t � pour témoin et � f � pour � éclaircie forte �.

Tableau 3.3 � Informations géographiques et caractéristiques des peuplements du jeu
de données 2. La densité du peuplement indiquée dans la dernière colonne correspond à
la dernière mesure disponible au moment de l'abattage des arbres. NA signi�e que les
données ne sont pas encore disponibles.

Essence Forêt
Altitude

Localisation
Pente Date de Intensité

Identi�ant Âge
Densité

(m) (%) coupe d'éclaircie (tiges/ha)

Abies alba Saint-Prix 750 46,993 N, 4,055 E 30-40
Février Témoin Aa1-t 44-57 7986
2018 Forte Aa1-f 43-48 649

Picea abies Mas-Dorier 770 45,753 N, 3,654 E 10-25
Février Témoin Pa1-t

53
1370

2018 Forte Pa1-f 221
Pseudotsuga

Mélagues 800 43,713 N, 3,058 E 30-40
Mars Témoin Pm1-t

48
835

menziesii 2018 Forte Pm1-f 141

Les A. alba ont été prélevés dans une forêt mixte mélangeant A. alba, P. abies et divers
feuillus (A. alba représentant entre 82 et 91% de la population totale selon l'intensité
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d'éclaircie). De plus, il s'agit d'une régénération naturelle et non pas d'un peuplement
équienne a contrario de P. abies et P. menziesii. Ainsi, l'âge approximatif des arbres a
été retrouvé grâce à un comptage de cernes sur une rondelle prélevée à la souche de chaque
arbre.

Figure 3.2 � Photographies des di�érentes forêts de résineux du jeu de données 2. La
colonne de gauche est constituée de photographies des parcelles � témoins � tandis que
les parcelles à � éclaircies fortes � se trouvent dans la colonne de droite. La première ligne
correspond à la forêt de Saint-Prix (A. alba), la deuxième ligne à Mas-Dorier (P. abies)
et la troisième ligne à Mélagues (P. menziesii).

Huit arbres par essence ont été sélectionnés et coupés dont quatre dans une parcelle
témoin et quatre dans une parcelle à � éclaircie forte �. Grâce aux inventaires, les diamètres
des arbres d'une parcelle ont été séparés en quatre groupes sur la bases de quartiles, puis
un arbre a été sélectionné et prélevé dans chacun des groupes a�n de représenter au mieux
la variabilité des diamètres au sein d'une parcelle.

La circonférence des arbres à hauteur de poitrine a été mesurée sur pied (C130), et une
génératrice, symbolisant le nord, a été marquée. Des mesures au LiDAR ont été e�ectuées
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pour les P. menziesii. Une fois les arbres abattus, la génératrice a été prolongée sur toute
la longueur de l'arbre. Puis la hauteur totale de l'arbre H, la hauteur de la première
branche verte hPBV et la hauteur de la base du houppier hBH (c-à-d. le verticille le
plus bas pour lequel au moins 3/4 des branches sont vivantes) ont été mesurées.

Les caractéristiques dendrométriques des arbres se trouvent dans le Tableau 3.4.

Tableau 3.4 � Caractéristiques des arbres du jeu de données 2. C130 est la circonférence
à 1,30 mètre, H est la hauteur totale de l'arbre, hBH est la hauteur de la base du houppier
et hPBV est la hauteur de la première branche verte.

Essence Forêt
Intensité

Identi�ant Arbre
C130 H hBH hPBV

d'éclaircie (cm) (m) (m) (m)

Abies alba Saint-Prix

Témoins Aa1-t

S1 88 22,40 13,55 11,23
S2 43,5 15,75 13,47 11,35
S3 71 20,50 10,95 9,45
S4 32,5 13,60 9,48 9,48

Forte Aa1-f

S5 61,6 16,99 7,80 7,20
S6 129,5 21,40 7,95 4,90
S7 92,7 20,10 7,60 5,10
S8 122 21,20 8,90 7,03

Picea abies Mas-Dorier

Témoins Pa1-t

E1 128,5 30,65 19,58 15,40
E2 109 30,55 20,08 17,80
E3 70 22,03 18,64 14,68
E4 87 26,72 18,24 15,30

Forte Pa1-f

E5 106 25,00 11,40 7,45
E6 123,5 26,93 12,95 9,10
E7 138,5 29,52 10,45 7,58
E8 128,5 28,44 14,05 9,25

Pseudotsuga menziesii Mélagues

Témoins Pm1-t

D5 73 27,19 24,10 17,80
D6 149 31,75 20,60 18,90
D7 104,5 30,65 20,35 18,15
D8 98,5 31,20 19,10 17,62

Forte Pm1-f

D1 179 30,72 13,90 11,10
D2 146 34,13 14,00 10,45
D3 165 26,55 10,50 8,15
D4 206 33,60 12,15 8,90

3.2.3 Jeu de données 3

Ce troisième jeu de données provient du projet � ModelFor �. Plusieurs essences
feuillues et résineuses ont été prélevées dans le cadre du projet mais seules les essences A.
alba et P. menziesii ont été utilisées ici.

Les A. alba ont été coupés à Saint-Prix en Saône et Loire (71) et à Mont-Sainte-
Marie dans le Doubs (25) et les P. menziesii en forêt de Grison en Saône et Loire (71)
et en forêt de Quartier dans le Puy-de-Dôme (63) (Figure 3.1). Les deux sites de P.
menziesii appartiennent au réseau du groupe Douglas du GIS Coopérative de données
sur la croissance des peuplements forestiers (https://www6.inrae.fr/giscoop, Seynave
et al. (2018)). Les informations caractérisant les forêts de ce jeu de données se trouvent
dans le Tableau 3.5.

Les arbres ont été sélectionnés dans des parcelles avec trois intensités d'éclaircies di�é-
rentes. Il s'agit des parcelles témoins, des parcelles avec � éclaircies fortes � et des parcelles
avec éclaircies dites � intermédiaire � pour laquelle la densité �nale du peuplement est plus
importante que celle des parcelles dites à � éclaircie forte �.

La construction de la colonne � Identi�ant � est la même que pour J2 avec comme
supplément la possibilité d'avoir la lettre � i � derrière le trait d'union a�n de désigner
l'intensité d'éclaircie � intermédiaire �.
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Tableau 3.5 � Informations géographiques et caractéristiques des peuplements du jeu
de données 3. La densité du peuplement indiquée dans la dernière colonne correspond à
la dernière mesure disponible au moment de l'abattage des arbres.

Essence Forêt
Altitude

Localisation
Année de Intensité

Identi�ant Âge
Densité

(m) coupe d'éclaircie (tiges/ha)

Abies alba

Saint-Prix 750 46,993 N, 4,055 E Avril 2014
Témoin Aa2-t 36-43 4148

Intermédiaire Aa2-i 38-46 611
Forte Aa2-f 36-41 350

Mont-Sainte-Marie 1000 46,790 N, 6,310 E Avril 2014
Témoin Aa3-t 51-72 1584

Intermédiaire Aa3-i 40-74 518
Forte Aa3-f 48-80 266

Grison 210 46,662 N, 4,736 E Mars 2015
Témoin Pm2-t

43
948

Intermédiaire Pm2-i 349
Pseudotsuga Forte Pm2-f 167
menziesii

Quartier 630 46,149 N, 2,767 E Mars 2015
Témoin Pm3-t

20
2125

Intermédiaire Pm3-i 506
Forte Pm3-f 341

Les A. alba ont été prélevés pour une partie dans la même forêt que ceux du J2 (Saint-
Prix). Ainsi, l'âge approximé de chaque arbre a aussi été déterminé grâce à un comptage
de cernes. L'âge indiqué dans le Tableau 3.5 pour A. alba est une gamme d'âge des arbres
sélectionnés dans la parcelle.

Le choix des arbres est lui aussi basé sur une séparation des arbres en classes de
diamètre puis de la sélection d'un arbre dans chaque classe. Il y a pour chaque intensité
d'éclaircie cinq classes de diamètre et non pas quatre comme pour le jeu J2.

Les mesures dendrométriques e�ectuées sont les mêmes que pour le jeu de données 2.
Les caractéristiques des arbres sélectionnés se retrouvent dans le Tableau 3.6.
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Tableau 3.6 � Caractéristiques des arbres du jeu de données 3. C130 est la circonférence
à 1,30 mètre, H est la hauteur totale de l'arbre, hBH est la hauteur de la base du houppier
et hPBV est la hauteur de la première branche verte.

Essence Forêt
Intensité

Identi�ant Arbre
C130 H hBH hPBV

d'éclaircie (cm) (m) (m) (m)

Abies alba

Saint-Prix

Témoins Aa2-t

PT1 49 15,07 9,65 8,32
PT2 31 11,30 7,70 7,16
PT3 21 9,62 7,89 7,44
PT4 21 9,54 6,83 6,01
PT5 28 10,74 6,23 6,23
PT6 46 12,98 8,38 7,25

Intermédiaire Aa2-i

PW1 79 17,75 9,18 9,14
PW2 46 15,30 9,11 7,40
PW3 64 16,15 8,98 8,54
PW4 102 17,35 8,15 8,49

Forte Aa2-f

PS1 45 14,20 6,73 5,67
PS2 73 14,13 2,62 1,08
PS3 57 13,10 3,13 1,83
PS4 102 19,08 6,81 3,78

Mont-Sainte-Marie

Témoins Aa3-t

MT1 38 9,10 4,55 3,64
MT2 39 13,50 8,22 7,65
MT3 21 6,70 3,17 2,84
MT4 60 12,86 3,59 3,20
MT5 55 14,32 6,40 3,48
MT6 20 8,72 5,18 4,40

Intermédiaire Aa3-i

MM1 97 16,02 3,90 3,86
MM2 65 16,95 7,88 4,90
MM3 54 14,20 5,54 4,98
MM4 42 10,82 5,37 3,85
MM5 91 16,75 4,90 3,29

Forte Aa3-f

MF1 87,5 17,30 5,50 3,48
MF2 70 15,67 5,77 4,76
MF3 59,5 14,17 6,10 5,02
MF4 52 13,70 8,39 8,34

Pseudotsuga menziesii

Grison

Témoins Pm2-t

GT1 49 19,80 17,25 15,25
GT2 69 22,05 17,85 17,60
GT3 80 27,80 19,46 18,85
GT4 96 26,00 20,59 16,53
GT5 109 27,00 18,30 17,65

Intermédiaire Pm2-i

GI1 81 21,60 16,55 15,20
GI2 93 22,94 15,00 11,04
GI3 100 25,00 10,45 10,45
GI4 114 25,70 13,20 13,00
GI5 140 27,88 12,96 11,88

Forte Pm2-f

GD1 112 25,32 15,58 4,27
GD2 132 28,23 18,20 16,56
GD3 137 30,31 14,25 10,96
GD4 146 29,30 12,89 12,74
GD5 156 28,75 14,67 12,72

Quartier

Témoins Pm3-t

QT1 27 11,04 5,32 4,46
QT2 37 12,26 5,34 4,46
QT3 43 12,70 8,57 4,74
QT4 47 13,75 7,18 6,23
QT5 62 14,69 6,24 5,33

Intermédiaire Pm3-i

QI1 39 11,40 3,70 2,25
QI2 49 14,30 4,10 3,32
QI3 58 14,45 4,68 2,96
QI4 65 15,60 4,32 2,60
QI5 80 17,84 4,64 3,33

Forte Pm3-f

QD1 55 10,24 1,95 1,15
QD2 69 13,94 3,94 1,65
QD3 81 12,59 2,83 1,86
QD4 87 13,95 2,71 0,97
QD5 99 14,70 4,40 2,27
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3.2.4 Jeu de données 4

Ce jeu de données est constitué de six arbres de di�érentes essences : deux A. alba,
deux P. abies et deux P. menziesii. Les arbres ont été prélevés dans la forêt d'Amance en
Meurthe-et-Moselle (54). L'emplacement de la forêt se retrouve sur la carte de la Figure
3.1. Ces arbres ont servi pour un stage de Master 2 (Saptaikhanova, 2020).

Plus d'informations sur les caractéristiques de la forêt se trouvent dans le Tableau 3.7.

Tableau 3.7 � Tableau présentant la forêt du jeu de données 4. NA signi�e � Non
acquis �.

Essence Forêt
Altitude

Localisation
Année de

Identi�ant Âge(m) prélèvement

Abies alba

Amance 240 48,756 N, 6,330 E 2018

S9 NA
S10 NA

Picea abies
E10 NA
E11 NA

Pseudotsuga menziesii
D9 NA
D11 NA

Les caractéristiques des arbres se trouvent dans le Tableau 3.8.

Tableau 3.8 � Caractéristiques des arbres du jeu de données 4. C130 est la circonférence
à 1,30 mètre, H est la hauteur totale de l'arbre, hBH est la hauteur de la base du houppier
et hPBV est la hauteur de la première branche verte.

Essence Forêt Arbre
C130 H hBH hPBV
(cm) (m) (m) (m)

Abies alba

Amance

S9 184 26,3 4,7 4,7
S10 162 25,7 7,1 7,1

Picea abies
E10 121 23 6,9 6,9
E11 176 25,4 9,6 7,7

Pseudotsuga menziesii
D9 231 29,7 14 13,1
D10 221 30,5 16,1 11,9

3.3 Les échantillons

Quatre compartiments ont été étudiés : le bois de tronc hors n÷uds, l'écorce du tronc,
les n÷uds du tronc et les branches. En fonction du jeu de données, un nombre di�érent
d'échantillons a été prélevé pour chacun des compartiments. Ceci est expliqué avec plus de
détails dans les sections suivantes. La Figure 3.3 montre l'emplacement de ces échantillons
sur un arbre (à gauche) et sur une branche (à droite).

3.3.1 Jeu de données 1

Pour les arbres E0, H0 et T0, deux rondelles de tronc ont été prélevées par arbre, une
dans le bas de l'arbre et une dans le haut (échantillons A). De plus, cinq petits billons
de tronc contenant des n÷uds ont été découpés (échantillons B) ainsi que dix branches
réparties dans le houppier (échantillons C et D).

L'arbre X0 ayant servi de test pour l'échantillonnage du jeu de données 2, leur protocole
de découpe est similaire. Il y a donc 15 rondelles de tronc (échantillons A), cinq petits
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Figure 3.3 � À gauche : schéma de l'échantillonnage des di�érents compartiments d'un
arbre. Les rondelles de tronc sont symbolisées en violet, les billons de tronc contenant des
n÷uds en jaune, les tronçons de branches au niveau de leur insertion sur le tronc, appelés
insertions de branches par la suite, en orange et les tronçons de branches hors insertions,
appelés branches hors insertions par la suite, en vert. À droite : zoom de l'échantillonnage
d'une branche annotée des trois limites de classes de diamètre de la branche. Les lettres
seront utilisées par la suite dans la notation des échantillons.

billons de tronc contenant des n÷uds débouchant sur une branche vivante prélevés au-
dessus de la base du houppier (échantillons B) ainsi que 11 branches réparties dans le
houppier (échantillons C et D).

Pour E9, cinq billons de tronc contenant des n÷uds (échantillons B) ont été prélevés.

3.3.2 Jeu de données 2

Pour chaque arbre :
• Échantillons A : 15 rondelles ont été découpées dans le tronc. La hauteur totale
de chaque arbre a été divisée par 15 a�n de déterminer la distance théorique entre
toutes les rondelles, en incluant trois hauteurs �xes 30, 80 et 130 centimètres. A�n
de pouvoir analyser le bois sans n÷ud, les n÷uds ont été évités autant que possible.

• Échantillons B : sept courts billons de tronc contenant des n÷uds (un verticille
pour les résineux) ont été sélectionnés. Deux billons ont été prélevés au-dessous
de la base du houppier en choisissant des n÷uds recouverts et cinq au-dessus de
la base du houppier contenant des n÷uds débouchant sur des branches vivantes
principalement.

• Échantillons C et D : des tronçons de branches ont été prélevés dans quatre classes
de diamètre de découpe : >20 cm de diamètre, entre 7 et 20 cm, entre 4 et 7 cm puis
entre 0 et 4 cm. La classe d'une branche a été déterminée en mesurant son diamètre
au niveau de l'insertion sur le tronc. Au minimum 10 branches par arbre réparties
le long du houppier ont été sélectionnées, dont cinq dans la plus grosse classe de
diamètre de branche. La sélection des branches suivantes est résumée dans la Figure
3.4. Un tronçon de branche a été prélevé systématiquement à son insertion sur le
tronc (échantillons C). Puis, la branche a été (virtuellement) divisée en sections en

49



appliquant les mêmes classes de diamètre. Selon la taille de la branche, entre un et
3 tronçons ont été prélevés au milieu de chaque section pour former les échantillons
D.

Figure 3.4 � Arbre de décision pour la sélection et le prélèvement des branches.

L'écorce est analysée sur les rondelles de tronc (échantillons A) uniquement.
Se référer à la Figure 3.3 pour plus de précisions.

3.3.3 Jeu de données 3

Comme pour J2, des rondelles ont été prélevées à 0.3, 0.8 et 1.3 m puis régulièrement
le long du tronc. Le nombre de rondelles n'est pas �xe contrairement au J2. Une rondelle
(échantillons A) a été prélevée tous les deux mètres environ. Ainsi, le nombre d'échantillons
dépend davantage de la hauteur totale de l'arbre que de la distance entre les rondelles.

Pour 9 P. menziesii (un petit, un moyen, un gros de chacune des 3 modalités d'éclair-
cies du site du Quartier) et 6 A. alba (3 de J3 et 3 d'un stage de �n d'études (Salmon,
2012)), les arbres ont intégralement été ramenés au laboratoire pour y être passés au
scanner à rayons X. Ces arbres ont été utilisés pour la détermination du pourcentage de
volume de n÷uds par rapport au volume total du tronc et non pas pour la mesure de
masse volumique.

Il n'y a pas eu de prélèvement de branches (échantillons C et D).

3.3.4 Jeu de données 4

Pour ce jeu de données, deux branches par arbre ont été prélevées entièrement, soit
un total de six branches. Quatre rondelles ont été prélevées dans chaque branche à 0 cm,
puis à 25 cm, puis à 50 cm, puis à 100 cm et en�n à 250 cm (Figure 3.5). Pour chaque
section, la première rondelle a été utilisée pour la largeur de cernes, la seconde pour le
bois de compression et les deux dernières pour les extractibles.

3.4 Le tomographe à rayons X

La mesure de la masse volumique du bois grâce à des méthodes utilisant les rayons X
est développée et utilisée depuis de nombreuses années (Polge, 1966).
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Figure 3.5 � Schéma de l'échantillonnage des branches de J4.

Dans cette étude, un tomographe de type scanner médical a été utilisé pour mesurer
la masse volumique des di�érents compartiments. Les images scanner obtenues ont été
calibrées pour le bois grâce à la méthode décrite dans Freyburger et al. (2009). Cette
méthode a été intégrée dans le plug-in � CalDenQB � développé pour le logiciel de traite-
ment d'images ImageJ (Schneider et al., 2012). Cette méthode permet de convertir plus
�nement les niveaux de gris des images en masse volumique du bois. Plus le pixel est
blanc, plus la masse volumique est élevée. Au contraire, un pixel noir correspond à une
masse volumique nulle correspondant à l'air entourant l'objet. Nous faisons l'hypothèse
que cette calibration fonctionne aussi pour l'écorce.

Le scanner présentait les paramètres suivants : une tension de 80 kV, une intensité 50
mA, avec une image tous les 1,25 mm et une épaisseur de 1,25 mm. Le �ltre utilisé était
le �ltre DETAIL.

Le scanner renvoie pour chaque échantillon une succession d'images prises à inter-
valles réguliers formant une pile d'images. Il est ainsi possible d'avoir une représentation
volumique de la structure interne de l'échantillon.

Figure 3.6 � Rondelles de tronc lors d'un passage au tomographe.
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3.5 Mesure de la masse volumique et du volume des

compartiments

3.5.1 Le bois et l'écorce du tronc : échantillons A

3.5.1.1 La masse volumique du bois des échantillons A

A�n de conserver un maximum d'humidité dans les rondelles de tronc (échantillons
A), celles-ci ont été emballées sous cellophane immédiatement après la coupe (Figure 3.7).
En e�et, les rondelles de tronc ont été scannées deux fois : une fois à � l'état frais � (peu
de temps après la coupe) et une fois à � l'état anhydre � (humidité nulle).

Figure 3.7 � Rondelles de tronc emballées sous cellophane.

Au laboratoire, un trait de scie a été e�ectué sur tout un rayon de la rondelle depuis
l'écorce, au niveau de la génératrice tracée le long du tronc sur le terrain, jusqu'à la
moelle. Cette opération a un double intérêt : cela permet de minimiser le risque de fente
lors du séchage et cela crée un point de repère entre les deux images � état frais � et � état
anhydre � d'une rondelle ainsi qu'entre les rondelles du même arbre.

Après avoir été scannées une première fois à � l'état frais � au tomographe, les rondelles
de tronc ont été séchées pendant plusieurs jours dans une étuve à 103oC a�n de les amener
à � l'état anhydre �. Cet état est considéré atteint lorsque la perte de masse, due à la perte
d'eau, devient nulle.

Juste avant l'étuvage des rondelles, un comptage de cernes ainsi qu'une mesure de la
largeur de cernes ont été e�ectués sur 4 rayons orthogonaux de toutes les rondelles de
tronc. Cette mesure de largeur de cernes a été fait manuellement.

Nous avons donc pour chaque rondelle deux piles d'images correspondant aux deux
états d'humidité. Dans chacune de ces piles, une image est sélectionnée automatiquement
au milieu de la rondelle. Il y a donc désormais une image par rondelle dans chaque état.
L'écorce a été séparée informatiquement à ce moment là par un détourage manuel sous-
écorce. Le détourage est une opération informatique consistant à �xer une limite spatiale
a�n de séparer deux éléments. Ici, il s'agit de séparer l'écorce du reste du bois de tronc.
Grâce au logiciel ImageJ, une succession de points permet de délimiter la frontière entre
les deux compartiments comme montré sur la Figure 3.8.

Une grille constituée de contours concentriques ayant pour centre la moelle de la
rondelle a été calée sur chaque image. Le premier contour est constitué de la limite bois-
écorce détourée manuellement, puis les contours suivants sont dé�nis de façon à ce que
l'espace entre deux contours (appelé pseudo-cerne) soit en moyenne de 1 cm si on considère
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Figure 3.8 � Détourage de l'écorce de P. abies. Les points placés par l'opérateur sont en
rouge et la limite du détourage est représentée en jaune. Ce qui est à l'intérieur du cercle
est considéré comme du bois, ce qui est à l'extérieur est considéré comme de l'écorce.

toute la circonférence de la rondelle. Vers l'extérieur, un contour supplémentaire distant,
généralement, de 2 cm du premier contour contient l'écorce qui sera isolée par seuillage
sur les valeurs de sa densité par rapport à la densité de l'air environnant. Les lignes de la
grille sont tangentes aux contours et les colonnes (en forme de triangle) suivent la direction
radiale (Figure 3.9). Chaque petit élément de la grille est appelé un secteur.

La Figure 3.9 donne un exemple des images scanner d'une rondelle dans les deux états
frais et anhydre avec la grille.

Figure 3.9 � Image scanner d'une rondelle de P. abies à l'état frais (à gauche) et à
l'état anhydre (à droite).

À partir de cela les masses volumiques fraîches et anhydres ont été calculées en moyen-
nant la masse volumique de chaque secteur. L'infradensité est aussi calculée en utilisant
les deux images de la rondelle. Pour plus de détails sur la méthode utilisée, se référer à
l'article de Longuetaud et al. (2016). Toute la puissance de cette méthode qui permet
d'étudier les variations radiales et tangentielles de la densité sera exploitée après la thèse.
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Pour les rondelles de tronc du jeu de données 2, une masse volumique � hors n÷uds � a
été calculée. Comme expliqué dans la partie 3.3.2, les rondelles de tronc ont été prélevées
en évitant les n÷uds. Malheureusement, un n÷ud invisible depuis l'extérieur peut être
découvert dans la rondelle lors du passage au tomographe. A�n d'obtenir une masse
volumique du bois sans n÷ud uniquement, les colonnes dont les secteurs contenaient des
n÷uds ont été retirées manuellement du calcul de masse volumique. Cette opération a été
réalisée pour toutes les rondelles contenant des n÷uds, sur les images � état frais � et les
images � état anhydre �. Par exemple, sur la Figure 3.10 montrant une rondelle anhydre
de P. menziesii, les secteurs des colonnes 27 et 28 correspondant à la zone jaune ont été
retirés.

Figure 3.10 � Présence d'un n÷ud sur une image de rondelle anhydre de P. menziesii.
La zone coloriée en jaune ne sera pas prise en compte dans le calcul de la masse volumique
� hors n÷uds �.

3.5.1.2 La masse volumique de l'écorce des échantillons A

Seule l'écorce appartenant aux échantillons A (rondelles de tronc) a été étudiée.
Comme expliqué précédemment, il a fallu séparer informatiquement l'écorce du bois de
tronc a�n de l'étudier indépendamment.

La masse volumique de l'écorce n'est calculée que sur les rondelles à � l'état anhydre �,
puis la masse volumique anhydre a été convertie en infradensité (voir partie 3.5.4). En
e�et, le calcul de l'infradensité à partir des images à � l'état anhydre � et à � l'état frais �
suppose une bonne correspondance entre les 2 images. Or, trois problèmes surviennent
lors du détourage :

• Sur l'image d'une rondelle, la surface de l'écorce est bien plus faible que celle du
bois. Il est possible de � perdre � de la matière en décalant la limite vers l'extérieur,
réduisant la surface d'écorce. Au contraire, un décalage de la limite vers le centre
de la rondelle augmente la surface de l'écorce et intègre du bois dans le calcul, ce
qui le biaise. Un décalage de quelques pixels, négligeable pour la surface de bois,
risque de représenter une proportion importante de la surface d'écorce.

• Des morceaux d'écorce se détachent parfois lors du séchage des rondelles. Les mor-
ceaux peuvent être perdus et ainsi augmenter l'imprécision de mesure entre l'état
frais et l'état anhydre en créant un manque de matière. La zone d'écorce considé-
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rée n'est plus la même avant et après séchage et cela entraînera des erreurs sur la
mesure de sa masse volumique.

• Certaines rondelles n'ont malheureusement pas pu être scannée à l'état frais. Le
calcul de l'infradensité de l'écorce du tronc à partir des images à � l'état anhydre �
et à � l'état frais � n'a donc pas été possible.

3.5.1.3 Le volume du tronc à partir des échantillons A

Pour chaque arbre, un volume de tronc sur écorce et un volume de tronc sous écorce
ont été calculés sur la base d'une somme de troncs de cônes. La mi-hauteur du cône est
centrée sur la hauteur d'une rondelle. Ainsi, la hauteur hcone d'un tronc de cône est égale
à la somme des deux demi distances h1/2 et h2/2 avec la rondelle au dessus et au dessous
de la rondelle considérée (cf Figure 3.11). Les surfaces inférieure et supérieure du tronc
de cône sont interpolées à partir de la surface à mi-hauteur du tronc de cône (ligne bleue
dans la Figure). Ces surfaces seront sur-écorce pour le volume de tronc sur écorce, et sous
écorce pour le volume de tronc sous écorce. Ces volumes sont calculés à partir des images
des rondelles de tronc scannées à l'état frais. Le calcul de ces volumes est basé sur la
formule présentée dans la section 2.2.6.

Figure 3.11 � Schéma explicatif du calcul de volume du tronc. Les rondelles sont repré-
sentées en rose et le reste du tronc en gris. hcone est la hauteur du tronc de cône et h1 et
h2 sont respectivement les distances avec les rondelles du dessus et du dessous. Les lignes
bleues horizontales correspondent aux mi-hauteurs des rondelles.

Le volume de l'écorce a été obtenu simplement en e�ectuant la di�érence du volume
de la tige sur écorce avec le volume sous écorce.

3.5.2 Les n÷uds : échantillons B

3.5.2.1 La masse volumique des échantillons B

La masse volumique des n÷uds est mesurée uniquement sur les billons de tronc conte-
nant des n÷uds anhydres (échantillons B) après les avoir séchés dans une étuve à 103oC
jusqu'à perte de masse constante. Pour obtenir cette masse volumique, il a fallu mettre
en place la méthodologie de détourage des n÷uds. Cette méthodologie a été mise en place
conjointement avec Rodolphe Bauer, travaillant sur les volumes des compartiments de
l'arbre (Bauer et al., 2021).

Deux plug-ins développés au laboratoire pour ImageJ ont été utilisés pour le détou-
rage : � CalDenQB � présenté précédemment et un second nommé � Gourmands � qui
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a été développé pour plusieurs fonctionnalités telles que l'étude des gourmands ou des
bourgeons (Colin et al., 2010).

Finalement, la méthode � point triple � a été adoptée. Pour la comparaison des mé-
thodes, voir la partie 3.5.2.3.

Le détourage des n÷uds est long et fastidieux. Il est ainsi plus simple de détourer les
billons de tronc contenant des n÷uds à l'état anhydre uniquement puis de convertir cette
masse volumique anhydre en infradensité (voir partie 3.5.4 pour plus de détails).

3.5.2.2 Le volume des échantillons B

Le volume des n÷uds a été obtenu par détourage avec la méthode décrite au 3.5.2.1.
Cependant tous les n÷uds n'ayant pas été mesurés pour le jeu de données 2, ces données ne
permettent pas de calculer la proportion de n÷uds par rapport au volume total de la tige
sur écorce. Cette proportion a été déterminée à l'aide des billons de tronc contenant des
n÷uds du jeu de données 3. En e�et, les tiges des arbres ont été scannées intégralement.
Tous les n÷uds de ces billons ont été détourés.

N'ayant pas d'échantillons similaires pour P. abies, nous avons émis l'hypothèse que
la proportion de volume de n÷ud est la même que chez A. alba.

Ainsi, la proportion du volume de n÷ud dans le volume total de la tige sur écorce,
notée k, a été estimée à 1% pour A. alba et P. abies et à 1.3% pour P. menziesii. Suivant
les arbres, la proportion de n÷ud mesurée variait entre 0.5 à 1.4% pour A. alba et de 0.9
à 1.7 pour P. menziesii.

3.5.2.3 Mise au point d'un protocole de mesure des volumes et masse volu-

mique des n÷uds

Le jeu de données 1 a été utilisé pour e�ectuer la mise en place de cette méthode (sauf
arbres E9 et X0 qui n'étaient pas encore prélevés à ce moment là). Les méthodes ont été
réalisées par trois opérateurs di�érents.

Figure 3.12 � Billons de tronc contenant des n÷uds.

Quatre méthodes de détourage des n÷uds ont été mises en place et comparées.
• Méthode � classique �
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Il s'agit de la méthode de détourage telle qu'elle était utilisée habituellement, dans
laquelle l'opérateur reçoit le moins de contraintes. Aucune instruction n'est donnée pour
dé�nir un n÷ud. L'opérateur est libre de choisir où arrêter le n÷ud, aussi bien dans la
longueur (limite n÷ud/branche) que dans la largeur (limite n÷ud/bois de tronc).

La première étape est de marquer la moelle du tronc à l'aide d'un point sur la première
image de la rondelle et d'un autre à la �n du billon, sur la dernière image, a�n d'indiquer
sa position au logiciel. La moelle est de nouveau marquée lorsque le n÷ud apparaît. Puis
toutes les 5 ou 10 images (6,25-12,50 mm), un point est placé de chaque côté du n÷ud
au niveau de la moelle visible du n÷ud, pour suivre son évolution dans le billon (Figure
3.13). Les désavantages de cette méthode sont son imprécision et sa di�culté à donner
des résultats reproductibles.

Figure 3.13 � Exemple de la méthode de détourage � classique � sur une rondelle de P.
abies. Les points rouges représentent les points placés de chaque côté du n÷ud au fur et
à mesure du détourage sur les di�érentes images de la pile. Les lignes jaunes représentent
les limites du n÷ud.

• Méthode � Canny Edge �
� Canny edge � est un �ltre utilisé pour détecter plus facilement des contours (Canny,

1986). Il permet de souligner par une ligne blanche les endroits où la variation de niveau
de gris, et donc de masse volumique, est importante. Ainsi sur la Figure 3.14, chaque
ligne blanche représente les zones de fortes variations de masse volumique. Cette méthode
permet de mieux observer la forme des cernes autour du n÷ud et de dé�nir plus facilement
la limite n÷ud/bois de tronc (largeur du n÷ud).

• Méthode � point triple �
Le � point triple � est le point de jonction entre l'écorce, le bois de tronc et le bois

du n÷ud (symbolisé par un point orange sur la Figure 3.15). Le détourage se fait de la
même manière que dans la méthode � classique � mais cette fois, le détourage se termine
lorsque la moelle du n÷ud arrive au niveau du point triple. L'avantage de cette méthode
est de donner une dé�nition de �n du n÷ud et donc de résoudre le problème de limite
entre le n÷ud et la branche (longueur du n÷ud).

• Méthode � rayon �
La méthode � rayon � essaie aussi de �xer une limite de longueur de n÷ud. Un cercle

représentant la rondelle avant toute déformation causée par des branches est tracé (cercle
orange sur la Figure 3.16). Le cercle est reporté sur toutes les images. Ensuite, la méthode
commence comme un détourage � classique �. Le détourage est arrêté lorsque la moelle
du n÷ud passe par le cercle.

Une fois le détourage e�ectué, le plug-in � gourmands � permet de calculer le volume
du n÷ud par modélisation de succession de troncs de cônes dé�nis par les di�érents points
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Figure 3.14 � Exemple de détourage avec la méthode � canny edge � sur la même
rondelle de P. abies.

Figure 3.15 � Exemple de détourage avec la méthode � point triple � sur la même
rondelle de P. abies. Le point triple est représenté par un point orange.

placés autour du n÷ud ainsi que la masse volumique moyenne du n÷ud. Cela permet aussi
d'étudier la variation de la masse volumique à l'intérieur du n÷ud dans les directions
radiales et tangentielles. Ceci a fait l'objet d'un travail de Master 1 (Agro, 2018).

Puis à l'aide du logiciel Bil3D, il est possible d'obtenir une représentation 3D du n÷ud
dé�ni par le précédent détourage (Figure 3.17).

Le Tableau 3.9 montre les écarts-types de volume pour les n÷uds de l'arbre E0 du
jeu J1 obtenus avec les di�érentes méthodes de détourage des n÷uds. Ces méthodes ont
aussi été appliquées sur les n÷uds du hêtre H0 et du tremble T0 (non présenté ici). La
méthode � rayon � n'est pas présentée ici, car elle s'est vite avérée non répétable et di�cile
à réaliser.

La Figure 3.18 montre les di�érences de détourage, pour une partie des n÷uds d'A.
alba de J2, entre deux opérateurs utilisant la méthode � point triple � sur le diamètre
moyen, le volume et la masse volumique anhydre d'un n÷ud.

D'après le Tableau 3.9, la méthode � canny edge � est la meilleure méthode pour assu-
rer une reproductibilité entre opérateurs. En deuxième position vient la méthode � point
triple �. Pourtant, la méthode � point triple � a été adoptée. Un test de Student réalisé
a�n de comparer les moyennes de masses volumiques anhydres des n÷uds entre les deux
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Figure 3.16 � Exemple de détourage avec la méthode � rayon � sur la même rondelle de
P. abies. Le cercle orange représente l'enveloppe du tronc telle qu'elle serait en l'absence
de n÷ud.

Figure 3.17 � Reconstruction 3D du n÷ud à l'aide de Bil3D. La ligne noire verticale
représente la moelle du tronc. Le n÷ud est représenté en vert et le billon par la grille
marron. La sphère verte matérialise le point central à l'extrémité du n÷ud.

Tableau 3.9 � Écarts-type du volume des n÷uds (mm2) obtenus avec les trois protocoles
testés. Tiré de Bauer (2021).

Méthode
Ecart type (mm2)

E0-2 E0-3 E0-4 E0-8 E0-9 E0-10 Moyenne
� Classique � 5 241 1 241 3 590 7 639 1 210 7 354 4 381

� Canny Edge � 1 442 226 1 115 2 499 912 3 465 1 438
� Point triple � 408 2 714 4 016 2 191 2 439 12 720 4 081

opérateurs pour la méthode � point triple � (Figure 3.18) con�rme que les moyennes ne
sont pas signi�cativement di�érentes (p-value > 0,05). La méthode a été jugée su�sam-
ment répétable (Figure 3.18) et, surtout, présente l'avantage d'inclure dans le n÷ud une
partie de la zone d'insertion de la branche. Or, cette zone d'insertion contient une forte
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Figure 3.18 � Comparaison du détourage de n÷uds entre deux opérateurs avec la
méthode � point triple � sur le diamètre moyen, le volume et la masse volumique anhydre
du n÷ud. La droite y = x est représentée en noire pour chaque graphique.

concentration en extractibles (Willför et al., 2005).
De plus, la méthode � canny edge � ne donnait pas de résultats satisfaisant pour les

deux feuillus et était di�cile à appliquer. En e�et, très peu de lignes blanches, soulignant
les endroits où la variation de niveau de gris, et donc de masse volumique, est importante
étaient présentes, indiquant que la variation de niveau de gris n'était pas détectable.

3.5.3 Les branches : échantillons C et D

3.5.3.1 La masse volumique des échantillons C et D

La masse volumique des tronçons de branches de J2 n'a été mesurée qu'à l'état an-
hydre. Les tronçons ont aussi été séchés dans une étuve à 103oC jusqu'à stabilisation de
la masse. La Figure 3.19 montre un exemple de tronçons de branches.

Figure 3.19 � Échantillons de branches d'un arbre.

Les tronçons sont placés dans des boîtes a�n de les scanner par paquets de 10 (Figure
3.20). Comme pour les rondelles de tronc, une image est sélectionnée dans la pile d'images
reçue du scanner (voir Figure 3.20). Un détourage automatique est e�ectué grâce à un
seuillage pour séparer chaque branche. La masse volumique de chaque branche (bois +
écorce) est ainsi obtenue. Une masse volumique du bois de branche sans écorce a également
été obtenue (voir partie 7.3.1) par érosion des images (suppression des pixels du contour).

60



Cependant, cette mesure est sans doute assez imprécise et dépendante de l'opérateur et
il n'a pas été permis de calculer la masse volumique de l'écorce des branches.

La masse volumique des insertions de branches est traitée indépendamment des autres
tronçons de branches. Ceci est expliqué dans les parties suivantes (voir parties 3.5.3.2 et
7.3.2).

Figure 3.20 � Image scanner des échantillons de branches d'un arbre.

Les branches de J4 ont été entièrement scannées à l'état anhydre.

3.5.3.2 Le volume des échantillons C et D

L'utilisation de facteur d'expansion pour passer d'un volume de tige à un volume
aérien total est courante (Pretzsch, 2009). Un facteur d'expansion a été utilisé ici pour
calculer le volume ligneux aérien total sur écorce de l'arbre.

Tout d'abord est calculé le volume bois fort tige, correspondant au volume de tige sur
écorce dont le diamètre est supérieur à 7 cm. Celui-ci est calculé de la même façon que le
volume sur écorce de la section 3.5.1.3, c'est-à-dire en utilisant des troncs de cône.

En parallèle, le facteur d'expansion est calculé grâce aux modèles de Longuetaud et al.
(2013) à partir de la hauteur totale de l'arbre et du diamètre à hauteur de poitrine.

Puis en multipliant le volume bois fort tige par le facteur d'expansion, le volume aérien
total sur écorce de l'arbre est obtenu. En déduisant de ce dernier le volume de tige sur
écorce, on obtient le volume des branches.

Les résultats préliminaires ayant montré que les insertions de branche étaient sensible-
ment plus denses que les autres tronçons puis que la densité reste plus ou moins constante
dans la suite de la branche, le volume des branches a été divisé en deux parties, le volume
des insertions de branches, et le reste. Faute d'informations au début de la thèse, la pro-
portion de la zone d'insertion a été �xée à 5% du volume total de la branche. Attention, ici
uniquement, lorsqu'il est dit que la zone d'insertion a été �xée à 5 %, il s'agit uniquement
du volume total des tronçons d'insertions de branches, soient les six-sept premiers centi-
mètres de chaque branche et non pas du compartiment "insertions de branches" présenté
habituellement. Ainsi, le volume des branches hors insertions représente 95% du volume
total des branches. A�n d'a�ner ce résultat, une étude supplémentaire a été e�ectuée
durant la thèse et sera présentée dans la section résultats (partie 7.3.2).

3.5.4 La conversion des masses volumiques anhydres en infraden-
sités

Le Tableau 3.10 récapitule pour chaque jeu de données quels sont les compartiments
qui ont été mesurés.
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Tableau 3.10 � Tableau récapitulatif pour chaque jeu de données des compartiments
dont la masse volumique a été mesurée. Le symbole

√
signi�e que le compartiment a été

mesuré.

Jeu de données Essences Arbre Tronc (A) Écorce (A) N÷uds (B) Branches (C et D)

JD1
Picea abies, E0, H0 et T0

√ √ √

Fagus sylvatica et X0
√ √ √ √

Populus tremula E9
√

JD2 Abies alba, 24 arbres
√ √ √ √

JD3 Picea abies et 59 arbres
√ √

JD4 Pseudotsuga menziesii 6 arbres
√

Comme expliqué précédemment, l'infradensité n'a été calculée directement que pour
le bois des rondelles de tronc (échantillons A). Il a fallu convertir la masse volumique
anhydre des autres échantillons (B, C, D et l'écorce des échantillons A) en infradensité.

Cette conversion ne concerne que le jeu de données 2, l'écorce des rondelles de tronc
du jeu de données 3 et le jeu de données 4. Les n÷uds du jeu de données 3 ont été utilisés
pour la mesure de volume et non pas pour leur masse volumique.

La formule de conversion de masse volumique régulièrement utilisée est la suivante :

ID = Dh ·
1−Rtotal · (1− min(h,s)

s
)

h+ 1
(3.1)

avec ID l'infradensité (sans unité), h l'humidité (sans unité), Dh la densité à l'hu-
midité h (sans unité), s le point de saturation des �bres (sans unité) et Rtotal le retrait
volumétrique total entre s et 0.

Dans notre cas, l'équation devient :

ID = D0 · (1−Rtotal) (3.2)

Ces formules découlent des dé�nitions de l'infradensité et du retrait volumétrique du
bois et sont donc mathématiquement justes. Cependant le retrait n'a pas été mesuré et
n'est sûrement pas constant. Si le retrait dépend lui-même de la densité, comme c'est
probable (Cavalheiro et al., 2016), l'infradensité n'est pas forcément proportionnelle à la
masse volumique anhydre. C'est ce qui a été véri�é en analysant la relation entre les deux
variables sur les échantillons A de J2 pour lesquelles l'infradensité et la masse volumique
anhydre ont été toutes deux mesurées. Le modèle linéaire suivant s'est révélé adapté :

ID = α + β ·D0 (3.3)

avec α l'ordonnée à l'origine, β la pente de la régression et D0 la masse volumique
anhydre.

Il s'agit d'un modèle statistique. Les paramètres ont été ajustés en utilisant les ron-
delles de tronc du jeu de données 2.

Le Tableau 3.11 donne les valeurs des deux paramètres à appliquer en fonction de
l'essence étudiée.

En résumé, la masse volumique anhydre a été mesurée pour chaque échantillon. Chaque
masse volumique a été convertie en infradensité grâce à la formule 3.3. Puis une moyenne
des infradensités a été calculée pour chaque compartiment de chaque arbre. Il y a donc
cinq valeurs d'infradensités par arbre. En�n, une moyenne pour l'essence est calculée pour
chaque compartiment (non pondérée par le volume du compartiment). Il y a �nalement
cinq infradensités par essence.
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Tableau 3.11 � Tableau des valeurs des paramètres pour l'équation 3.3. Les symboles
indiquent la signi�cativité : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

Essence
α β

(kg·m-3) (Sans unité)

Abies alba
38 0,790
** ***

Picea abies
67 0,710
*** ***

Pseudotsuga menziesii
- 0,879
NS ***

3.5.4.1 Validité de l'infradensité de l'écorce des échantillons A

Sur quelques échantillons d'écorce, une comparaison a été e�ectuée entre l'infraden-
sité obtenue par le scanner, l'infradensité convertie depuis la masse volumique anhydre
et l'infradensité calculée par la mesure de déplacement d'eau, appelée ici � infradensité
Archimède �, cette dernière étant la valeur de référence. En e�et, le scanner étant calibré
pour du bois, et non pas pour l'écorce, il est nécessaire de savoir si la valeur d'infradensité
obtenue par le scanner est proche de l'infradensité Archimède, et de même pour la valeur
de l'infradensité convertie. Pour cela des morceaux d'écorce de six rondelles de A. alba et
quatre de P. abies ont été prélevées. Les rondelles proviennent d'arbres appartenant à J2.
Ces écorces ont été plongées dans l'eau pour les réhumidi�er a�n d'obtenir l'infradensité
Archimède (voir méthode expliquée en partie 2.1.2).

Tandis que le scanner semble majoritairement sous-estimer l'infradensité avec une
erreur moyenne de -44,5 kg·m-3 (à gauche sur la Figure 3.21), la conversion semble la
surestimer avec une erreur moyenne de 61,4 kg·m-3 (à droite sur la Figure 3.21).
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Figure 3.21 � Infradensité de l'écorce mesurée au scanner en fonction de l'infradensité
calculée avec Archimède (à gauche) et infradensité de l'écorce convertie en fonction de
l'infradensité calculée avec Archimède (à droite). La droite noire est la droite y = x.
L'écorce de A. alba est représentée en vert et l'écorce de P. abies est représentée en jaune.
Le segment bleu représente la régression linéaire entre les deux variables et les équations
sont écrit sur chaque graphique ansi que la p-value de la pente. Les étoiles représentent la
signi�cativité de la pente avec NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

Les résultats montrent que la mesure au scanner semble plus appropriée. Cependant
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ce résultat établi sur 10 échantillons seulement n'est pas très probant et proche de la
mesure de référence. Il a été décidé d'estimer, malgré tout, l'infradensité de l'écorce par
conversion de la masse volumique anhydre pour les raisons expliquées précédemment.

Bien sûr, a�n de con�rmer ce résultat, d'autres morceaux d'écorces restent à prélever,
notamment pour P. menziesii.

3.6 Calcul de la biomasse des di�érents compartiments

de l'arbre : le lien entre la masse volumique et le

volume des compartiments

La biomasse de chaque compartiment a été calculée pour chaque arbre en multipliant
le volume du compartiment par l'infradensité moyenne du compartiment.

Ainsi la biomasse d'un arbre, indice i, a été calculée en e�ectuant la somme de la
biomasse de chaque compartiment, indice c (bois de tronc, écorce, n÷uds, insertions de
branches et branches hors insertions), de la manière suivante :

Biomasse1,i =
5∑

c=1

IDi,c × Vi,c

Puis une seconde estimation de la biomasse a été calculée en utilisant l'infradensité à
hauteur de poitrine plutôt que l'infradensité du compartiment :

Biomasse2,i =
5∑

c=1

ID130,i × Vi,c

En�n, une di�érence relative de biomasse a été calculée entre les deux précédentes
biomasses a�n de pouvoir mesurer l'impact de l'utilisation de l'infradensité à hauteur de
poitrine :

∆Biomassereli =
Biomasse2,i −Biomasse1,i

Biomasse1,i
× 100

Tous les détails de ce calcul sont présentés dans l'article Billard et al. (2020).
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CHAPITRE 4

L'infradensité moyenne des compartiments aériens de l'arbre et

l'estimation de la biomasse

Cette partie fait référence à l'article � Improving aboveground biomass estimates by
taking into account density variations between tree components � publié aux Annals of
Forest Sciences (Billard et al., 2020). Les mesures utilisées proviennent des arbres du
jeu de données 2. L'ensemble des données concernant les n÷uds de P. menziesii sont
disponibles depuis la publication de l'article. Les graphiques et tableaux suivants ont été
mis à jour a�n de prendre en compte ces données supplémentaires. Une copie de l'article
se trouve en Annexe A.1.

4.1 Intérêts de cette recherche

Avant d'analyser la variation de l'infradensité au sein des compartiments, il est impor-
tant de connaître la variation de l'infradensité entre les compartiments de l'arbre (tronc,
écorce, n÷uds et branches). Cette étude a pour objectif d'a�rmer ou in�rmer les résul-
tats trouvés dans la littérature, ainsi qu'obtenir une vision d'ensemble de la variation de
l'infradensité dans l'arbre. En e�et, comme présenté dans l'état de l'art, il a été montré
que l'infradensité varie entre les di�érents compartiments de l'arbre (Miles et Smith, 2009
; Boutelje, 1966 ; McKimmy et Ching, 1968) mais peu d'études ont regardé la variation
sur l'ensemble des compartiments aériens (Le Bienfaiteur Takougoum et al., 2018).

La �nalité de ces mesures est d'utiliser l'infradensité moyenne propre à chaque compar-
timent a�n de calculer la biomasse des arbres, de la comparer avec un calcul � classique �
utilisant l'infradensité à hauteur de poitrine pour tous les compartiments et d'évaluer les
di�érences entre ces deux méthodes puis de déterminer quels sont les compartiments a
étudier plus �nement en priorité.

4.2 Masse volumique et proportion de volume et bio-

masse des compartiments

Les résultats de cette étude ont montré que quelle que soit l'essence, les infradensités
des compartiments écorce, insertions de branches, branches hors insertions et n÷uds sont
supérieures à celle du bois de tronc (Figure 4.1 et Tableau 4.1). En classant les comparti-
ments selon une infradensité décroissante, on obtient l'ordre suivant : n÷uds, insertions de
branches, branches hors insertions, écorce et bois de tronc � hors n÷uds �. Concernant les
n÷uds de P. menziesii, après actualisation avec les données supplémentaires, la moyenne
est inférieure de 6 kg·m-3 par rapport à celle présentée dans l'article.
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Figure 4.1 � Infradensité moyenne, volume et biomasse de chaque compartiment pour
A. alba, P. abies et P. menziesii. Le bois de tronc sans n÷uds est représenté en violet,
l'écorce en bleu, les n÷uds en jaune, lesb insertions de branches en orange et les branches
hors insertions en vert.
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Tableau 4.1 � Tableau récapitulant l'infradensité de chaque compartiment pour chaque
essence, ainsi que la proportion du volume du compartiment par rapport au volume total
de l'arbre et la proportion de biomasse du compartiment par rapport à la biomasse totale
de l'arbre � Troncs sans n÷uds � signi�e bois de troncs hors n÷uds, � Insertions � signi�e
insertions de branches et � BSI � signi�e branches hors insertions.

Essence Compartiment
Nombre ID moyenne Erreur Volume Biomasse

d'échantillons (kg·m-3) standard (%) (%)

Abies alba

Troncs à 1,30 mètre 8 407 23 - -
Troncs sans n÷uds 8 374 16 81,1 76,1
Écorces 8 514 19 10,8 13,9
N÷uds 8 700 18 0,9 1,6
Insertions 8 606 41 0,4 0,6
BSI 8 452 28 6,8 7,8
Total aérien 398 - 100,0 100,0

Picea abies

Troncs à 1,30 mètre 8 356 18 - -
Troncs sans n÷uds 8 353 15 82,3 77,2
Écorces 8 453 48 10,2 12,3
N÷uds 8 682 10 0,9 1,7
Insertions 8 630 30 0,3 0,6
BSI 8 497 27 6,2 8,3
Total aérien 376 - 100,0 100,0

Pseudotsuga menziesii

Troncs à 1,30 mètre 8 453 47 - -
Troncs sans n÷uds 8 429 37 78,5 77,1
Écorces 8 443 38 11,5 11,6
N÷uds 5 741 37 1,2 2
Insertions 8 588 62 0,4 0,6
BSI 8 450 19 8,4 8,7
Total aérien 437 - 100,0 100,0

4.3 Relation entre l'infradensité d'un élément et le dia-

mètre de l'élément

La relation infradensité-diamètre de l'élément a été étudiée. D'après la Figure 4.2
et le Tableau 4.2, l'infradensité augmente avec le diamètre de l'élément pour tous les
compartiments de A. alba, de même pour les n÷uds et branches de P. abies et les insertions
de branches uniquement de P. menziesii. Au contraire, l'infradensité diminue pour le tronc
de P. abies et l'écorce de P. menziesii. Les pentes sont non signi�catives pour les autres
compartiments.

Tableau 4.2 � Coe�cient de corrélation r (test de Pearson) entre l'infradensité de
chaque échantillon de chaque compartiment de l'arbre en fonction de son diamètre pour
chaque essence (pour l'écorce, il s'agit du diamètre de la rondelle de tronc, pour les n÷uds,
du diamètre à l'insertion) � Troncs � signi�e bois de troncs hors n÷uds, � Insertions �
signi�e insertions de branches et � BSI � signi�e branches hors insertions. Les étoiles
indiquent la signi�cativité de r : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

Essence Troncs Écorces N÷uds Insertions BSI

Abies alba
0.35 0.68 0.41 0.72 0.73
*** *** *** *** ***

Picea abies
-0.49 -0.03 0.21 0.67 0.59
*** NS *** *** ***

Pseudotsuga menziesii
0.07 -0.33 -0.03 0.32 0.03
NS *** NS *** NS
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Figure 4.2 � Infradensité de chaque échantillon de chaque compartiment de l'arbre en
fonction de son diamètre pour chaque essence (pour l'écorce, il s'agit du diamètre de la
rondelle de tronc, pour les n÷uds, du diamètre à l'insertion). Le bois de tronc sans n÷uds
(troncs) est représenté en violet, l'écorce en bleu, les n÷uds en jaune, les insertions de
branches (insertions) en orange et les branches hors insertions (BSI) en vert. La ligne
continue horizontale représente l'infradensité moyenne de l'essence mesurée à 1,30 mètre
pour les arbres de cette étude, tandis que la ligne discontinue représente la valeur, pour
l'essence, donnée par la Global Wood Density Database.

4.4 Relation entre l'infradensité moyenne d'un compar-

timent et le diamètre de l'arbre

La Figure 4.3 représente l'infradensité moyenne de chaque arbre pour chacun des
compartiments en fonction du diamètre des arbres à hauteur de poitrine. Un coe�cient
de corrélation a été calculé pour chaque relation grâce au test de Pearson (Tableau 4.3).
Ces résultats montrent que l'infradensité des compartiments augmente avec le diamètre
à 1,30 mètre seulement pour l'écorce, les insertions de branches et les branches hors
insertions de A. alba.

Tableau 4.3 � Coe�cient de corrélation r (test de Pearson) entre l'infradensité moyenne
du compartiment et le diamètre de l'arbre à 1,30 mètre pour chaque arbre de chaque
essence où � Troncs � signi�e bois de troncs hors n÷uds, � Insertions � signi�e insertions de
branches et � BSI � signi�e branches hors insertions. Les étoiles indiquent la signi�cativité
de r : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

Essence Troncs Écorces N÷uds Insertions BSI

Abies alba
0.21 0.90 0.45 0.86 0.87
NS ** NS ** **

Picea abies
-0.48 0.18 -0.05 0.53 0.47
NS NS NS NS NS

Pseudotsuga menziesii
-0.04 0.64 -0.32 0.55 -0.22
NS NS NS NS NS
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Figure 4.3 � Relation entre l'infradensité moyenne du compartiment et le diamètre
de l'arbre à 1,30 mètre pour chaque arbre de chaque modalité : modalité � témoins �
(cercles) et modalité � forte � (triangles). � Troncs � signi�e bois de troncs hors n÷uds,
� Insertions � signi�e insertions de branches et � BSI � signi�e branches hors insertions. La
droite de régression et la p-value de la pente sont indiquées sur les graphiques lorsqu'elle
est signi�cative. Les étoiles indiquent la signi�cativité de la p-value : NS : p ≥ 0.05, * :
p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

4.5 Relation entre l'infradensité moyenne d'un compar-

timent et l'intensité d'éclaircie

Le jeu de données a permis d'étudier l'impact potentiel de l'intensité d'éclaircie sur
l'infradensité de l'arbre. D'après le test de Student non apparié (Tableau 4.4), l'intensité
d'éclaircie ne semble pas in�uencer l'infradensité des compartiments de l'arbre à l'ex-
ception de l'écorce de A. alba, les insertions de branches et branches hors insertions de
P. abies et les insertions de branches de P. menziesii. Pour ces quatre compartiments,
l'infradensité est plus élevée pour l'intensité d'éclaircie forte.

Tableau 4.4 � Test de Student pour les infradensités de chaque compartiment entre
les deux modalités d'éclaircies : infradensité moyenne pour l'intensité d'éclaircie forte à
gauche et infradensité moyenne des témoins à droite où � Troncs � signi�e bois de troncs
hors n÷uds, � Insertions � signi�e insertions de branches et � BSI � signi�e branches hors
insertions. Les étoiles indiquent la signi�cativité du t-test : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05,
** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

Essence Troncs à 1,30 mètre Troncs Écorces N÷uds Insertions BSI

Abies alba
410.99 ; 402.23 385.43 ; 363.19 528.52 ; 499.21 707.6 ; 692.87 620.87 ; 591.21 466.88 ; 436.16

NS NS * NS NS NS

Picea abies
355.04 ; 356.77 355.75 ; 349.59 455.77 ; 450.22 685.97 ; 677.97 654.49 ; 605.4 519.45 ; 474.5

NS NS NS NS ** *

Pseudotsuga menziesii
467.54 ; 438.75 432.9 ; 425.47 468.36 ; 416.87 741.55 ; 740.13 632.34 ; 542.9 448.73 ; 450.74

NS NS NS NS * NS
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4.6 Estimation de la biomasse

En�n, des calculs de biomasses ont été e�ectués en comparant la biomasse calculée avec
l'infradensité moyenne à 1,30 mètre pour chaque arbre et celle calculée avec l'infradensité
moyenne de chaque compartiment (Figure 4.4). Les résultats montrent que, généralement,
la biomasse est sous-estimée pour les di�érents compartiments, à l'exception du bois de
tronc de A. alba et P. menziesii pour lesquels la biomasse est sur-estimée. En�n, pour
le bois de tronc de P. abies, l'écorce et les branches hors insertions de P. menziesii ainsi
que la biomasse totale de A. alba, la di�érence n'est pas signi�cative.

Ces di�érences sont à prendre en considération puisque l'utilisation de l'infradensité
à hauteur de poitrine entraîne une surestimation de 3,6 % de la biomasse totale aérienne
pour P. menziesii et une sous-estimation de 5,3 % pour P. abies. À l'échelle de la ressource
forestière, l'impact sera important.

À l'échelle du compartiment, ces di�érences peuvent aller jusqu'à 47,8 % pour les
n÷uds de P. abies.

Abies alba

−
50

−
40

−
30

−
20

−
10

0
10

20

Tr
on

cs

Eco
rc

es

Noe
ud

s

In
se

rti
on

s

BSI
To

ta
l

8.7

−20.8

−41.9

−32.7

−9.8

2

Picea abies

−
50

−
40

−
30

−
20

−
10

0
10

20

Tr
on

cs

Eco
rc

es

Noe
ud

s

In
se

rti
on

s

BSI
To

ta
l

0.9

−20.6

−47.8
−43.4

−28.2

−5.3

Pseudotsuga menziesii

−
50

−
40

−
30

−
20

−
10

0
10

20

Tr
on

cs

Eco
rc

es

Noe
ud

s

In
se

rti
on

s

BSI
To

ta
l

5.5

3

−38.9

−22.6

0.7 3.7

Compartiments

D
iff

er
en

ce
 r

el
at

iv
e 

de
 b

io
m

as
se

 (
%

)

Figure 4.4 � Di�érence relative moyenne de biomasse entre la biomasse calculée avec
l'infradensité à 1,30 mètre et la biomasse calculée avec les infradensités moyennes de
chaque compartiment rapporté à cette dernière. � Troncs � signi�e bois de troncs hors
n÷uds, � Insertions � signi�e insertions de branches et � BSI � signi�e branches hors
insertions.

4.7 Discussion

Les résultats trouvés sont majoritairement cohérents avec ceux trouvés dans la litté-
rature. En e�et, comme précisé dans le chapitre 2 de cette thèse, les infradensités des
di�érents compartiments sont généralement plus élevées que celle du tronc.

Les di�érences d'infradensités entre les compartiments devraient s'expliquer par les
di�érences d'anatomie, notamment pour l'écorce, les quantités de minéraux, les taux d'ex-
tractibles, les largeurs de cernes et en�n le bois de réaction.

Mais l'infradensité ne varie pas qu'entre les compartiments, mais aussi au sein des
compartiments. Les variations trouvées sont en accord avec la littérature, notamment
pour la variation verticale, avec une diminution de la masse volumique du bois de tronc,
des n÷uds et des branches du bas vers le haut de l'arbre pour A. alba, P. abies et P. men-
ziesii avec une exception pour le bois de tronc de P. abies qui augmente avec la hauteur
(Lehtonen, 1978 ; Gartner, 2002 ; Dibdiakova et Vadla, 2012 ; Longuetaud et al., 2017).
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Au contraire, les résultats sont en opposition avec la littérature pour la variation de la
masse volumique des n÷uds en fonction de leur diamètre moyen, c'est-à-dire qu'il a été
trouvé ici une augmentation de la masse volumique avec l'augmentation du diamètre du
n÷ud et le résultat opposé dans la littérature (Lehtonen, 1978). Comme précédemment,
ces variations peuvent s'expliquer par les variations des facteurs tels que les taux d'ex-
tractibles, les largeurs de cernes ou encore le bois de réaction. Ces résultats valident les
hypothèses H1 et H2.

Le jeu de donnée a aussi permis d'étudier les di�érences d'infradensités entre intensités
d'éclaircies. Aucune di�érence n'a été trouvée, sauf pour A. alba. Pour ce dernier, ces
di�érences peuvent s'expliquer potentiellement par la quantité de bois juvénile variant
entre modalités et par une plus grande facilité d'accès aux ressources pour les arbres
fortement éclaircis. Ces résultats invalident l'hypothèse H3.

Il a été montré dans cet article que la biomasse est largement sous-estimée en utilisant
l'infradensité moyenne à 1,30 mètre. Il est tout de même important de noter que, malgré
des di�érences de biomasses importantes pour les compartiments tels que les n÷uds ou
les insertions de branches, les conséquences sur la biomasse aérienne totale sont assez
faibles car ces compartiments ne représentent qu'un faible volume de l'arbre. Cependant,
même si ce sont surtout les � grands � compartiments tels que les troncs et les branches
hors insertions qui vont impacter la comptabilité carbone ou la biomasse disponible, les
� petits � compartiments tels que l'écorce ou les n÷uds ne doivent pas être négligés, car
ils représentent un potentiel économique très important pour la �lière chimie du bois. Ces
résultats valident l'hypothèse H4.

Ces résultats sont nouveaux et originaux. Il s'agit de la première étude qui s'intéresse
aussi intensivement aux di�érents compartiments de l'arbre. Cette richesse a permis de
comparer de façon �ne les di�érences entre compartiments. En revanche, il faut bien être
conscient du faible nombre d'arbres qui ont été prélevés. Ceci a un impact direct sur la
signi�cativité des tests statistiques e�ectués. La prochaine étape permettant de con�rmer
ces résultats serait de prélever un nombre d'arbres bien plus importants pour ces trois
essences.

La relation de conversion de masse volumique anhydre vers l'infradensité peut être
critiquée puisqu'elle a été calibrée sur des échantillons de tronc et est appliquée ici pour
les di�érents compartiments de l'arbre. La question se pose notamment pour l'écorce dont
l'anatomie est très di�érente.

De même, le volume d'écorce a été mesuré avec une grande précision à l'aide du
tomographe. Une mesure e�ectuée sur le terrain, au ruban ou à la jauge à écorce serait
certainement moins précise. De plus elle conduirait probablement à surestimer le volume
d'écorce, notamment dans le cas le cas d'écorce fortement � crevassée � tels qu'on en trouve
à la base du tronc des vieux Douglas, la di�érence de volume peut se faire ressentir. Il
faudrait prendre en compte ces variations à travers un volume apparent ou une masse
volumique apparente.

Une discussion plus détaillée de ces résultats est présentée dans l'article en Annexe
A.1.

La masse volumique globale des compartiments a été étudiéE, une analyse plus pousséE
de la variation de la masse volumique au sein de ces compartiments est nécessaire. Le
prochain chapitre s'intéressera donc au bois de tronc.
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CHAPITRE 5

Variations de l'infradensité du tronc

Cette partie fait référence à l'article � Vertical variations in wood basic density for two
softwood species � publié à European Journal of Forest Research (Billard et al., 2021).
Les mesures utilisées proviennent des arbres des jeux de données 2 et 3. Une copie de
l'article est présentée en Annexe B.1. Les résultats de P. abies n'avaient pas été inclus
dans l'article à la demande d'un relecteur, ils ont été ajoutés à ce rapport.

5.1 Intérêts de cette recherche

Après avoir analysé la variabilité de l'infradensité entre compartiments, il est temps
de s'intéresser à la variation intra-compartiment. Le tronc est le premier compartiment
à être étudié, car malgré une littérature plus abondante sur ce compartiment que sur les
autres (écorce, n÷uds et branches), la variation verticale a été peu étudiée, la plupart
des études sont basées sur des mesures à hauteur de poitrine. De plus, le volume de ce
compartiment représente, en moyenne, les 3/4 du volume total pour les trois essences
résineuses étudiées comme montré dans le chapitre précédent, il semble donc logique de
se pencher tout d'abord sur ce compartiment.

Connaître la variation de l'infradensité dans le tronc avec la hauteur est utile pour
l'industrie du bois. En e�et, si l'infradensité moyenne calculée précédemment est largement
su�sante pour des questions de comptabilité carbone ou de biomasse elle ne su�t plus
lorsque l'arbre est abattu et que l'on cherche à évaluer la qualité des di�érents billons qui
en sont issus. Une connaissance plus �ne des variations de l'infradensité permettra, par
exemple, de prédire l'infradensité moyenne par billon et d'a�ner la connaissance sur les
propriétés mécaniques ou autres de ces billons.

Le projet � TreeTrace � 1 étudie la possibilité de mettre en place un suivi du bois, de
l'arbre sur pied jusqu'à la planche. Avec ce type d'identi�cation, il est alors possible de
connaître l'origine d'une planche, c'est-à-dire de savoir de quel arbre elle a été prélevée.
En combinant ces informations avec des informations d'infradensités, il est possible de
connaître in-�ne les propriétés du bois avec une grande précision.

Ainsi, au-delà d'identi�er les facteurs qui peuvent in�uencer la variation de l'infraden-
sité le long du tronc, l'étude de l'infradensité du tronc est aussi une question de qualité
du bois.

1. https://anr.fr/Projet-ANR-17-CE10-0016
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Tableau 5.1 � Tableau des valeurs des paramètres pour l'équation reliant l'infradensité
des rondelles de tronc et la densité anhydre des rondelles de tronc pour chaque essence.

Essence Nombre de rondelles β
α

R²

(kg·m-3)
Abies alba 459 0,97 -43,63 0,87
Picea abies 120 0,71 68,51 0,88

Pseudotsuga menziesii 503 0,86 -1,5 0,86

Tableau 5.2 � Tableau de comparaison entre l'infradensité moyenne à hauteur de poi-
trine et l'infradensité moyenne du bois de tronc. Les symboles indiquent la signi�cativité
de la di�érence (utilisation d'un t-test apparié) : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01,
*** : p < 0.001.

Essence Nombre d'arbres

Di�érence entre l'ID
ID moyenne ID moyenne à hauteur de poitrine Signi�cativité de
à hauteur du bois de tronc et la moyenne de l'ID la di�érence
de poitrine du bois de tronc
(kg·m-3) (kg·m-3) (kg·m-3)

Abies alba 37 378,80 358,24 20,56 ***
Picea abies 8 355,90 354,80 1,10 NS

Pseudotsuga menziesii 36 445,74 423,03 21,45 ***

5.2 Relation entre l'infradensité et la densité anhydre

pour le tronc

Comme expliqué précédemment, a�n d'étudier le tronc, les jeux de données 2 et 3
ont été mélangés. Le Tableau 5.1 présente les équations de régression entre l'infradensité
et la densité anhydre moyennes de la forme ID = α + βḊ0, avec ID l'infradensité et
D0 la densité anhydre, ainsi que les coe�cients de détermination R2 par essence. Les
coe�cients de détermination, tous supérieurs à 0,85, montrent que la corrélation entre les
deux variables est forte, ce qui conforte le choix de la méthode de conversion. Les résultats
sont légèrement di�érents de ceux présentés dans le chapitre précédent. Ceci s'explique
par le fait que les résultats du chapitre précédent étaient basés uniquement sur J2.

5.3 Infradensité à hauteur de poitrine et infradensité

moyenne du tronc

Tout d'abord, une comparaison a été e�ectuée entre l'infradensité à hauteur de poitrine
et l'infradensité moyenne du bois de tronc (Figure 5.1) et un test de student apparié a été
appliqué sur ces données (Tableau 5.2). Ce travail est la continuité de celui présenté dans
l'article de Longuetaud et al. (2017) qui analysait cette relation sur le jeu de données 3
seulement.

Les résultats montrent que l'infradensité moyenne du bois de tronc est signi�cative-
ment di�érente de l'infradensité à hauteur de poitrine pour A. alba et P. menziesii avec
une di�érence de l'ordre de 20 kg·m-3. L'infradensité à hauteur de poitrine est générale-
ment plus forte que celle du bois de tronc.

Les résultats sont les mêmes quel que soit le jeu de données utilisé (J2 exclusivement,
J3 exclusivement ou J2+J3)
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Figure 5.1 � Infradensité moyenne du tronc en fonction de l'infradensité à 1,30 mètre
pour chaque essence et chaque forêt. La droite noire est la droite y = x. La droite verte est
la régression linéaire d'A. alba, la jaune pour P. abies et la marron pour P. menziesii. Les
équations des régressions et les coe�cients de détermination sont notés en haut à gauche
du graphique dans la même couleur que les points.

5.4 Lien entre l'infradensité, la largeur de cernes et

l'âge cambial

Au vu des résultats de la Figure 5.2, il y a bien une diminution de l'infradensité
lorsque la largeur de cerne augmente et une tendance à l'augmentation avec l'âge du cerne
pour Abies alba et Pseudotsuga menziesii et une diminution pour Picea abies. Pourtant,
le niveau des corrélations est très faible entre l'infradensité d'une rondelle et les deux
variables étudiées que sont la largeur de cernes moyenne et l'âge moyen des rondelles de
tronc. Les R2 respectifs sont de 0,08 et 0,12 pour P. abies. Des résultats similaires ont été
trouvés pour les deux autres essences.

5.5 Les variations de l'infradensité le long du tronc

Pour P. menziesii et A. alba, l'infradensité diminue généralement avec la hauteur, avec
parfois une augmentation en haut de l'arbre pour A. alba tandis que pour P. abies, il a
été remarqué que l'infradensité augmente avec la hauteur (Figure B.2 de l'Annexe B.2,
page 188 et Annexe B.3, page 190).

Les résultats montrent que pour A. alba, la variation verticale est plus importante
pour les arbres provenant des modalités témoins que des modalités à éclaircies fortes.

Pour P. menziesii, le contraire a été trouvé. La variation verticale est plus importante
pour les modalités à éclaircies fortes que pour les témoins. Cette fois, l'infradensité est
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Figure 5.2 � Infradensité des rondelles de tronc en fonction de la largeur de cernes
moyenne (à gauche) et de l'âge moyen (à droite) pour Picea abies. La droite noire est la
régression linéaire. Les équations des régressions, les p-value des pentes et les coe�cients
de détermination sont notées à droite des graphiques.

plus élevée dans le bas des arbres des modalités à éclaircies fortes que ceux des témoins.
En revanche, cette observation n'est pas applicable à la forêt de Quartier (Pm3) dont les
arbres sont les plus jeunes (20 ans) et pour lesquels la variation verticale d'infradensité
est assez faible.

A�n de modéliser cette variation et d'essayer de la comprendre, deux modèles de
forme bi-exponentielle ont été développés. L'un utilise l'infradensité à hauteur de poitrine
comme entrée tandis que l'autre ne l'utilise pas. L'intérêt du premier modèle est d'être plus
précis pour le bas de l'arbre en forçant le modèle à passer par l'infradensité à hauteur de
poitrine, ce qui suppose de la mesurer par exemple avec une carotte de sondage. Le second
modèle est plus général et peut donc être utilisé plus facilement, car il ne contient que
des variables dendrométriques. Les deux modèles ont été créés pour les deux essences A.
alba et P. menziesii (soit quatre modèles au total). Ces quatre modèles ont été recalibrés
pour P. abies car le peu d'arbres disponibles ne permettait pas de construire un modèle
propre à cette essence.

Il en ressort que chaque essence a un comportement di�érent et qu'il n'y a pas de sens
de variation unique pour les trois essences.

Les Figures 5.3, 5.4 et 5.5 montrent que les modèles arrivent à bien représenter la
variabilité dans le bas de l'arbre, mais fonctionnent moins bien vers le haut de l'arbre.
Pour plus dinformations, se réferer à l'article en Annexe B.1.

Les Tableaux 5.3 et 5.4 permettent de comparer les modèles développés ici et les
modèles de la littérature.

76



0.0 0.2 0.4 0.6 0.8

25
0

30
0

35
0

40
0

45
0

50
0

55
0

60
0

Abies alba
Aa1−f
Aa1−t
Aa2−f
Aa2−i
Aa2−t
Aa3−f
Aa3−i
Aa3−t

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8

25
0

30
0

35
0

40
0

45
0

50
0

55
0

60
0

Picea abies
Pa1−f
Pa1−t

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8

25
0

30
0

35
0

40
0

45
0

50
0

55
0

60
0

Pseudotsuga menziesii
Pm1−f
Pm1−t
Pm2−f
Pm2−i
Pm2−t
Pm3−f
Pm3−i
Pm3−t

In
fr

ad
en

si
té

 d
es

 ro
nd

el
le

s 
(k

g/
m

3 ) 

Hauteur relative

Figure 5.3 � Courbes de tendances de la variation de l'infradensité avec la hauteur dans
l'arbre pour tous les arbres de Picea abies. Les couleurs représentent les types d'éclaircies :
éclaircies fortes en orange et témoin en bleu.
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Figure 5.4 � Pro�l d'infradensités estimée avec les modèles SID pour chaque arbre (A.
alba et P. menziesii). Les couleurs représentent les intensités d'éclaircies : orange pour
les arbres des modalités fortes, vert pour les arbres des modalités intermédiaires et bleu
pour les arbres des modalités témoins.

5.6 Discussion

La di�érence de masse volumique à hauteur de poitrine entre les arbres a déjà été lar-
gement étudiée dans la littérature. Ces di�érences s'expliquent par des di�érences anato-
miques et environnementales telles que la tolérance à l'ombre, la quantité de bois juvénile,
la présence de bois de réaction, l'âge cambial ou la largeur de cerne.

Le fait que l'infradensité moyenne du tronc ne soit pas égale à l'infradensité à hauteur
de poitrine correspond à ce qui peut être vu dans la littérature. Cette di�érence a déjà
été observée (Mitchell et Denne, 1997 ; Longuetaud et al., 2017). Il semblerait que cette
di�érence s'explique en partie par les parois des trachéides qui seraient plus épaisses dans
le bas de l'arbre que dans le haut de l'arbre (Mitchell et Denne, 1997).

Les variations verticales trouvées correspondent à ce qui est rapporté dans la littérature
(González-Rodrigo et al., 2013 ; Kimberley et al., 2017), excepté pour P. abies pour lequel
les di�érents articles ne s'accordent pas sur un schéma unique.
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Figure 5.5 � Pro�l d'infradensités estimée avec les modèles AID pour chaque arbre (A.
alba et P. menziesii). Les couleurs représentent les intensités d'éclaircies : orange pour
les arbres des modalités fortes, vert pour les arbres des modalités intermédiaires et bleu
pour les arbres des modalités témoins.

Tableau 5.3 � AIC, RMSE et RMSE relative pour les di�érents modèles ne comprenant
pas l'infradensité à hauteur de poitrine.

Essence Modèle Nombre de paramètres AIC RMSE (kg·m-3) RMSE relative (%)

Picea abies

SID Abies alba 7 1022,61 20,16 5,60
SID Pseudotsuga menziesii 8 1006,44 16,98 4,72

Repola (2006) 5 1023,81 22,62 6,29
González-Rodrigo et al. (2013) 2 1080,88 21,32 5,93

Deng et al. (2014) - - - -

Ces variations d'infradensité le long de la tige peuvent s'expliquer par plusieurs fac-
teurs : le bois juvénile, la vitesse de croissance, l'âge cambial, le bois de compression et
l'intensité d'éclaircie.

Pour les résineux, le bois juvénile est généralement moins dense que le bois normal
d'après Lachenbruch et al. (2011). De plus, la proportion de bois juvénile augmente avec
la hauteur dans l'arbre de la base vers le sommet (Zobel et Van Buijtenen, 1989). Ainsi,
en combinant ces informations, il semblerait que la masse volumique moyenne diminue
avec la hauteur, ce qui est généralement le cas pour A. alba et P. menziesii. En revanche,
ce n'est pas vrai pour P. abies (Figures B.2 et B.3 de l'Annexe B.2).

Concernant la vitesse de croissance, il a régulièrement été montré que la largeur de
cernes est liée à la masse volumique (Bouriaud et al., 2015). Plus précisément dans le
cadre des résineux, un large cerne est moins dense qu'un cerne �n. Cette relation a été
nuancée par Jozsa et Brix (1989) et Fabris (2000) pour P. menziesii. Ces résultats ont
bien été retrouvés dans cette étude au niveau d'une rondelle, même si cela ne su�t pas à
expliquer les variations verticales.

Le bois de compression joue aussi son rôle. Le bois de compression est plus dense que

Tableau 5.4 � AIC, RMSE et RMSE relative pour les di�érents modèles comprenant
l'infradensité à hauteur de poitrine.

Essence Modèle Nombre de paramètres AIC RMSE (kg·m-3) RMSE relative (%)

Picea abies

AID Abies alba 6 1018,16 15,88 4,41
AID Pseudotsuga menziesii 6 1038,57 17,29 4,80
Kimberley et al. (2015) 5 1044,43 17,87 4,96
Kimberley et al. (2017) 3 1080,55 21,12 5,87
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le bois normal (Pillow et Luxford, 1937 ; Harris, 1977 ; Gryc et Horá£ek, 2007 ; Tarmian
et al., 2012). Il peut être présent tout le long de la tige, mais semble être en plus grande
proportion dans le bas de la tige (Pillow et Luxford, 1937 ; Westing, 1965 ; Donaldson
et al., 2004). Ainsi, la forte infradensité dans le bas des tiges de A. alba et P. menziesii
peut être partiellement expliquée par la présence de bois de compression.

Généralement, il est attendu que l'infradensité soit plus forte pour des arbres de par-
celles témoins que de parcelles à éclaircies fortes, car la croissance des témoins est lente et
les cernes �ns. La relation entre l'infradensité et la largeur de cerne est notamment vraie
pour l'épicéa (Mäkinen, 2002) et le Douglas (Filipescu et al., 2014). Pourtant, notre étude
a montré le contraire pour certaines forêts. Cela avait déjà été observé dans le premier
article pour certains compartiments (Tableau 4.4). Ce résultat a pourtant un défaut : il
concerne la masse volumique à l'échelle du cerne. Or, il a été montré que pour P. menzie-
sii, les arbres à croissance rapide ont une proportion de bois juvénile plus faible que les
arbres à croissance lente (Fabris, 2000). Comme le bois juvénile est moins dense que le
bois mature (Lachenbruch et al., 2011), cela veut dire que le centre de l'arbre est moins
dense que le bois en périphérie de l'arbre. De plus, les cernes en périphérie de la rondelle
représente une surface bien plus grande que les cernes du centre de la rondelle. Ainsi, les
arbres issus de parcelles à éclaircies fortes, qui ont une proportion de bois juvénile plus
faible, seraient en moyenne plus denses que les arbres des parcelles témoins.

L'e�et de l'intensité d'éclaircie sur la variation verticale de l'infradensité semble dé-
pendre de l'essence : l'infradensité décroît plus vite avec la hauteur pour les arbres des
parcelles témoins que pour les arbres des parcelles à éclaircies fortes pour A. alba et dé-
croît plus vite pour les arbres des parcelles à éclaircies fortes que les arbres des parcelles
témoins pour P. menziesii.

De manière schématique, les résultats montrent que les arbres qui ont une infradensité
faible à hauteur de poitrine ont une infradensité qui augmente avec la hauteur (du bas
vers le haut) et inversement, les arbres qui ont une infradensité forte à hauteur de poitrine
ont une infradensité qui diminue avec la hauteur. Ainsi, il semble que le sens de variation
avec la hauteur de l'infradensité est liée à l'infradensité moyenne à hauteur de poitrine.

En�n, les modèles créés ici ont l'avantage de n'utiliser que des variables dendromé-
triques facilement mesurables et donnent de meilleurs résultats (AIC, RMSE et RMSE
relative) que les modèles plus traditionnels de la littérature utilisant la relation entre
infradensité et la largeur de cernes et l'âge cambial. Il est à noter que pour le modèle
AID, le fait que l'infradensité à hauteur de poitrine soit incluse dans l'équation améliore
arti�ciellement l'estimation de la variabilité dans le bas de l'arbre.

Les résultats présentés ici valident l'hypothèse H2.
Le prochain chapitre s'intéresse au compartiment suivant : l'écorce.
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CHAPITRE 6

Variations de l'infradensité de l'écorce

Cette partie présente des résultats non publiés. Ils feront l'objet d'une future publica-
tion.

6.1 Intérêts de cette recherche

Les données très détaillées sur la masse volumique de l'écorce et ses variation dans la
tige sur plusieurs essences disponibles pour cette thèse sont exceptionnelles. En dehors de
l'intérêt scienti�que d'analyser les propriétés de l'écorce pour mieux comprendre son rôle
dans le fonctionnement et la protection de l'arbre, l'objectif pratique de ce travail est de
mieux valoriser la ressource. L'écorce est en e�et un compartiment de l'arbre très riche en
extractibles. Ainsi, son utilisation en chimie a un avenir certain. De plus, les grumes sont
généralement écorcées, o�rant ainsi une ressource prête à l'emploi. L'écorce, qui représente
entre 12 et 13 % du volume du tronc sur écorce (FCBA, 2020) est majoritairement brûlée
en scierie. Il serait alors intéressant d'en extraire une partie pour la valoriser dans la �lière
chimie. Analyser les variations dans l'arbre de la masse volumique de l'écorce, pourrait
permettre d'optimiser l'approvisionnement de cette �lière chimie sans pour autant nuire
à la forêt.

Les questions de recherche associées à ce chapitre sont les suivantes : la variation de la
masse volumique le long de l'écorce est-elle signi�cative ? Quelles sont les parties les plus
denses ? Ces variations sont elles similaires à celles des concentrations en extractibles ? Y
a-t-il un impact de la taille de l'arbre ?

Pour cette partie, les jeux J1, J2 et J3 ont été utilisés.
Les moyennes d'infradensités de l'écorce du tronc sont de 514, 453 et 443 kg·m-3 pour

A. alba, P. abies et P. menziesii, respectivement (Tableau 4.1, page 67). Les moyennes
d'infradensités du bois de tronc sont de 374, 353 et 429 kg·m-3 pour A. alba, P. abies et
P. menziesii, respectivement (Tableau 4.1, page 67).

6.2 Les variations de l'infradensité de l'écorce en fonc-

tion de la largeur d'écorce et du diamètre de la

rondelle

La variation de l'infradensité de l'écorce du tronc a été étudiée pour les trois essences
en fonction de la largeur à l'état frais. La Figure 6.1 montre que pour A. alba et P.
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abies, l'infradensité augmente avec la largeur tandis qu'elle diminue pour P. menziesii.
Des résultats similaires sont obtenus pour la variation de l'infradensité en fonction du
diamètre de la rondelle de tronc mesuré à l'état frais sauf pour P. abies pour lequel la
pente n'est pas signi�cative (Figure 6.2).
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Figure 6.1 � Infradensité de l'écorce du tronc en fonction de la largeur d'écorce fraîche
pour les trois essences. Les droites sont les représentations des régressions linéaires entre
les deux variables. Les équations de droites ainsi que les signi�cativités des pentes sont
indiqués sur chaque graphique avec : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** :
p < 0.001.
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Figure 6.2 � Infradensité de l'écorce du tronc en fonction du diamètre de la rondelle
mesuré à l'état frais pour les trois essences. Les droites sont les représentations des régres-
sions linéaires entre les deux variables. Les équations de droites ainsi que les signi�cativités
des pentes sont indiqués sur chaque graphique avec : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** :
p < 0.01, *** : p < 0.001.

6.3 Les variations de l'infradensité de l'écorce en fonc-

tion de l'orientation

Grâce au jeu J1, une étude a été faite sur la variation de l'infradensité de l'écorce
pour trois essences : F. sylvatica, P. abies et P. tremula (Mescolini, 2018). L'infradensité
de l'écorce a été mesurée sur trois azimuts di�érents pour chaque rondelle. Les résultats
préliminaires montrent qu'il y a une variation de l'infradensité en fonction de l'azimut
de la mesure sur une rondelle (Mescolini, 2018). Malheureusement, la signi�cativité de
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ces variations n'a pas été étudiée. Ainsi, il reste à étudier si ces résultats sont valides
pour un nombre de rondelles plus important et si cette variation est liée à l'orientation
géographique de la mesure.

6.4 Les variations verticales de l'infradensité de l'écorce

En�n, la variation verticale de l'infradensité de l'écorce du tronc a été étudiée pour
les trois essences. La Figure 6.3 montre que pour A. alba, l'infradensité diminue avec la
hauteur tandis qu'elle diminue puis augmente pour P. abies. Il semblerait que pour P.
menziesii, elle augmente puis diminue légèrement. La variation étudiée arbre par arbre
con�rme ces observations (Annexe C.1).

En regardant plus précisément cette variation en fonction de la distance relative à la
base du houppier, pour P. menziesii, l'infradensité augmente jusqu'à la base du houppier
puis diminue après la base du houppier (Figure 6.4).
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Figure 6.3 � Infradensité de l'écorce du tronc en fonction de la hauteur relative dans
l'arbre pour les trois essences. Les droites sont les représentations des régressions linéaires
entre les deux variables. Les équations de droites ainsi que les signi�cativités des pentes
sont indiqués sur chaque graphique avec : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** :
p < 0.001.
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Figure 6.4 � Infradensité de l'écorce en fonction de la distance relative à la base du
houppier pour les trois essences. La droite pointillée verte représente la base du houppier.
La droite noire représente la régression entre les deux variables avant la base du houppier et
la droite rouge représente la régression entre les deux variables après la base du houppier.
Les équations des régressions sont écrites en haut de chaque graphique ainsi que les p-
value des pentes. Les étoiles représentent la signi�cativité de la pente avec NS : p ≥ 0.05,
* : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

Ces résultats encourageants laissent présager qu'un modèle de variation de la masse
volumique de l'écorce avec la hauteur pourrait être facilement ajusté. Un article sur ces
trois essences est en prévision.
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6.5 Discussion

De manière générale, comme montré dans le chapitre 4, il a été trouvé que l'infradensité
de l'écorce des essences étudiées est supérieure à celle du bois de tronc sauf pour P.
menziesii. Ce résultat est validé par la littérature (Erickson, 1972 ; Miles et Smith, 2009
; Dibdiakova et Vadla, 2012). En revanche, il semble que P. menziesii possède une écorce
moins dense que le bois de tronc d'après nos résultats et la littérature (Miles et Smith,
2009).

Cette di�érence d'infradensité entre l'écorce et le bois de tronc peut s'expliquer en
partie par les di�érences anatomiques entre les deux compartiments (Patel, 1975), ou
encore par la quantité très importante de minéraux (Ranger et al., 1981 ; Harkin, 1971 ;
Rothpfe�er et Karltun, 2007 ; Filbakk et al., 2011 ; Neiva et al., 2018). Ceci n'a pas pu
être véri�é sur les arbres de cette thèse.

Concernant la variation de l'infradensité de l'écorce avec l'azimut, l'étude de Mescolini
(2018) ne comportait qu'un arbre par essence avec seulement deux rondelles par arbre.
Il y a un réel besoin de pousser cette étude sur plus d'échantillons a�n d'évaluer l'im-
pact de l'orientation de la mesure sur l'infradensité de l'écorce. Il serait intéressant que
des réplicats de ces échantillons soient analysés selon leur concentration en extractibles
et en minéraux a�n de potentiellement lier les trois variables. En plus de l'impact des
extractibles et minéraux sur cette variation, un lien avec l'infradensité de l'écorce externe
pourrait être exploré puisque celle-ci semble plus dense que l'écorce interne (Meyer et al.,
1981). Si la largeur d'écorce externe n'est pas égale le long de la rondelle, l'infradensité
en serait impactée.

Erickson (1972) et Dibdiakova et Vadla (2012) ont montré que pour Abies et Picea,
l'infradensité diminue avec la hauteur. Ces variations ont été con�rmées ici pour A. alba
mais pas pour P. abies pour lequel l'infradensité augmente avec la hauteur. Ces deux
études portaient sur le même genre, mais pas la même espèce que les essences étudiées
dans cette thèse, ce qui peut éventuellement expliquer la di�érence pour P. abies. Aucun
article traitant de la variation de la masse volumique de l'écorce de P. menziesii n'a été
trouvé.

Il semble que l'infradensité de l'écorce d'A. alba et P. abies suit la même variation
en fonction de la hauteur que celle du tronc, mais ce n'est pas le cas pour P. menziesii
(Billard et al., 2021).

Les variations verticales peuvent être expliquées, en partie, par : l'anatomie de l'écorce,
l'âge de l'arbre, l'âge de l'écorce et la concentration en extractibles (Tableau 6.1).

Tableau 6.1 � Tableau récapitulatif des sens de variations attendus entre l'infradensité
moyenne de l'écorce et l'infradensité moyenne du bois de tronc (deuxième colonne) et la
variation de l'infradensité entre le bas et le haut de l'arbre (troisième colonne) en fonction
de di�érents facteurs.

Facteurs
Sens de variation de l'infradensité attendu

Comparé au tronc Entre le bas et le haut de l'arbre
Anatomie de l'écorce (Quilhó et al., 2000) -

Âge de l'arbre -
E�et croissance (Meyer et al., 1981) -
Extractibles (Brennan et al., 2020a) + +

Minéraux (Rothpfe�er et Karltun, 2007) +

D'après (Quilhó et al., 2000), l'anatomie des cellules de l'écorce varie avec la hauteur :
l'épaisseur des parois diminue avec la hauteur. Ceci devrait entraîner une diminution de
la masse volumique avec la hauteur.

Il est compliqué de voir une relation nette entre l'infradensité et la hauteur relative
pour P. menziesii. Une séparation des points a été faite entre les arbres jeunes (20 ans)
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et les arbres plus vieux (43 et 48 ans) (Annexe C.2). Ce graphique permet de voir que les
arbres jeunes ont une infradensité plus forte dans le bas de l'arbre que les vieux arbres
et que le sens de variation de l'infradensité semble dépendre de l'âge de l'arbre. De plus,
pour les jeunes arbres, la variation de l'infradensité est similaire à celle de P. abies

D'après Meyer et al. (1981) la croissance du phelloderme compresse les cellules vers
l'extérieur, augmentant ainsi l'infradensité. De nouveau, on s'attend à avoir une dimi-
nution de l'infradensité avec la hauteur puisque l'écorce est plus jeune dans le haut de
l'arbre.

Une autre raison pouvant expliquer la variation de l'infradensité de l'écorce est la
présence d'extractibles. Brennan et al. (2020b) ont étudié les mêmes arbres que cette
thèse (J2). Leur étude a montré que la concentration en extractibles de l'écorce augmente
avec la hauteur pour les trois essences. Cette variation est similaire à celle de l'infradensité
de l'écorce de P. abies. De plus, pour A. alba, l'infradensité diminue avec la hauteur, or la
concentration en polyphénols, qui est la famille chimique la plus présente dans l'écorce de
cette espèce, diminue également avec la hauteur (Brennan et al., 2020a). En�n, pour P.
menziesii, les variations d'infradensité et de concentration en extractibles ne sont similaires
qu'à partir de la base du houppier.

Ainsi, ces facteurs semblent expliquer en partie la variation de l'infradensité avec la
hauteur pour A. alba mais pas pour P. abies et P. menziesii à l'exception de la concen-
tration en extractibles et l'e�et âge de l'arbre P. menziesii. Une variation de l'infradensité
contraire à ce qui peut être attendu pour certains facteurs ne veut pas dire que ces fac-
teurs n'ont pas d'in�uence sur la variation de l'infradensité, mais seulement que d'autres
facteurs ont un impact plus fort que ceux-ci.

Il a déjà été montré que la présence de n÷uds augmente localement la masse volumique
du bois de tronc (Lehtonen, 1978). Il serait intéressant de savoir si l'écorce voisine de la
zone d'insertion des branches ne serait pas elle aussi plus dense. Le cas échéant, une
partie de la variation de l'infradensité de l'écorce pourrait s'expliquer par la présence de
branches, notamment pour P. menziesii dont l'infradensité atteint son maximum à la
base du houppier.

En�n, la largeur d'écorce diminue avec la hauteur tout comme la masse volumique pour
A. alba. Ainsi, les résultats de variations de la masse volumique de l'écorce en fonction
de la largeur sont surtout causé par un e�et hauteur. Il semblerait donc que la biomasse
d'écorce diminue rapidement avec la hauteur pour cette essence. Pour P. abies et P.
menziesii, il est moins évident de donner une relation puisque les variables évoluent de
manière opposées. Pour cela, il faudrait multiplier l'infradensité par le volume vert de
l'écorce. Cette dernière information pourra être est traitée à l'aide des résultats de la
thèse de (Bauer, 2021).

Les résultats présentés ici valident l'hypothèse H2 : � La variation de la masse volu-
mique dans les compartiments est signi�cative �.

Pour conclure ce chapitre, voici quelques éléments de réponses aux questions scienti-
�ques posées au début de ce chapitre. La variation de la masse volumique est sign�cative
avec la hauteur et le diamètre. Il semble y avoir un réel intérêt à extraire les parties basses
pour A. alba et les parties hautes pour P. abies et P. menziesii a�n de les valoriser en
chimie du bois.

Le prochain chapitre s'intéresse aux deux compartiment restants : les noeuds et les
branches. Le but étant d'analyser la continuité de la variation de la masse volumique
depuis le n÷ud jusqu'au bout de la branche.
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CHAPITRE 7

Variations de l'infradensité des n÷uds et des branches

7.1 Intérêts de cette recherche

Les deux derniers compartiments à étudier sont les n÷uds et les branches. Comme
expliqué en introduction de cette thèse, ces compartiments ont un avenir prometteur en
chimie du bois. De plus, les branches peuvent avoir un impact fort sur la comptabilité
du carbone en raison du volume important que représente le houppier. Ainsi, connaître
avec plus de précision l'infradensité de ce compartiment semble important. Très peu de
données sont disponibles sur ce sujet.

Mieux connaître la variation de la masse volumique dans ces compartiments, revient
à mieux connaître la ressource et donc à mieux la gérer. Est-il intéressant de prendre la
branche entière ou vaut-il mieux n'en prendre qu'une section ? Les n÷uds sont-ils di�érents
entre le haut et le bas de l'arbre ?

Voici les questions qui ont été le motivation à l'origine de cette recherche. Pour cette
partie, seul le jeu de données J2 a été utilisé.

7.2 Les n÷uds

Il a été montré dans l'article 1 que les moyennes d'infradensités des n÷uds sont de
700, 682 et 741 kg·m-3 pour A. alba, P. abies et P. menziesii, respectivement (Tableau 4.1,
page 67). Les moyennes d'infradensités du bois de tronc sont de 374, 353 et 429 kg·m-3

pour A. alba, P. abies et P. menziesii, respectivement (Tableau 4.1, page 67).

7.2.1 Les variations de l'infradensité des n÷uds en fonction de
leur diamètre

La Figure 7.1 présente la variation de l'infradensité des n÷uds avec le diamètre �nal
du n÷ud pour les trois essences. Il y a une augmentation de l'infradensité pour A. alba et
P. abies avec le diamètre des n÷uds. La variation chez P. menziesii n'est pas signi�cative.
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Figure 7.1 � Infradensité des n÷uds en fonction du diamètre �n bout pour les trois
essences. Les droites sont les représentations des régressions linéaires entre les deux va-
riables. Les équations de droites ainsi que les signi�cativités des pentes sont indiqués sur
chaque graphique avec : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

7.2.2 Les variations verticales de l'infradensité des n÷uds

La Figure 7.2 présente la variation de l'infradensité des n÷uds avec la hauteur relative
dans l'arbre pour les trois essences. Quelle que soit l'essence, il y a une diminution de
l'infradensité avec la hauteur dans l'arbre, malgré une décroissance moins marquée pour P.
menziesii. Les n÷uds sont bien plus denses que le bois de tronc, toute hauteur confondue.
La Figure 7.3 présente cette même variation en fonction de la distance relative des n÷uds
à la base du houppier. La base du houppier marque une limite nette pour P. abies et
P. menziesii entre la zone sous le houppier où l'infradensité des noeuds est globalement
constante alors que l'infradensité diminue avec la hauteur au dessus de la base du houppier
pour les trois essences. Seul A. alba présente une décroissance signi�cative sous la base
du houppier.
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Figure 7.2 � Infradensité des n÷uds en fonction de la hauteur relative de la branche
dans l'arbre pour les trois essences. Les droites sont les représentations des régressions
linéaires entre les deux variables. Les équations de droites ainsi que les signi�cativités des
pentes sont indiqués sur chaque graphique avec : NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01,
*** : p < 0.001.
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Figure 7.3 � Infradensité moyenne des n÷uds en fonction de la distance relative à la
base du houppier pour les trois essences. La droite pointillée verte représente la base du
houppier. La droite noire représente la régression entre les deux variables avant la base
du houppier et la droite rouge représente la régression entre les deux variables après la
base du houppier. Les équations des régressions sont écrites en haut de chaque graphique
ainsi que les p-value des pentes. Les étoiles représentent la signi�cativité de la pente avec
NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

7.3 Les branches

Les moyennes d'infradensités des insertions de branches sont de 606, 630 et 588 kg·m-3

pour A. alba, P. abies et P. menziesii, respectivement, et 452, 497, 450 kg·m-3 pour les
branches hors insertions d'A. alba, P. abies et P. menziesii, respectivement (Tableau 4.1,
page 67). Les moyennes d'infradensités du bois de tronc sont de 374, 353 et 429 kg·m-3

pour A. alba, P. abies et P. menziesii, respectivement (Tableau 4.1, page 67).

7.3.1 L'écorce des branches

Pour l'article 1, l'infradensité des branches a été calculée en utilisant la branche dans
son total (bois + écorce).

Pour a�ner ces résultats, une comparaison entre l'infradensité sur écorce et l'infra-
densité sous écorce pour les insertions de branches (échantillons C) et les branches hors
insertions (échantillons D) pour les trois essences a été e�ectuée (Figure 7.4) ainsi qu'un
test de student apparié. Pour chaque essence, la moyenne des infradensités sous écorce
et la moyenne des infradensités sur écorce des deux échantillons C et D sont signi�cati-
vement di�érentes. Ainsi, prendre en considération l'écorce des branches à un impact sur
l'infradensité des branches.

D'après la Figure 7.4, il semble que la présence d'écorce diminue l'infradensité des
insertions de branches, et augmente l'infradensité des branches hors insertions. L'infra-
densité de l'écorce des branches doit être comprise entre celle des branches hors insertions
et celle des insertions de branches. Comme expliqué dans la partie 3.5.3.1, il ne serait
pas raisonnable d'isoler l'écorce des branches sur les images scanner à cause de la faible
résolution des images et de l'imprécision du détourage. Cette hypothèse ne peut donc
pas être véri�ée. C'est aussi pour cette raison qu'il a été décidé d'utiliser l'infradensité
sur écorce dans les calculs. C'est d'ailleurs plutôt cette valeur qui est intéressante s'il est
considéré que sur le terrain, les branches ne sont pas écorcées.
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Figure 7.4 � Comparaison de l'infradensité sur écorce et l'infradensité sous écorce pour
les insertions de branches (échantillons C) représentée en orange et les branches hors
insertions (échantillons D) en vert pour les trois essences. La droite y = x est représentée
en noire.

7.3.2 Les variations de l'infradensité le long des branches

Dans l'article 1, il n'y avait aucune donnée permettant d'estimer quelle proportion re-
présentait les insertions de branches par rapport au reste du houppier (voir partie 3.5.3.2).
Il a été �xé que les insertions de branches représentaient 5 % du volume total du houppier.
Cette proportion a été �xée en considérant que les tronçons sélectionnés font en moyenne
cinq à six centimètres de long et représentent de l'ordre de 5 % du volume des branches
sélectionnées. Or, il a été montré que l'infradensité diminuait fortement entre les inser-
tions de branches et les branches hors insertions. La part de l'insertion dans le volume
de la branche est donc une donnée importante pour évaluer correctement la biomasse du
houppier.

Un stage de Master 2 (Saptaikhanova, 2020) a été réalisé a�n d'étudier plus �nement
la variation de la masse volumique le long des branches pour tenter de déterminer la
proportion de branche ayant une forte infradensité et de faire un lien avec di�érentes
variables telles que la largeur de cernes, le bois de compression ou encore les extractibles.

Cette étude ainsi qu'une étude préliminaire des branches de J2 ont montré que l'in-
fradensité diminue fortement sur les 50 premiers centimètres environ, avec au départ une
infradensité proche de celle des n÷uds, puis semble être constante sur le reste de la branche
pour les trois essences (Figure 7.5, tirée de Saptaikhanova (2020) et Annexe D.3).

7.3.3 Les variations de l'infradensité des branches en fonction de
leur diamètre

La Figure 7.6 présente la variation de l'infradensité des insertions de branches et des
branches hors insertions en fonction de leur diamètre pour les trois essences. Quelle que
soit l'essence, l'infradensité des insertions de branches augmente avec la hauteur dans
l'arbre. La même chose est observée pour les branches hors insertions de A. alba et P.
abies seulement. Pour un diamètre donné, l'infradensité des insertions de branches est là
aussi supérieure à l'infradensité des branches hors insertions.

7.3.4 Les variations verticales de l'infradensité des branches

La Figure 7.7 présente la variation de l'infradensité des insertions de branches et
des branches hors insertions avec la hauteur relative dans l'arbre pour les trois essences.
Quelle que soit l'essence, il y a une diminution de l'infradensité pour les insertions de
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Figure 7.5 � Infradensité des branches en fonction de la distance au tronc avec deux
branches d'A. alba en première ligne, puis deux branches de P. abies et en�n deux branches
de P. menziesii. Les segments sont les représentations des régressions linéaire entre les
deux variables pour les deux compartiments avec un point de jonction représenté par la
ligne bleue pointillée verticale.

0 2 4 6 8 10

30
0

40
0

50
0

60
0

70
0

80
0

90
0

Abies alba

In
fr

ad
en

si
té

 d
es

 b
ra

nc
he

s 
(k

g/
m

3 ) y = 45.33x + 513.28
p−value de la pente =  7.41e−14 ( *** )

y = 44.96x + 386.17
p−value de la pente =  2.24e−14 ( *** )

0 2 4 6 8 10

30
0

40
0

50
0

60
0

70
0

80
0

90
0

Picea abies

Diamètre avec écorce (cm)

y = 28.53x + 549.06
p−value de la pente =  1.45e−12 ( *** )

y = 24.44x + 446.91
p−value de la pente =  1.30e−11 ( *** )

0 2 4 6 8 10

30
0

40
0

50
0

60
0

70
0

80
0

90
0

Pseudotsuga menziesii
y = 11.52x + 546.86

p−value de la pente =  7.75e−04 ( *** )

y = 0.71x + 444.62
p−value de la pente =  6.76e−01 ( NS )

Figure 7.6 � Infradensité des insertions de branches et branches hors insertions en
fonction du diamètre pour les trois essences. Les insertions de branches sont représentées
en orange et les branches hors insertions en vert. Les droites sont les représentations des
régressions linéaire entre les deux variables pour les deux compartiments. Les équations de
droites ainsi que les signi�cativités des pentes sont indiqués sur chaque graphique avec :
NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.
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branches avec la hauteur dans l'arbre. La même chose est observée pour les branches hors
insertions de A. alba et P. abies seulement. Il est intéressant de noter que les branches
hors insertions de P. menziesii ont une infradensité moyenne proche de celle du tronc
(Annexe D.3). En�n, pour une hauteur donnée, l'infradensité des insertions de branches
est toujours supérieure à l'infradensité des branches hors insertions.
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Figure 7.7 � Infradensité des branches en fonction de la hauteur relative de la branche
dans l'arbre pour les trois essences. Les insertions de branches sont représentées en orange
et les branches hors insertions en vert. Les droites sont les représentations des régressions
linéaires entre les deux variables pour les deux compartiments. Les équations de droites
ainsi que les signi�cativités des pentes sont indiqués sur chaque graphique avec : NS :
p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** : p < 0.001.

7.4 Discussion

7.4.1 Les n÷uds

Dans la littérature, il est indiqué que lorsque le nombre de n÷uds dans un verticille
augmente, l'infradensité moyenne des n÷uds diminue (Lehtonen, 1978). Ceci ne s'est pas
véri�é exact ici, et le résultat opposé a même été trouvé pour P. menziesii (Figure D.2
de l'Annexe D.2).

En revanche, les résultats semblent en contradiction avec la littérature pour la relation
entre l'infradensité et le diamètre des n÷uds de P. abies puisque cette relation est ici
positive, contrairement à Lehtonen (1978) qui a obtenu une relation négative pour P.abies
mais positive pour P. sylvestris.

Une diminution de l'infradensité des n÷uds avec la hauteur a été trouvée pour les trois
essences. Cette diminution est en accord avec la littérature (Boutelje, 1966 ; Lehtonen,
1978). Pour P. menziesii, la variation entre n÷uds d'une même hauteur est assez forte et
la diminution avec la hauteur doit être con�rmée avec un nombre d'arbres plus important.

La variation le long du n÷ud n'a pas été étudiée ici en considérant qu'une telle précision
ne serait pas utile pour l'utilisation potentielle des n÷uds. En e�et, pour une utilisation
en chimie du bois, le n÷ud entier sera prélevé. Cependant, les données collectées per-
mettraient facilement de réaliser cette étude grâce aux images scanner prises à intervalle
régulier le long du n÷ud. Une étude ultérieure pourrait ainsi faire le lien entre la variation
de l'infradensité le long du n÷ud et la concentration en extractibles.

Ces variations d'infradensité dans les n÷uds peuvent s'expliquer par la largeur de
cernes (Wegelius, 1940), le bois de compression en quantité importante, notamment dans
la partie inférieure des n÷uds de résineux (Hakkila, 1971 ; Li et al., 2014) ou encore la
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concentration en extractibles (Kebbi-Benkeder et al., 2016 ; Willför et al., 2005) (Tableau
7.1).

Tableau 7.1 � Tableau récapitulatif des sens de variations attendus entre l'infradensité
moyenne des n÷uds et l'infradensité moyenne du bois de tronc (deuxième colonne) et la
variation de l'infradensité entre les n÷uds du bas et ceux du haut de l'arbre (troisième
colonne) en fonction de di�érents facteurs.

Facteurs
Sens de variation de l'infradensité attendu

Comparé au tronc Entre le bas et le haut de l'arbre
Largeur de cerne (Wegelius, 1940) +
Bois de compression (Hakkila, 1971) + -

Extractibles (Kebbi-Benkeder et al., 2016 ; Brennan et al., 2020c) + -

Entre le bois de tronc et le bois des n÷uds, une di�érence de largeur de cerne a pu
être observé sur les images scanner mais n'a pas été quanti�é. Les cernes étaient plus
�ns dans les n÷uds que dans le bois de tronc, l'infradensité plus forte des n÷uds n'est
pas surprenante. Il pourrait être intéressant de mesurer la largeur de cerne moyenne en
fonction de la hauteur du n÷ud. Les n÷uds étant plus riches en bois de compression que
le bois de tronc, il est attendu d'avoir des n÷uds plus denses que le bois de tronc, ce
qui est con�rmé ici. La quantité de bois de compression n'a pas été quanti�é dans cette
thèse mais un stage de Master 1 portant sur les n÷uds d'un épicéa a trouvé un retrait
volumique du bois des n÷uds de 10,21%, au lieu de 12,1 pour le bois de tronc d'après
TROPIX (Heim, 2018). Ceci est à con�rmer sur un échantillonnage plus important. En�n,
la concentration importante d'extractibles dans les n÷uds peut justi�er une infradensité
plus forte pour les n÷uds que pour le bois de tronc (Kebbi-Benkeder et al., 2016 ; Willför
et al., 2005).

Verticalement, on peut s'attendre à avoir une diminution de la quantité de bois de
compression dans les n÷uds, et donc une infradensité des n÷uds plus faible, en raison
des branches plus petites dans le haut de l'arbre, subissant moins le poids de la neige
ou la contrainte du vent. Cette hypothèse reste à véri�er. Pour les extractibles, il a été
montré qu'à partir de la base du houppier, la concentration d'extractibles diminue avec
la hauteur (Piispanen et al., 2008 ; Kebbi-Benkeder et al., 2017 ; Brennan et al., 2020a),
tout comme l'infradensité des n÷uds. Il est à noter que les arbres analysés par Brennan
et al. (2020c) sont les arbres de J2. Il est donc intéressant d'observer que ces deux va-
riables varient dans le même sens. En revanche, en dessous de la base du houppier, la
concentration d'extractibles augmente de la base de l'arbre à la base du houppier. Cette
variation n'est pas valable pour l'infradensité. De plus, les n÷uds des arbres provenant de
parcelles éclaircies ont une concentration d'extractibles plus importante que ceux des par-
celles témoins (Kebbi-Benkeder et al., 2017), ce qui est en accord avec les résultats trouvés
pour l'infradensité malgré une di�érence d'infradensité entre les deux intensité d'éclair-
cie non-signi�cative (article 1). Malgré tout, l'hypothèse selon laquelle la concentration
d'extractible est liée à la masse volumique semble être con�rmée.

Ainsi le lien entre les facteurs énoncés précédemment et les variations de l'infradensité
entre le bois de tronc et les n÷uds ou entre les n÷uds du bas de l'arbre et ceux du haut
de l'arbre ont pu être con�rmés (Tableau 7.1).

En�n, la proportion de volume de n÷uds par rapport au volume de la tige diminuant
avec la hauteur (Tong et al., 2013) ainsi que l'infradensité, la biomasse de n÷uds diminue
avec la hauteur dans l'arbre.

Ces résultats valident l'hypothèse H2 : � La variation de la masse volumique dans les
compartiments est signi�cative �.
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7.4.2 Les branches

D'après la littérature, l'infradensité de l'écorce des branches est inférieure à l'infra-
densité des branches ce qui rentre en contradiction avec l'hypothèse émise précédemment,
partie 7.3.1 (Manwiller, 1979 ; Gryc et Horá£ek, 2007).

Comme pour les n÷uds, la relation positive trouvée pour P. abies concernant l'infra-
densité en fonction du diamètre de la branche est contradictoire avec la relation négative
reportée par Lehtonen (1978). Pour P. sylvestris celui-ci reportait une relation positive,
comme c'est le cas ici pour A. alba et P. menziesii. Encore une fois, il ne semble donc pas
y avoir de relation générale pour les résineux.

La diminution de l'infradensité des branches avec la hauteur trouvée ici est con�rmée
par la littérature pour P. abies (Lehtonen, 1978 ; Dibdiakova et Vadla, 2012).

Concernant la diminution de l'infradensité le long de la branche, les résultats sont
concordants avec la littérature (Hakkila, 1971 ; Hamilton et al., 1976 ; Gryc et al., 2011).
D'après (Gryc et al., 2011), la diminution est très importante sur le premier mètre.

Comme pour les n÷uds, l'hypothèse qui est avancée est que la variation de l'infraden-
sité le long des branches peut être expliquée en partie par la largeur de cernes, le bois de
compression ou encore la quantité d'extractibles (Tableau 7.2).

Tableau 7.2 � Tableau récapitulatif des sens de variations attendus entre l'infradensité
moyenne des branches et l'infradensité moyenne du bois de tronc (deuxième colonne), la
variation de l'infradensité entre les branches du bas et celles du haut de l'arbre (troisième
colonne) et la variation de l'infradensité le long de la branche (quatrième colonne) en
fonction de di�érents facteurs.

Facteurs
Sens de variation de l'infradensité attendu

Comparé au tronc Entre le bas et le haut de l'arbre Le long de la branche
Largeur de cerne (Wegelius, 1940) + +

Bois juvénile - - -
Bois de compression (MacFarlane, 2020) + - -

Extractibles (Willför et al., 2005 ; Vinchelin, 2021) + -
Minéraux (Rothpfe�er et Karltun, 2007) +

Les largeurs de cernes sont plus petites dans les branches que dans le tronc (Sarmiento
et al., 2011), ce qui explique en partie que l'infradensité soit plus forte dans les branches
que dans le tronc. Puisque l'infradensité diminue le long de la branche, il est attendu
que la largeur de cernes moyenne augmente le long de la branche. Pourtant, d'après la
Figure D.1 de l'Annexe D.1, il semblerait que la largeur de cernes ne soit pas su�sante
pour expliquer la diminution de densité le long de la branche. En e�et, à l'exception des
branches des arbres D9 et E11, l'infradensité tend plutôt à diminuer le long de la branche.

Il est supposé que la proportions de bois juvénile des branches augmente avec la
hauteur dans l'arbre puisque les branches hautes sont plus jeunes que les branches basses.
De même, la proportion de bois juvénile doit augmenter de long de la branche, de la base
à l'apex, entraînant une diminution de l'infradensité le long de la branche.

La quantité de bois de compression dans la branche n'a pas pu être analysée pour le
moment. Il est attendu que la quantité de bois de compression soit très forte au niveau de
l'insertion de la branche dans le tronc et diminue le long de la branche. De plus, comme
pour les n÷uds, des hypothèses peuvent être émises sur la quantité de bois de compression
entre les branches basses et les branches hautes. Il est supposé que la quantité de bois
de compression diminue avec la hauteur, en raison du nombre de contraintes plus faibles
dans le haut de l'arbre (branches moins lourdes, masse de neige plus faible dans le haut
de l'arbre), entraînant une diminution de l'infradensité avec la hauteur.

La concentration d'extractibles quand à elle diminue rapidement le long de la branche
sur les 10-20 premiers centimètres et atteint une concentration égale à celle du bois de
tronc (Willför et al., 2003a,b). Les six branches de J4 ont permis de con�rmer cette

94



littérature puisqu'il a été trouvé que la concentration d'extractibles évolue de la même
façon que l'infradensité le long des branches (Vinchelin, 2021). Il peut donc être conclu
que la forte concentration d'extractibles à un impact sur l'infradensité (Vinchelin, 2021).

Ainsi le lien entre les facteurs énoncés précédemment et les variations de l'infradensité
entre le bois de tronc et les branches, entre les branches basses et les branches hautes
et le long de la branche ont pu être con�rmés sauf pour la proportion de bois juvénile
des branches par rapport à celle du bois de tronc et le lien entre la largeur de cerne et
l'infradensité le long de la branche (Tableau 7.1).

Encore une fois, une variation de l'infradensité contraire à ce qui peut être attendu pour
certains facteurs ne veut pas dire que ces facteurs n'ont pas d'in�uence sur la variation de
l'infradensité, mais seulement que d'autres facteurs ont un impact plus fort que ceux-ci.

Les résultats présentés ici valident l'hypothèse H2 : � La variation de la masse volu-
mique dans les compartiments est signi�cative �.

En�n, l'étude de Saptaikhanova (2020) montre que la partie de la branche ayant une
forte infradensité est sans doute plus longue que ce qui a été supposé au départ de cette
thèse. Dans l'article 1, la proportion du volume a�ectée aux insertions de branches lors
des calculs de biomasse était de 5 % du volume total de houppier. Or les mesures montrent
que la zone à forte infradensité représente de l'ordre de 10 % de la longueur de la branche,
et donc encore plus en volume. Cependant, il faut noter que l'infradensité, très forte sur les
premiers centimètres de la branche, diminue très rapidement. Ainsi, on peut espérer que
la sous-estimation du volume de l'insertion de branche soit compensée par la diminution
rapide de l'infradensité. Il est important de ne pas lui donner un poids trop important
dans les calculs de biomasses pour ne pas surestimer la biomasse des branches. De plus,
la séparation des branches en deux sous-compartiments est une simpli�cation de cette
variation.

Si l'on admet que la longueur de la zone d'insertion est �xe de l'ordre de 50 cm, il
aurait été possible d'évaluer la part cette zone dans le volume du houppier en utilisant
les longueurs de branches mesurées dans J2 et en assimilant chaque branche à un cône.
Or, les branches mesurées sélectionnées par classe de découpe ne sont pas forcément
représentatives du houppier et les longueurs totales des branches n'ont pas forcément pu
être mesurées (branches cassées lors de la chute de l'arbre) posant ainsi des di�cultés
dans l'évaluation de cette proportion.

Il serait pratique de déterminer la masse volumique du tronc à partir des branches
comme ce qui peut être fait pour les essences tropicales. Le graphique de l'Annexe D.4
montre que quelque soit l'essence, la relation entre la masse volumique des branches et
la masse volumique du bois de tronc n'est pas évidente. Bien sûr, il faudrait véri�er ces
relations avec plus de données.

Pour conclure ce chapitre, voici quelques éléments de réponses aux questions scien-
ti�ques posées au début de ce chapitre. Il y a bien une di�érence de masse volumique
entre le bas de l'arbre pour les n÷uds et branches et le haut de l'arbre pour les n÷uds
et branches. Pour une utilisation de ces compartiments en chimie du bois, il semble inté-
ressant de prendre le n÷ud, et l'insertion de la branche en raison de la combinaison forte
densité et forte concentration en extractibles. Le reste de la branche peut servir pour la
régénération du sol, par exemple.
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CHAPITRE 8

Discussion générale

8.1 Bilan des résultats

Le premier chapitre de résultats (chapitre 4) a présenté les moyennes d'infradensité
des di�érents compartiments aériens ligneux de l'arbre. Il a été montré que la variation
de la masse volumique entre compartiments est forte, notamment pour les insertions
de branches et les n÷uds. De plus, la majorité des compartiments ont une infradensité
moyenne supérieure à celle mesurée à 1,30 m. Par exemple, la di�érence moyenne d'infra-
densité entre les n÷uds et la moyenne du bois à 1,30 m est de l'ordre de 300 kg·m-3. Un
tableau récapitulatif des infradensités moyennes par compartiment pour les trois essences
est disponible en page 67 (tableau 4.1). Ce tableau peut être utilisé lorsqu'une moyenne
par compartiment est recherchée pour l'une de ces trois essences.

L'utilisation de ces résultats a�n de comparer la biomasse calculée avec l'infraden-
sité moyenne à 1,30 m et la biomasse calculée avec les infradensités des compartiments
a montré que l'utilisation de l'infradensité moyenne à 1,30 m entraîne une sous ou sures-
timation plus ou moins importante de la biomasse en fonction du compartiment étudié.
Par exemple, utiliser l'infradensité à 1,30 m plutôt que l'infradensité moyenne des n÷uds
entraîne une sous-estimation de l'ordre de 50 % de la biomasse des n÷uds. L'utilisation
des di�érentes infradensités des autres compartiments a moins d'impact sur la biomasse
totale. Ceci est lié à un e�et de compensation. En e�et, la biomasse du bois de tronc
est surestimée avec l'utilisation de la masse volumique à 1,30 m mais celle des compar-
timents est sous-estimée. Ainsi, la di�érence de biomasse totale aérienne est signi�cative
pour P. abies (sous-estimation de 5,3 %) et P. menziesii (surestimation de 3,6 %). Ceci
s'explique pour P. abies par une sous-estimation importante de l'écorce, des n÷uds et
des branches et une surestimation du tronc assez faible. Au contraire, pour P. menziesii,
la biomasse des n÷uds et branches est sous-estimée tandis que la biomasse du bois de
tronc est fortement surestimée. Le tronc représente en moyenne plus de 75 % de la bio-
masse aérienne ligneuse totale. Ainsi, les autres compartiments ne sont pas à négliger car
ils représentent 1/4 de la biomasse totale de l'arbre. Ainsi, l'utilisation des infradensités
moyennes par compartiments est fortement recommandée, notamment dans un cadre de
calcul de biomasse des n÷uds, des branches ou de l'écorce.

Le deuxième chapitre de résultats (chapitre 5) s'est intéressé plus spéci�quement au
bois de tronc. Tout d'abord, il a été montré que l'infradensité moyenne du tronc est si-
gni�cativement di�érente de l'infradensité mesurée à 1,30 m pour A. alba et P. menziesii.
De plus, la variation verticale de l'infradensité a été étudiée pour les trois essences. L'in-
fradensité du bois de tronc diminue avec la hauteur, du bas vers le haut de l'arbre, pour
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Abies alba et Pseudotsuga menziesii et augmente pour Picea abies. Ces variations ont
été mises en évidence à l'aide de modèles descriptifs. Le développement de deux modèles
descriptifs, un prenant en entrée l'infradensité à 1,30 m et un ne la prenant pas en entrée,
a permis de montrer que la variation verticale de l'infradensité était forte et ne devait pas
être négligée.

Le chapitre 6 a montré que pour l'écorce, la variation de l'infradensité au sein du
compartiment est aussi importante. Il a été observé que l'infradensité diminue avec la
hauteur pour A. alba, diminue puis augmente pour P. abies et augmente puis diminue
légèrement pour P. menziesii.

En�n, le chapitre 7 a montré que l'infradensité moyenne des n÷uds et des branches
décroît avec la hauteur dans l'arbre. De plus l'infradensité diminue fortement sur les 50
premiers centimètres de la branche puis reste constante jusqu'au bout de la branche.

Ces di�érents résultats montrent que la variation intra-compartiment existe et est assez
forte. Ainsi, en fonction de l'utilisation des résultats souhaitée et du niveau de précision
attendu (biomasse totale, biomasse du compartiment), l'utilisation d'une moyenne par
compartiment ne semble pas su�re. En e�et, les n÷uds et les branches étant riches en
extractibles (Willför et al., 2003a, 2005), pour une utilisation en chimie du bois, il vaudrait
mieux prélever uniquement le début de la branche, proche de l'insertion sur le tronc. En
revanche, pour une estimation de la biomasse totale, la variation de l'infradensité par
compartiment n'est pas nécessaire, une moyenne par compartiment est su�sante.

8.2 Méthodologie

8.2.1 Masse volumique apparente ou volume apparent de l'écorce

L'épaisseur d'écorce est estimée en reprenant la circonférence après écorçage, ou par
des mesures ponctuelles à la jauge à écorce. Dans les deux cas, une surface surestimée de
l'écorce est obtenue. En e�et, la rugosité de l'écorce est importante dans le calcul de la
surface d'écorce. Le volume des tiges est souvent calculé à partir d'une circonférence sur
écorce mesurée au mètre ruban. La �gure 8.1 montre la di�érence entre la surface réelle
d'écorce, et la surface surestimée mesurée au mètre ruban. La surface surestimée ne prend
pas en compte la morphologie de l'écorce.

Figure 8.1 � Représentation de la surface réelle d'écorce, zone beige, et la surface
surestimée d'écorce, somme des zones beige et hachurée rouge, pour une rondelle de bois.

Or, dans cette thèse, grâce à l'utilisation du tomographe à rayons X, la masse volu-
mique de l'écorce a été calculée sur la surface réelle d'écorce.

La question qui se pose face à ce problème est : vaut-il mieux calculer une masse
volumique surestimée qui sera donc plus faible que la masse volumique réelle, a�n de
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la multiplier au volume apparent, traditionnellement estimé par l'IGN, ou au contraire,
estimer un volume réel à partir du volume apparent ?

Il a ici été considéré qu'il était préférable d'avoir la masse volumique réelle de l'écorce
a�n de s'adapter à toutes les situations. En e�et, la masse volumique n'est pas uniquement
utilisée pour la biomasse. Ainsi, lorsqu'elle n'est pas associée à un volume, il n'y a aucune
raison d'avoir une masse volumique surestimée.

Dans le cadre d'un calcul de biomasse, avec les mesures usuelles de volumes apparent
d'écorce, le volume devra être corrigée. Le facteur de correction, égal au rapport entre
volumes d'écorce apparent et réel, serait dépendant de la rugosité de l'écorce et donc de
l'essence étudiée, et même de la hauteur de mesure. Pour rappel, des essences comme P.
menziesii ont une rugosité d'écorce di�érente entre le haut et le bas de l'arbre (Cardoso
et Pereira, 2017).

8.2.2 Volume des n÷uds

Comme expliqué dans le chapitre � Matériel et Méthode �, la proportion de volume
n÷ud dans le volume total de la tige sur écorce a été déterminée à l'aide de billons complets
de J2 scannés intégralement pour A. alba et P. menziesii. Tous les n÷uds de ces billons
ont été détourés.

Malheureusement, ce jeu de données ne contenait pas de P. abies. Ainsi, la proportion
de volume n÷ud dans le volume total de la tige sur écorce d'A. alba a été utilisée pour
cette essence.

Pour avoir une estimation correcte de la biomasse de ce compartiment, il serait in-
téressant d'e�ectuer un protocole similaire en prélevant des billons complets de P. abies
et de détourer l'intégralité des n÷uds a�n de déterminer cette proportion de volume de
n÷ud.

Il serait également utile de véri�er si la proportion de n÷uds peut être considérée
constante dans une essence donnée ou si elle varie entre arbres ou avec la hauteur dans la
tige.

8.2.3 Le protocole d'échantillonnage

Il est désormais temps de discuter d'un éventuel allègement du protocole d'échantillon-
nage pour de futures mesures. Cette question mérite d'être séparée entre les essences déjà
étudiée dans cette thèse, et les essences qui n'ont pas encore été mesurée.

8.2.3.1 Les essences de la thèse

Pour les essences étudiées dans cette thèse, l'échantillonnage actuel a permis de mettre
en lumière les di�érences de masses volumiques entre et dans les compartiments. Les
prochains échantillonnages auraient surtout pour objectif de con�rmer ces résultats.

Pour le bois de tronc, les modèles développés s'ajustent bien arbre par arbre, notam-
ment pour le modèle utilisant l'infradensité à 1,30 m en entrée. Il est peut-être envisageable
de prendre quelques rondelles en dessous de la base du houppier, particulièrement au ni-
veau de l'empattement, une à la base du houppier et quelques-unes au-dessus. A�n de
savoir la quantité de rondelles qu'il convient de prélever, un test pourrait être e�ectué
d'ajustement des modèles avec de moins en moins de rondelles et en comparant les RMSE
des modèles.

Pour l'écorce, en développant un modèle de variation verticale de l'infradensité, et en
e�ectuant des ajustements de modèles similaires à la proposition pour le bois de tronc,
il devrait être possible de donner le nombre de rondelles minimal pour bien décrire cette
variation. Le problème de l'écorce provient principalement de l'incertitude de mesure
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discutée au chapitre 3. La priorité est donc tout d'abord de travailler sur la validation de
la mesure de l'infradensité.

Pour les n÷uds, la masse volumique varie avec la hauteur. Il pourrait être envisagé de
diminuer le nombre de n÷uds prélevés car la mesure de la masse volumique des n÷uds est
compliquée et fastidieuse. Il est important de prévoir un temps conséquent à l'acquisition
de données pour ce compartiment. En�n, l'utilité de mesurer la masse volumique pour
les n÷uds morts est discutable puisque leur utilisation en industrie semble di�cile et la
variation de masse volumique entre les n÷uds vivants et les n÷uds morts ne semble pas
assez forte pour être prise en compte. En�n, comme il a déjà été mentionné, la variation
de la proportion de n÷uds dans la tige n'a pas été étudiée. Pourtant cette étude est
importante a�n de connaître quelle partie du tronc contient le plus de volume de n÷ud,
a�n de privilégier cette zone.

Pour les branches, il est nécessaire de prélever plus de rondelles près de l'insertion,
puisque la diminution de la masse volumique est forte à cet endroit. De plus, le reste de
la branche ne sera pas forcément valorisable en industrie. Ainsi, une connaissance précise
de la variation de la masse volumique à l'apex de la branche ne semble pas utile, ni pour
l'industrie, ni pour la comptabilité carbone.

Bien sûr, toutes ces propositions sont dépendantes de la précision attendue. Pour une
connaissance très précise de la variation de la masse volumique, une augmentation du
nombre d'échantillons est nécessaire, c'est-à-dire plus d'arbres avec di�érentes conditions
de croissance. En revanche, pour améliorer les résultats de cette thèse, un allègement du
protocole de mesure est envisageable. Ce protocole allégé pourrait permettre d'étudier,
pour ces essences, des variables qui n'ont pas pu être étudiées ici telle que l'altitude, le
type de sol, le climat ou encore l'âge des arbres, permettant ainsi de mieux comprendre
les facteurs in�uençant les variations de la masse volumique.

8.2.3.2 Autres essences

Des essences feuillues ont été prélevée durant la thèse mais n'ont pas pu être étudiée
par manque de temps. Il s'agissait de Q. robur/Q. petraea et de F. sylvatica. Tous les
compartiments (bois de tronc, écorce, noeuds et branches) sont disponibles pour l'étude
de la variation de la masse volumique. L'étude de ces essences serait un point de départ
très intéressant pour une comparaison entre feuillus et résineux tempérés.

La variation de la masse volumique pourrait aussi être étudiée pour d'autres essences
importantes de la région Grand Est comme le pin sylvestre, le mélèze ou encore le charme.
De plus, les n÷uds et écorces de ces essences sont riches en extractibles (Willför et al.,
2003b ; Pietarinen et al., 2006).

Cette thèse a montré que la variation entre compartiments et intra-compartiments
dépend de l'essence. Ainsi, il semble di�cile de réduire le protocole de mesure, notam-
ment pour le nombre de rondelles de tronc puisque la variation dans ce compartiment
est di�érente pour chaque essence. Il faudrait alors dans un premier temps prélever un
nombre faible d'arbres mais avec de nombreux échantillons, comme ce qui a été fait pour
cette thèse, puis faire un échantillonnage plus intensif une fois les variations connues. Pour
les branches et n÷uds, les trois essences étudiées dans la thèse ont une masse volumique
diminuant avec la hauteur. Ainsi, il serait possible de prélever moins de branches même
si rien ne prouve que les branches de ces espèces réagiront de la même manière puisque
ces variations n'ont été observées que pour trois essences résineuses. De même, ces com-
partiments pourraient être étudiés �nement sur peu d'arbres puis moins �nement sur une
quantité d'arbres plus importante.

Le charme est un cas particulier de ces trois essences puisqu'il s'agit d'un feuillu. Il
faudra véri�er si les n÷uds et branches ont une di�érence aussi importante avec le tronc
que les résineux. Il existe peu d'informations dans la littérature sur ces compartiments,

100



notamment les n÷uds. Par prudence, et tant que les feuillus de cette thèse n'ont pas
été étudiés, il vaut mieux prélever un nombre important d'échantillons dans ces deux
compartiments.

8.3 Perspectives

8.3.1 Futures publications

Les résultats préliminaires des chapitres 6 et 7 n'ont pas encore été publiés.
Un article analysant la variation de la masse volumique de l'écorce des trois essences

résineuses en fonction de la hauteur est en projet. Ce papier présentera un modèle de ces
variations, de manière similaire à l'article portant sur la variation verticale de la masse
volumique du bois de tronc. Toutes les données sont disponibles pour cela.

Par la suite, un autre papier concernant la variation depuis le n÷ud jusqu'au bout
de l'apex des branches des résineux sera écrit. Ce papier décrira aussi la variation de la
masse volumique de ces deux compartiments en fonction de la hauteur et du diamètre
des n÷uds et branches. De plus, il pourrait être envisagé d'analyser l'e�et de l'orientation
(NSEO) sur la masse volumique des branches et des n÷uds.

En�n, il est envisagé d'écrire un article sur la di�érence entre la masse volumique
mesurée sur des carottes de sondage et la masse volumique estimée à partir de rondelles
de tronc. Pour cela, une simulation de carottage à di�érentes hauteurs serait e�ectuée sur
les données de J2 et J3 et les moyennes obtenues (pondérées ou non par la distance à la
moelle pour tenir compte de la surreprésentation du bois proche de la moelle dans une
carotte cylindrique) seront comparées avec la masse volumique des rondelles pour les trois
essences résineuses.

8.3.2 Liens avec le projet XyloDensMap

Le troisième papier cité précédemment sur la di�érence entre la masse volumique
mesurée sur des carottes de sondage et la masse volumique réelles de la tige ou de l'arbre
permettrait de commencer à faire le lien avec le projet XyloDensMap. Ce projet s'intéresse
à la variation entre arbres de la masse volumique pour toutes les essences françaises,
mesurée sur des carottes de sondage prelevées à 1,30 m et récupérées lors des inventaires
forestiers e�ectués par l'IGN (Leban et al., 2017).

En e�et, les variations de masse volumique dans l'arbre analysées dans cette thèse ne
sont pas représentatives de la ressource en raison du faible nombre d'arbres échantillonnés
mais très précises au niveau de la variation dans l'arbre. Au contraire, le projet XyloDens-
Map dispose d'un jeu de données imposant de masses volumiques, mais restreint à une
carotte prélevée à 1,30 mètre. En combinant les résultats du projet XylodensMap avec
ceux de cette thèse, il serait possible d'étendre à un grand nombre d'arbres l'estimation
de la biomasse tenant compte des variations de masse volumique entre compartiments.
Pour cela, il faudrait par exemple faire le lien entre la moyenne pondérée de la carotte
et les variations entre (ou dans) les compartiments. Les modèles de variations verticales
d'infradensité développés dans le chapitre 5 permettent de répondre à cette probléma-
tique. En e�et, l'un des deux modèles développés prend en entrée la masse volumique à
1,30 m. Ainsi, l'utilisation de ce modèle permettrait d'obtenir l'infradensité moyenne du
tronc pour un nombre d'arbre plus important et permettrait de décrire la ressource plus
�nement.
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8.3.3 Variations radiales de la masse volumique du bois de tronc

La variation verticale de la masse volumique du bois de tronc a été étudiée pour
les trois essences résineuses. Il existe dans la littérature des modèles prenant compte en
plus de la variation radiale a�n d'avoir un schéma complet de la variation de la masse
volumique dans le tronc. Les données des jeux J2 et J3 permettent de faire ceci, mais
le temps a manqué a�n de faire ce type de modélisation. De plus, les limites de cernes
n'étant pas su�samment visibles sur les images scanner, les variations radiales n'auraient
pas pu être reliées aux di�érences interannuelles comme c'est le cas en général dans la
littérature.

Cependant, un autre travail développé en parallèle au laboratoire a montré qu'il était
possible de coupler les densités mesurées au scanner et les largeurs de cernes mesurées sur
un banc optique pour estimer les masses volumiques de chaque cerne. Ainsi, en combinant
ces résultats, il serait possible d'obtenir une carte complète de la masse volumique des
cernes du bois de tronc.

8.3.4 Lien entre masse volumique, concentration en extractibles,
quantité de bois de compression et intensité d'éclaircie

Comme expliqué précédemment dans la thèse, des rondelles ont été prélevées a�n
d'étudier la concentration en extractibles des di�érents compartiments de l'arbre pour les
trois essences résineuses. Il serait intéressant de mettre en relation ces concentrations avec
la masse volumique a�n de con�rmer le lien entre les variations de ces deux variables.

Pour les branches, le lien entre masse volumique et concentration en extractibles a
déjà été discuté dans le chapitre 7. Des échantillons permettant de mesurer la quantité
de bois de compression sont encore disponibles pour ces branches sur lesquelles la masse
volumique a été mesurée en continu le long de la branche. Ces mesures permettraient
de faire le lien entre masse volumique et quantité de bois de compression. Les résultats
pourront être discutés dans l'article sur les n÷uds et branches.

Les arbres de cette thèse ont été échantillonnés dans des parcelles testant des intensités
d'éclaircies contrastées. Cet e�et a été étudié pour le bois de tronc mais reste à analyser
pour les autres compartiments.

8.4 Utilisation des résultats de la thèse

Les résultats de masses volumiques par compartiments ont déjà été intégrés aux ou-
tils de l'IGN. À l'échelle de la région Grand Est, Pichancourt et al. (2021) utilisent les
infradensités de cette thèse pour A. alba a�n de ré�échir les approvisionnements en bois
pour les extractions de molécules. (Bauer, 2021) ont aussi utilisés les résultats des trois
essences pour l'écorce spéci�quement a�n d'obtenir une quantité d'extractible.

Comme expliqué dans les parties précédentes, on peut se demander s'il est possible
de déterminer la masse volumique des di�érents compartiments à partir de la masse vo-
lumique des branches ou de la masse volumique mesurée à 1,30 m. Les résultats n'ont
pas mis en évidence de corrélation entre ces variables. Ainsi, il ne semble pas possible
de simpli�er de mesurer une seule masse volumique et de déterminer les masses volu-
miques des autres compartiments. Ces résultats sont bien sûr a con�rmer sur un nombre
d'échantillons plus grand.
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CHAPITRE 9

Conclusion

La masse volumique du bois de tronc, de l'écorce du tronc, des n÷uds et des branches a
été étudiée pour trois essences : Abies alba, Picea abies et Pseudotsuga menziesii. L'objectif
de cette thèse était de mettre en lumière les di�érences de masse volumique entre ces
compartiments, d'analyser les variations de masse volumique au sein de ces compartiments
et de d'évaluer l'impact de la di�érence entre la masse volumique moyenne du bois de tronc
mesurée à 1,30 mètre et la masse volumique moyenne des compartiments étudiés sur le
calcul de biomasse aérienne ligneuse.

Il a été montré que la plupart des compartiments ont une masse volumique moyenne
supérieure à la masse volumique moyenne du bois de tronc mesurée à 1,30 mètre. Ces
di�érences de masses volumiques entre les compartiments sont importantes et méritent
d'être prises en compte lors du calcul de biomasse. La di�érence de biomasse entre la
biomasse calculée avec la masse volumique moyenne du bois de tronc mesurée à 1,30 mètre
appliquée à tous les compartiments, et la biomasse calculée avec les masses volumiques
de chaque compartiment peut entraîner, par exemple, une sous-estimation de 50 % de la
biomasse des n÷uds.

Pour le bois de tronc, la masse volumique diminue avec la hauteur, du bas vers le haut
de l'arbre, pour Abies alba et Pseudotsuga menziesii et augmente pour Picea abies. Ces
variations ont été mises en évidence à l'aide de modèles descriptifs.

Pour l'écorce, la masse volumique diminue avec la hauteur pour A. alba, diminue puis
augmente pour P. abies et augmente puis diminue légèrement pour P. menziesii.

Pour les n÷uds, la masse volumique moyenne décroît avec la hauteur dans l'arbre.
Le nombre de n÷uds par verticille ne semble pas in�uencer la masse volumique moyenne
des n÷uds. En�n, pour les branches, il a été trouvé que la masse volumique diminue très
fortement sur les 50 premiers centimètres de la branche puis reste constante jusqu'au bout
de la branche. De plus, la masse volumique moyenne de la branche diminue du bas vers
le haut de l'arbre.

Ainsi, ces résultats exploratoires ouvrant la porte sur de nombreux résultats très in-
téressant et novateurs, notamment pour l'écorce, les n÷uds et les branches, cette thèse a
permis de montrer que la variation de la masse volumique au sein de l'arbre est impor-
tante, et ne suit pas forcément un schéma type pour toutes les essences. La hauteur de
mesure, le diamètre du compartiment mesuré, la largeur de cernes, la quantité de bois
de réaction, la concentration en extractibles jouent un rôle important sur les di�érences
de masses volumiques entre les compartiments de l'arbre. En�n, cette thèse a con�rmé
l'intérêt de s'intéresser à la valorisation de l'écorce et des n÷uds, riches en composés
extractibles, représentant une masse non-négligeable de l'arbre.
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En conclusion, quatre objectifs étaient énoncés au début de cette thèse. Malgré l'émer-
gence de nouvelles questions et des limites décrites précédemment, les objectifs ont pu être
rempli avec succès. De même, quatre hypothèses ont été émises et trois d'entre elles ont
été validées.
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ANNEXE A

Les masses volumiques moyennes par compartiment

A.1 Article 1

Cette annexe contient l'article � Improving aboveground biomass estimates by taking
into account density variations between tree components � publié aux Annals of Forest
Sciences (Billard et al., 2020).
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Abstract

Basic density is a major variable in the calculation of tree biomass. However, it is usually measured on
stem wood only and at breast height.

The objectives of this study were to compare basic density of stem wood at 1.30m with other tree
components and assess the impact of differences on biomass.

Three softwood species were studied: Abies alba Mill., Picea abies (L.) H. Karst., Pseudotsuga menziesii
(Mirb.) Franco. X-ray computed tomography was used to measure density.

Large differences were observed between components. Basic density of components was little influenced
by tree size and stand density. Overall, bark, knot and branch biomasses were highly underestimated by
using basic density measured at 1.30m.

Using available wood density databases mainly based on breast height measurements would lead to
important biases (up to more than 40%) on biomass estimates for some tree components. Further work is
necessary to complete available databases.

Keywords: Wood specific gravity, Bark, Knots, Branches, Softwoods

1. Introduction

This work focuses on the estimation of tree
aboveground woody biomass, by detailing the dif-
ferent tree components, on the basis of volume data
that are widely available from national forest in-
ventories. Such an approach based on volume and
a conversion factor, here the density of the tree
component, is referred as an indirect approach (So-
mogyi et al., 2007; Longuetaud et al., 2013). As
opposed to direct approaches based on equations
directly giving the biomass but that are less repre-
sentative at large scale areas because they are gen-
erally based on local studies (Somogyi et al., 2007).
This indirect volume × density approach has the

advantage of using the available volume data from
national forest inventories that are generally based
on sound statistical sampling and to provide at the
same time volume and biomass that are both of
interest for several industrial uses. Vashum and
Jayakumar (2012) provide a review of the exist-
ing methods for aboveground biomass estimation,
distinguishing direct and indirect approaches. By
comparing both approaches, Gómez-García et al.
(2015) have shown that the volume × density ap-
proach led to less error than a direct method based
on biomass equations.

Moreover, with the development of the LiDAR
technology for forest inventories, it becomes neces-
sary to provide species-specific density values for
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each component. It is important that the den-
sity values used are reliable and representative of
the forest resource (Fearnside, 1997; Sagang et al.,
2018).

In order to deal simultaneously with the issues
of carbon accounting and resource management for
the production of products and energy, it is neces-
sary to know the volume and biomass of the dif-
ferent tree components. It is relatively classical to
estimate the biomass per tree component based on
biomass equations (e.g., Antonio et al., 2007) but
not with a volume × density approach with in ad-
dition a density depending on the component.

More precisely, to convert the volume of stand-
ing trees into dry biomass, basic density (BD) has
to be used. BD is the ratio of oven-dry weight to
green volume.

Accurate and unbiased estimate of biomass is
necessary. It is for example usual to estimate car-
bon sequestration in forests directly from total tree
biomass (IPCC, 2006; Zhu et al., 2018). The re-
moval of nutrients associated with harvesting is also
usually calculated from biomass and average nutri-
ent concentrations (Rothpfeffer and Karltun, 2007).
In the context of sustainable development, the use
of renewable resources has to be optimized. For in-
stance, recent works confirmed that bark and knots
contain an important quantity of extractives (Bren-
nan et al., 2020). In particular, knots are a source
of lignans (Holmbom et al., 2003), that can be used
in cosmetics, medicine and food industries. In or-
der to evaluate the opportunity to develop a wood
chemistry industry based on industrial by-products
recovery, it is necessary to estimate correctly the
amount of biomass available for these novel uses.

However, the biomass of some tree components,
especially knots, cannot be assessed correctly un-
til now due to a lack of accurate volume and den-
sity data. This particular tree component is also
not considered in the direct approaches based on
biomass equations because it is not easily measur-
able. For a given species, the mean density of the
different tree components is often poorly known.
Indeed, most density measurements reported in the
literature were done on knot-free stem wood, gener-
ally by sampling a single stem wood core at breast
height. Moreover, the measurements were usually
carried out on a quite limited number of trees per
species and the methods used for density measure-
ments are often questionable (Williamson and Wie-
mann, 2010).

Several recent studies have proved that it is

important to consider the variations of wood den-
sity within tree to correctly estimate biomass (Re-
pola, 2006; Nogueira et al., 2008; Wiemann and
Williamson, 2013, 2014; Wassenberg et al., 2015;
Bastin et al., 2015). Nevertheless, studies focusing
on the density of tree components other than the
stem wood at breast height are relatively rare.

BD values are provided for stem wood and
bark of a lot of North American species by Miles
and Smith (2009). Results were highly species-
dependent, but, contrary to popular belief, it can
be observed that bark was denser than stem wood
for most softwood species.

Density of knots was studied by relatively few
authors (Wegelius, 1940; Boutelje, 1966; Hakkila,
1971; Lehtonen, 1978; Gartner, 1995). Knots are
generally denser than stem wood for softwood
species.

The most studied component are the branches.
Several authors found that density of branches
was higher than density of stem wood for temper-
ate softwood species (Fegel, 1941; Wegelius, 1940;
McKimmy and Ching, 1968; Hakkila, 1971; Lehto-
nen, 1978; Gryc et al., 2011; Dibdiakova and Vadla,
2012).

In this study, BD of five tree components
(stem wood, stem bark, knots, branch stumps
and branches) was investigated for three softwood
species: Abies alba Mill., Picea abies (L.) H. Karst.
and Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco. Trees
were sampled in two contrasted thinning inten-
sity plots. The main objectives were to provide
BD values for each tree component for these three
species and then to use theses values to estimate the
biomass of each component and total aboveground
biomass. This work with a volume × density ap-
proach with BD values measured for five tree com-
ponents was never done before. A comparison with
the use of a single BD value measured at breast
height was done. One of the originalities of this
work is to consider the knot and branch stump com-
ponents with the underlying objective of estimating
the resource in extractives. Another originality of
this work is the accurate method of measurement
based on the use of X-rays.

We will verify that, as in the literature, the BD
of knots, branches and bark are higher than that of
the stem wood.

In this context, two research hypotheses based
on our analysis of the literature were investigated:

H1 - There is an impact of stand density on the
BD of the components. Trees growing in low den-
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sity stands grow faster and have components with
lower BD.

H2 - Taking into account the variation of BD
between tree components has an impact on the
biomass estimates (tree component and total).

2. Materials and Methods

2.1. Study sites and sampling design
For each tree species, trees were sampled in a

thinning trial managed by the national forest ser-
vice (ONF): Saint-Prix in the East of France for
A. alba, Mas-Dorier in the centre of France for P.
abies and Mélagues in the South of France for Ps.
menziesii. In these forests, contrasted thinning in-
tensities were tested and trees were monitored from
the plantation (for Ps. menziesii and P. abies) or
natural regeneration (for A. alba). Site character-
istics are presented in Table 1.

Eight trees were sampled for each species: Four
trees in the control plot with no thinning (only nat-
ural mortality) and four trees in a heavily thinned
plot. We looked at all the tree diameters in the
plot. We have divided them evenly into four diam-
eter classes. Then we chose one tree by diameter
class directly on the field. Breast height (1.30 m)
was marked on each standing tree before measuring
the circumference that was converted to over-bark
diameter at breast height (DBH).

The trees were cut in February 2018. After
felling the trees, the total height and the height to
the crown base (i.e. the lowest whorl with at least
3/4 of living branches) were measured. Since A.
alba trees originated from a natural regeneration,
stump discs were sampled to measure tree age.

Main tree characteristics are presented in Table
2.

2.2. Collection of samples
Samples were collected for each tree within

each tree component (stem wood, bark, knots and
branches) for density measurements. Three sets of
samples were collected (Fig. 1):

• Samples (A): For measuring the density of
stem wood and bark within the stem, 15
discs were sampled along the stem, avoiding
knots. The three first discs were taken at
fixed heights: 0.30, 0.80 and 1.30 m. The
12 remaining discs were regularly distributed
along the stem.

• Samples (B): Seven short logs with whorl
branches and related knots were sampled
along the stem. Five logs were sampled above
crown base to account for knots connected
to living branches and two logs below crown
base to account for knots connected to dead
branches.

• Samples (C): Branches were selected into
three size classes based on the diameter at
their insertion (insertion diameter): 0-4 cm,
4-7 cm and more than 7 cm. Branches were
sampled in each size class but more inten-
sively in larger branch classes, considering
that large branches are more likely to be
collected for industrial applications. As far
as possible, 10 branches per tree were se-
lected for the highest available class and five
branches for each other classes, by distribut-
ing selected branches as regularly as possible
all along the crown. For each selected branch,
one sample segment was taken at the insertion
of the branch and one in each size class along
the branch (Fig.1).

2.3. Wood density measurement

X-ray based methods have been developed for a
long time to measure wood density (Polge, 1966).
Among them, X-ray computed tomography (CT)
is a non-destructive and fast method (althought
expensive) able to provide accurate 3D maps of
wood density (Longuetaud et al., 2016). CT scan-
ning was applied to measure wood density, i.e., the
ratio mass/volume, at different moisture contents
(Wei et al., 2011). The oven-dry density D0 (i.e.,
the oven-dry mass/oven-dry volume ratio) is ob-
tained by drying the samples at 103◦C until a con-
stant weight is reached. The method developed by
Longuetaud et al. (2016) makes it possible to com-
pute also BD (i.e., the ratio oven-dry mass/green
volume) from CT scans at both green and oven-
dried states. This is especially useful for carbon
or biomass accounting since the product of BD by
green volume (as it is usually measured by national
forest inventories) gives the dry biomass.

In this study, all images were calibrated by using
the method described in Freyburger et al. (2009)
that was implemented in a specific plug-in called
“CalDenQB” for the image analysis software Im-
ageJ (Schneider et al., 2012). We assumed that this
calibration works for bark.
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Table 1: Site characteristics.

Tree species Site Location Altitude (m) Modality Stand density (trees per hectare) Basal area (m2/ha) Dominant height (m)
Initial Last measurement *

Abies alba Saint-Prix 46.993 N, 4.055 E 750 Unthinned 13794 7986 39.5 16.5
Heavily thinned 13649 649 17.2 17.4

Picea abies Mas-Dorier 45.753 N, 3.654 E 770 Unthinned 1690 1370 54.5 24
Heavily thinned 2125 221 19.4 24

Pseudotsuga menziesii Mélagues 43.713 N, 3.058 E 800 Unthinned 1300 835 66.4 -
Heavily thinned 1300 141 29.7 -

*Last measurements were made in 2010, 2007 and 2010 for A. alba, P. abies and Ps. menziesii, respectivelly. For P. abies dominant height is estimated from diameter.

Table 2: Characteristics of sampled trees.

Tree species Age range (years) DBH range (cm) Height range (m)
Thinning modality Unthinned Heavily thinned Unthinned Heavily thinned Unthinned Heavily thinned

Abies alba 44 - 57 43 - 48 10.3 - 28 19.6 - 41.2 13.6 - 22.4 17 - 21.4
Picea abies 53 53 22.3 - 40.9 33.7 - 44 22 - 30.6 25 - 29.5

Pseudotsuga menziesii 48 48 23.3 - 47.4 46.5 - 65.6 27.2 - 31.8 26.5 - 34.1

The stem discs (A) were scanned twice (green
and oven-dried states). The CT images were anal-
ysed by using the “sectorization” method described
by Longuetaud et al. (2016) to compute both D0
and BD for each disc. The disc sectors including
knots, despite the care taken in the field to avoid
knots in these samples (A), were removed virtually
in order to compute density in clear of knots areas.
The boundary between wood and bark was recorded
manually for measuring density of each component
separately. Bark was segmented by thresholding to
select pixels beyond the wood/bark boundary with
density greater than 200 kg · m−3. A slight shift
in the wood/bark boundary positioning would not
greatly affect the measurement of area and density
of wood and bark, but for computing accurately
BD by this method, a good match between CT im-
ages in green and oven-dried states is required. This
is specially problematic for bark whose surface area
is much smaller than that of wood. For this reason,
BD of bark was rather estimated statistically from
D0 (see Section 2.4).

The short logs containing knots (B) and branch
discs (C) were scanned only in oven-dried state be-
cause it would have been too difficult to get a good
match between green and oven-dried images on such
large samples (samples (B)) with irregular shape
(samples (B) and (C)). D0 was measured directly on
the calibrated CT images, and BD was estimated
from D0 (see Section 2.4).

The knots included in samples (B) were seg-
mented manually using the “Gourmands” plug-in
for ImageJ (Colin et al., 2010). The plug-in allows
to put markers in the 3D space for delineating the
stem pith and both sides of knots. The end of an

outgoing knot (i.e., the knot/branch boundary) was
fixed as much as possible at the “triple point” where
stem wood meets knot wood and bark (left side of
Fig. 2). The plug-in computes knot volume as a
sum of truncated cones (right side of Fig. 2) and
provides corresponding knot wood density. If there
are two visible triple points, like in Fig. 2, the plug-
in selects the triple point with the shortest distance
to the pith (the rightmost point in this example).

The branch samples (C) were placed in holding
boxes to be scanned in batches of about 10 sam-
ples (Appendix A). An ImageJ macro was devel-
oped for processing semi-automatically the images.
The mean D0 of each sample (including bark) was
recorded.

2.4. Relationship between basic density and oven-
dry density

Conversion formulas are available for converting
wood density measured at a given moisture content
to BD (Williamson and Wiemann, 2010). The the-
oretical relationship linking BD to D0 and wood
shrinkage, by assuming linear shrinkage from fibre
saturation point to oven-dry state, is:

BD = D0 · (1 − S) (1)

where S is the total volumetric shrinkage (unitless).
In previous works performed in our laboratory,

BD and D0 were obtained on stem discs for sev-
eral species, including A. alba and Ps. menziesii
(Longuetaud et al., 2016), and linear regressions of
the following form were fitted for verifying the the-
oretical relationship:

BD = α + β · D0 (2)

4



Figure 1: Description of disc sampling within the tree (on the left). The stem discs (15 stem discs per tree) are in green. The
short-logs containing knots (seven per tree: two below the crown base and five above) are in yellow. The branch discs (at least
10 branches per tree) are in orange. On the right:
Sampling pattern along a branch belonging to the diameter class > 7 cm. The leftmost disc is taken near
the branch insertion. The other samples are taken in the middle of each predefined diameter class: 0-4 cm,
4-7 cm and > 7 cm.

where α and β are the intercept and the slope of
the regression, respectively.

Considering equations 1 and 2, β should esti-
mate 1 − S and α should be null. Actually, in most
cases α was found to be statistically not null, be-
cause the shrinkage S was itself varying with D0.

Regressions were fitted with the X-ray measure-
ments of BD and measured D0 performed on the 15
stem discs for each eight trees per species. The ob-
tained parameters are given in Table 3. The same
relationship was applied to all components (i.e.,
knots, branches and bark) of a given tree species.

2.5. Basic density of the components

For each tree, the BD of the stem wood compo-
nent (knot-free) was computed as the mean BD of
the 15 stem discs (wood part only) weighted by the
volumes of wood of the stem short logs represented
by each disc, i.e. a portion of the stem on either
side of the disc calculated in such a way that each
height fraction of the stem is associated with the
disc closest to it.

In the same way, the BD of the bark of each tree
was converted from the mean D0 of the bark of the
15 stem discs weighted by the volumes of bark con-
tained in the stem short logs represented by each
disc.

BD of knots was estimated as the mean BD of
all the measured knots of each tree. Due to tech-
nical constraints, the BD of the knot component
of Ps. menziesii was obtained only for five of the
eight sampled trees.

The branch samples were separated into two
groups: the branch insertion samples (closest to the
stem) and the remaining samples of the branches.
For each tree, the BD of the “branch insertion”
component was computed as the mean BD of the
branch insertion samples. The average of the re-
maining branch samples (one to three samples per
branch, depending on the branch size class) was
computed to be the BD of the “branch without in-
sertion” component. The reason for this distinction
is a significantly much higher wood density at the
branch insertion (first 50 cm from the stem) than in
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Figure 2: Manual segmentation of a knot in oven-dried state with ImageJ and “Gourmands” plug-in (on the left). The plug-in
allows to put markers in the 3D space for delineating the stem pith and both sides of knots. The end of an outgoing knot (i.e.,
the knot/branch boundary) was fixed as much as possible at the “triple point” where stem wood meets knot wood and bark
. 3D representation of the knot (on the right).

Table 3: Parameters of the statistical relationships used to convert D0 into BD. The stars indicate the significance: NS:
p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001.

Tree species α (kg/m3) β (unitless)

Abies alba 38 0.790
** ***

Picea abies 67 0.710
*** ***

Pseudotsuga menziesii - 0.879
NS ***

the remaining part of the branch where the density
is relatively constant as shown by Hakkila (1971)
and in an unpublished work that we have done re-
cently on our three species.

At this stage, a mean BD value was available for
each component of each tree. For each species, the
mean BD of each tree component was computed
by averaging the corresponding values for the eight
trees. Last, the BD of each individual tree was
computed by averaging the BD of its components
weighted by their volume as computed in Section
2.6. Then, the mean BD of the eight trees per
species was computed and given in Appendix B as
the lines “Aboveground total”.

2.6. Volume of the components
For each tree, over-bark stem volume (V ob

stem)
was obtained by summing truncated cones defined
by the distance between the stem discs (A) and
their over-bark areas. Under-bark stem volume
(V ub

stem) was measured in the same way using the
under-bark disc areas. The over-bark and under
bark disc areas were measured on the CT images
obtained from X-ray scans in green state.

The volume of stem bark was obtained by dif-
ference between over-bark and under-bark stem vol-
umes.

The volume of knots was assessed by assuming
a constant ratio k = 1% of knot volume to V ob

stem

for Albies alba and P. abies and k = 1.3% for Ps.
menziesii. These ratios were measured on a sub-
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sample of 11 trees of Albies alba and 9 trees of Ps.
menziesii from Longuetaud et al. (2016) that were
entirely X-ray scanned, and for which total knot
volume was assessed manually on CT images. The
knot ratio per tree varied from 0.5 to 1.4 % for Al-
bies alba and from 0.9 to 1.7 for Ps. menziesii.

For assessing the volume of branches, the total
aboveground volume was first estimated by using
an expansion factor (Pretzsch, 2009). The volume
expansion factors (V EF ) proposed by Longuetaud
et al. (2013) allow computing total aboveground
over-bark volume (V ob

tot) from the over-bark volume
of the stem part with a diameter higher than 7 cm
(V ob

stem>7):

V ob
tot = V ob

stem>7 · V EF (3)

V ob
stem>7 was computed with the same method as

V ob
stem, based on truncated cones. V EF was com-

puted for each tree from diameter at breast height
and total tree height by using the species specific
models of Longuetaud et al. (2013). The total vol-
ume of branches was obtained by difference between
V ob

tot and V ob
stem, and then divided into “branch inser-

tion” and “branch without insertion” by assuming
that insertions accounted for i = 5% of the total
volume of branches. The value of 5% was assessed
by detailed X-ray scans of six entire branches, two
for each species (unpublished work).

We finally obtained the volume of five tree com-
ponents: volume of stem under bark without knots
(Vstem w/o knots), volume of bark (Vbark), volume
of knots (Vknots), over-bark volume of branch in-
sertions (Vbr ins) and over-bark volume of the re-
maining part of the branches (Vbr w/o ins):

Vstem w/o knots = V ub
stem − Vknots

Vbark = V ob
stem − V ub

stem

Vknots = k · V ob
stem

Vbr ins = i · (V ob
tot − V ob

stem)
Vbr w/o ins = (1 − i) · (V ob

tot − V ob
stem)

(4)

where V ub
stem is the under-bark volume of stem,

V ob
stem the over-bark volume of stem and V ob

tot the
total aboveground over-bark volume.

2.7. Biomass of the components
For each tree, the biomass of each com-

ponent was computed as the product of the
component BD and volume. A first estimate
Biomass1,tree,component was obtained by using the

actual value of the BD for the component and a
second one by using the BD of the knot-free stem
wood measured at breast height as it is often done
(Biomass2,tree,component). The relative difference
between the two methods was computed as:

∆Brel
tree,component = Biomass2,tree,component − Biomass1,tree,component

Biomass1,tree,component

×100
(5)

For each species and component, a mean rel-
ative difference was computed based on the eight
trees. A confidence interval of each mean relative
difference was computed providing information on
the significance. Note that the relative difference
can be interpreted in the same way in terms of BD
by simplifying by the volume of the component.

The same approach was applied for the whole
tree. The sum of the five components (knot-free
stem wood, stem bark, knots, branch insertions and
branches without insertions) gave an estimate of the
total aboveground biomass of each tree:

Biomass1,tree =
∑5

component=1 BDtree,component × Vtree,component

(6)
This value was compared to the biomass that

would be obtained by assuming a constant BD
equal to the value measured at breast height and
applied for the whole tree:

Biomass2,tree = BD1.30m,tree × V ob
tot,tree

BD1.30m,tree was the average BD of wood for
the stem disc taken at breast height for the consid-
ered tree. In the same way as for each component,
a relative biomass difference was computed for each
tree as:

∆Brel
tree = Biomass2,tree − Biomass1,tree

Biomass1,tree
× 100

The mean value ∆Brel and its confidence inter-
val were computed for each species from these eight
∆Brel

tree values.
The R software was used for the analysis (R

Core Team, 2018).

3. Results

3.1. Mean basic density of the tree components
On average for all three species, the density val-

ues are in the following decreasing order: knots,
branch insertions, branches without insertion, bark
and knot-free stem wood (Fig. 3 and Appendix B
to compare with the values reported in public
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databases in Appendix C). Except for Ps. men-
ziesii, the mean BD of knots, branch insertions,
branches without insertion and bark were all larger
than the breast height BD that was of 407, 356
and 453 kg · m−3 for A. alba, P. abies and Ps.
menziesii, respectively.

3.2. Effect of tree species, stand density and tree
component on basic density

For each tree component, the BD averaged by
tree is represented as a function of DBH (Fig. 4).
For each species and each component, a Pearson’s
correlation coefficient r was calculated and its sig-
nificance was assessed (Pearson test with function
cor.test of R statistical software).

The r coefficients obtained were not significant
(Table 4), except for A. alba for which BD of bark
and branches increased with DBH. BD of bark
and branch insertions for Ps. menziesii (r = 0.64
and 0.55, respectively) and to a lesser extent BD of
branch insertions for P. abies (r = 0.53) seemed to
increase with DBH as well (Fig. 4) but it was not
statistically significant probably due to the small
sample size.

Student t-tests performed for comparing BD of
trees from unthinned and heavily thinned plots (Ta-
ble 5) did not show significant differences, except
for the bark of A. alba and the branches of P. abies
that were both denser in the heavily thinned plots.

Fig. 5 and Table 6 show BD variations for each
tree component as a function of the sample diame-
ters (i.e., stem, knot or branch diameters). The BD
of all components of A. alba tended to increase with
their size. The correlation was particularly strong
for bark, branch insertions and branches without
insertion (r = 0.68, 0.72, 0.73, respectively). The
same increase in BD with the sample diameter was
observed for branches (insertions and without inser-
tion) and to a lesser extent for knots of P. abies. A
significant negative correlation (r = -0.49) was ob-
served for the stem wood of P. abies. For Ps. men-
ziesii a low but significant positive correlation was
observed for branch insertions (r = 0.32) and low
negative correlations for bark (r = -0.33) and knots
(r = -0.24). This decrease of bark density with stem
diameter seemed to reflect actually a stronger effect
of height (r = 0.74 between BD of bark and height
from the ground).

The variations of the component BD with
height in the tree (Appendix D and Appendix E)
are consistent with the previous observations, con-

sidering that the size of each element decreases with
the height in the tree.

3.3. Biomass estimates
Fig. 6 shows the relative error on biomass es-

timates when using the BD measured at breast
height instead of average component-specific BD.
A value of 0% means that taking into account
component-specific BD does not change the quan-
tity of biomass compared to an estimation made on
the basis of the density at breast height.

The biomass of bark (except for Ps. menziesii),
knots and branches (except branch part without in-
sertion for Ps. menziesii) was strongly underesti-
mated when using BD measured at breast height:
by about 40 to 50% for the knots whatever the
species and 20% for the bark of A. alba and P. abies.

For the knot-free stem wood, on the contrary,
the biomass was overestimated by 8.7% for A. alba
and by 5.5% for Ps. menziesii.

The use of the average BD at breast height re-
sults in an overestimation by 3.6% for Ps. menziesii
and an underestimation by 5.3% for P. abies of the
total aboveground biomass (Fig. 6). Whereas the
difference was not significant for A. alba.

In complement, a non parametric test giving
the significance of the difference between the two
biomass estimates for each component and each
species was made (Wilcoxon-Mann-Whitney test).
The test confirmed the results and signifiance of
the differences of the Fig. 6 except for knots of
Ps. menziesii. This can be explain by the fact that
only five Ps. menziesii trees were sampled for knots
while eight trees were sampled for the other species.

4. Discussion

4.1. Difference of BD between tree components
Our values of BD at breast height were slightly

higher than values found in available databases for
A. alba, lower for P. abies and similar for Ps. men-
ziesii.

The mean knot-free stem BD was lower than
the BD at breast height for all the species and the
difference was significant for A. alba and Ps. men-
ziesii. This is a commonly found result as in Cown
(1967) for Ps. menziesii or Wassenberg et al. (2015)
for various species. And it perfectly confirms the re-
sults obtained by Longuetaud et al. (2017) on other
trees from the same species.
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Figure 3: Mean measured basic density, volume fraction and biomass fraction of each tree component for A. alba (a), P. abies
(b) and Ps. menziesii (c).

Table 4: Pearson’s correlation coefficient r between BD and DBH for each tree component and each species where
stem w/o knots means stem under bark without knots, Br ins means branch insertions and Br w/o ins means branches
without insertions. The stars indicate the r significance : NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001.

Tree species Stem w/o knots Bark Knots Br ins Br w/o ins

Abies alba 0.21 0.90 0.45 0.86 0.87
NS ** NS ** **

Picea abies -0.48 0.18 -0.05 0.53 0.47
NS NS NS NS NS

Pseudotsuga menziesii -0.04 0.64 0.20 0.55 -0.22
NS NS NS NS NS

Table 5: T-tests of BD between the two thinning modalities: average values for heavy thinning on the left and for no thinning
on the right where stem w/o knots means stem under bark without knots, Br ins means branch insertions and Br w/o ins
means branches without insertions. The stars indicate the t-test significance: NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***:
p < 0.001.

Tree species Stem at breast height Stem w/o knots Bark Knots Br ins Br w/o ins

Abies alba 410.99 ; 402.23 385.43 ; 363.19 528.52 ; 499.21 707.6 ; 692.87 620.87 ; 591.21 466.88 ; 436.16
NS NS * NS NS NS

Picea abies 355.04 ; 356.77 355.75 ; 349.59 455.77 ; 450.22 685.97 ; 677.97 654.49 ; 605.4 519.45 ; 474.5
NS NS NS NS ** *

Pseudotsuga menziesii 467.54 ; 438.75 432.9 ; 425.47 468.36 ; 416.87 775.66 ; 740.13 632.34 ; 542.9 448.73 ; 450.74
NS NS NS - * NS

Bark, knot and branch components were all
found denser than the knot-free stem wood, al-
though it was less pronounced for Douglas fir. This
confirms what we have seen in the literature.

Miles and Smith (2009) also found bark density
higher than stem wood density for several North
American Abies species1 (360 kg · m−3 for stem
wood and 490 kg · m−3 for bark in average) and
P. abies (360 kg · m−3 for stem wood and 440 kg
· m−3 for bark). For Ps. menziesii they found the

opposite with stem slightly denser than bark (450
kg · m−3 vs 440 kg · m−3). Overall our results
are very close and in total agreement with Miles
and Smith (2009) for the comparison between bark
density and BD at breast height (more widely used
than knot-free stem density). Our values for BD
at breast height and bark density were respectively
407 and 514 kg · m−3 for A. alba, 356 and 453 kg
· m−3 for P. abies and 453 and 443 kg · m−3 for
Ps. menziesii. Dibdiakova and Vadla (2012) who

1Not including A. alba.
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Figure 4: Relationship between the mean BD of tree components and the DBH of the tree for every tree species in unthinned
(circles) and heavily thinned (triangles) plots. Stem w/o knots is the stem under bark without knots, Br ins are the branch
insertions and Br w/o ins are the branches without their insertion. The regression line and the p-value of the slope are indi-
cated in the plot when it was significant. The stars indicate the p-value significance: NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01,
***: p < 0.001.
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Figure 5: BD of tree components as a function of their corresponding diameter (i.e., diameter of each sample) for each tree
species (for bark component the stem diameter was used): knot-free stem wood (stem w/o knots; purple), bark (blue), knots
(yellow), branch insertions (Br ins; orange), branches without insertion (Br w/o ins; green). The horizontal line is the mean
BD measured at breast height while the dotted line represents the Global Wood Density Database value.

studied the density of P. abies bark, also found it
denser than density of the stem wood regardless
of the height in the tree. The same result was re-

ported by Petráš et al. (2019) for P. abies and other
species. Anatomical features could explain the high
density of bark. For Douglas fir for instance, Patel
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Table 6: Pearson’s correlation coefficient r between component BD and diameter of all tree components for each tree species
(stem diameter for bark) where stem w/o knots means stem under bark without knots, Br ins means branch insertions and
Br w/o ins means branches without insertions. The stars indicate the r significance: NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01,
***: p < 0.001.

Tree species Stem w/o knots Bark Knots Br ins Br w/o ins

Abies alba 0.35 0.68 0.41 0.72 0.73
*** *** *** *** ***

Picea abies -0.49 -0.03 0.21 0.67 0.59
*** NS *** *** ***

Pseudotsuga menziesii 0.07 -0.33 0.26 0.32 0.03
NS *** *** *** NS
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Figure 6: Mean relative biomass differences ∆Brel between biomasses calculated with the breast height basic density value
and with the actual basic density of the component relatively to the actual basic density of the component. Stem w/o knots is
the stem under bark without knots, Br ins are the branch insertions and Br w/o ins are the branches without their insertion.

(1975) observed that phloem contained fibres with
very thick walls and narrow lumen. The high den-
sity of bark could also be related to a higher concen-
tration of inorganic elements. Indeed, Rothpfeffer
and Karltun (2007) found on P. abies that the con-
centration of inorganic elements is more than 2 to
15 times higher in bark than in the stem wood. For
Pinus sylvestris, when wood is burned, the quantity
of ashes is five times more important for bark than
for stem wood (Filbakk et al., 2011). Moreover,
bark has a high concentration of tannins (Norin
and Winell, 1972) that could increase the density
by filling the pores.

For the density of knots, few studies are avail-
able due to the difficulty of carrying out the mea-
surements. For P. abies, Hakkila (1971) found the
highest density in the knots. Lehtonen (1978) ob-

tained similar results with knots 351 kg · m−3

denser than stem wood for Pinus sylvestris and 490
kg · m−3 denser for P. abies. The mean BD of
knots calculated from Gartner (1995) for P. abies is
of 673 kg · m−3, very close to 682 kg · m−3 in our
study. In our study, the differences between knot
density and BD measured at breast height were
approximately 293 kg · m−3 for A. alba, 326 kg
· m−3 for P. abies and 294 kg · m−3 for Ps. men-
ziesii. Several hypotheses can be made concern-
ing the higher density of knots: their high content
in extractives (Kebbi-Benkeder et al., 2015, 2016),
the presence of compression wood (Wegelius, 1940)
and the narrow ring widths within the knots. In-
deed, it is known that for most softwood species
the stem wood density increases when the ring
width decreases due to a higher latewood propor-
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tion (e.g., Koga and Zhang (2004) for Abies bal-
samea, Franceschini et al. (2013) for P. abies, Cown
(1967) for Ps. menziesii).

Branches were generally denser than stem wood
for softwoods (e.g., McKimmy and Ching, 1968;
Hakkila, 1971; Lehtonen, 1978; Gryc et al., 2011;
Dibdiakova and Vadla, 2012). This is in accordance
with our results. Hakkila (1971) found branches
denser than stem wood for Pinus sylvestris and
P. abies, and McKimmy and Ching (1968) ob-
tained similar result for Ps. menziesii. This is
also the case of Dibdiakova and Vadla (2012) and
Gryc et al. (2011) on P. abies. Lehtonen (1978)
found that the difference between branch density
and stem wood density was of 221 kg · m−3 for
Pinus sylvestris and 407 kg · m−3 for P. abies.
Branches contain more extractives like resin than
stem wood, especially near the insertion (Wegelius,
1940; Hakkila, 1971). However, McKimmy and
Ching (1968) found no significant difference in spe-
cific gravity due to extractives. The high con-
tent of compression wood at the proximal part of
softwood branches (Wegelius, 1940; Hakkila, 1971;
Spicer and Gartner, 1998) could also contribute to
increase their high density. Moreover, the high den-
sity of branches could be related to their slow radial
growth associated to narrow annual rings (Frances-
chini et al., 2013) as for the knots of which they
are the extension. Finally, there are more inorganic
elements in branches than in stem wood and bark
(Rothpfeffer and Karltun, 2007).

4.2. Effects of growth rate and tree size on basic
density

Small differences in BD of the tree components
were found between unthinned and heavily thinned
plots. Hypothesis H1 is therefore somewhat sup-
ported but these results should be considered with
caution since there were only four trees in each
modality. Moreover, the difference was in favour of
the heavily thinned stands regardless of tree com-
ponent that is the opposite of what was expected.

The effect of tree DBH on BD was also rather
small, except for bark and branches of A. alba
whose BD tended to increase with DBH. This
is in line with the previous observation since DBH
were on average higher in heavily thinned stands.

All the trees from the same species having the
same age (or the same age range for A. alba), the
biggest trees had in average wider growth rings at
breast height than the smaller ones. One could have
therefore expected that the BD (of knot-free stem

wood at least) would be higher for the slowest grow-
ing trees, due to the already mentioned relationship
usually observed between wood density and ring
width. Actually, looking at the average ring width
and BD at breast height, the relationship was only
observed for P. abies (Appendix F). It is important
to note that the density-ring width relationship is
generally obtained for the individual rings of a given
tree measured at breast height and not for average
values of density and ring width that are compared
between trees. When they were young, out of com-
petition, the trees from both modalities probably
grew at the same speed. And when competition
appeared, the trees of the heavily thinned modality
started to grow faster. As a result, the proportion
of juvenile wood is probably lower in these trees.
And in general, the stem wood density is lower in
juvenile wood than in mature wood for softwoods
(Lachenbruch et al., 2011). This could maybe ex-
plain the lower BD in unthinned stands due to a
higher proportion of juvenile wood of lower density.

The higher density observed for bark and
branches of some species for the bigger trees or for
trees from the heavily thinned stands could be due
to a higher content of inorganic elements in these
components since these trees had an easier access
to resources.

4.3. Effects of component diameter and height in
the tree on basic density

The observed variations of the knot-free BD
with the stem diameter are coherent with the verti-
cal variations reported by Longuetaud et al. (2017):
a decrease with the height in the tree for A. alba and
Ps. menziesii, contrary to P. abies for which BD
increased with height.

As above, bark density of Ps. menziesii was
found to decrease with stem diameter. This re-
sult could be related to the changes in bark struc-
ture from the stem base (flaky patches of cork) to
the top levels (rather smooth and only slightly fis-
sured) that were reported for this species (Cardoso
et al., 2019). It was the opposite for A. alba with a
strong increase of bark BD with the stem diameter
that could be due to differences in strategy between
species. Depending on the environment (cold, fire,
biotic attacks), would it be better to invest in a
thicker and less dense bark or on the contrary in a
thinner and denser one?

Lehtonen (1978) pointed out for P. abies that
the bigger the knot was, the less dense it was. Our
results do not confirm this observation: The bigger
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knots (all trees together) were denser for all species.
For A. alba, the clear decreasing trend of BD with
height in the tree could be explained by variations
in the extractive content of knots. Indeed, Kebbi-
Benkeder et al. (2017) observed that concentrations
in hexane and acetone extracts decreased from the
crown base toward the tree tip. They attributed
the smaller extractive concentrations in the highest
knots to their young age and their higher content
of sapwood.

For branches of the three species, BD increased
with the branch diameter and generally decreased
with insertion height. These results are in agree-
ment with those of Hakkila (1971) for spruce:
branches near the bole were denser than branches
far from the bole, and when branches were clas-
sified in diameter classes, the density was higher
for the thickest branches. Lehtonen (1978) showed
that wood density of branch stumps decreases with
increasing branch diameter for P. abies. The au-
thor mentions that his result is in agreement with
Boutelje (1966) but in contrast with Enčev (1962)
(in Lehtonen (1978)) for the same species. These
contradictory results could be attributed to geo-
graphical variations or genetical factors.

4.4. Total above ground biomass estimates
The biomass of bark, knots and branches was in

most cases largely underestimated when using BD
measured at breast height. This result is very in-
teresting for these tree components that are par-
ticularly rich in extractives and that are specifi-
cally targeted for the development of a green chem-
istry industry. This means for example that the
amount of extractives in the knots was also un-
derestimated by 40 to 50%. On the other hand,
the knots represented only 1.6 to 2% of the total
biomass, which is very low and relatively negligi-
ble. Bark had a higher weight with 11.6 to 13.9% of
the total biomass depending on the species. On the
contrary, the biomass of the knot-free stem wood
was significantly overestimated with BD measured
at breast height for A. alba and Ps. menziesii since
BD is higher at the lower part of the stem for
these species. Comparable results were observed
by Longuetaud et al. (2017) for A. alba (overesti-
mation by 5%), by Cown (1967) and Longuetaud
et al. (2017) for Ps. menziesii (overestimation by
5%) and by Repola (2006) for P. abies (overestima-
tion by less than 1%). Finally, since the stem vol-
ume is bigger than the volume of all other tree com-
ponents, the total aboveground biomass was signif-

icantly underestimated by 5.3% for P. abies and
overestimated by 3.6% for Ps. menziesii when BD
at breast height was used. There is a compensatory
effect between the reference breast height density,
which is generally too high in relation to BD of
the whole stem, and BD of the other components
(bark, knots and branches) which is largely under-
estimated but whose volumes are smaller. The im-
pact of accounting BD of each component (Hypoth-
esis H2) is clear for each component but thanks to
this compensatory effect, the biases on the total
aboveground biomass remains relatively small, even
if it is statistically significant. For Sagang et al.
(2018), using BD at the base of the tree rather than
the weighted average density (stem wood, branches,
leaves and reproductive parts) leads to overesti-
mate the total aboveground biomass of tree by 10%
based on fifteen tropical species. In practice, apply-
ing this volume × density approach for evaluating
biomass of each component as well as total above-
ground biomass would require models accounting
for the BD variations of each component (at intra-
and inter-tree levels) and models for better assess-
ing the volume of each components (Corral-Rivas
et al., 2017). We are now working on such models.
Furthermore, the method has to be compared with
direct approaches predicting biomass of some tree
components through allometric equations (Gómez-
García et al., 2015) and validated with biomass
field measurements. But the advantages of vol-
ume × density approaches are numerous: volume
data are widely available through forest invento-
ries, both volume and biomass of tree components
are provided, and with the development of the Li-
DAR technology for measuring the volume of tree
components (e.g., Stovall et al., 2017) it is necessary
to have the corresponding BD values.

4.5. Methodological aspects

In this exploratory study, trees were measured
very intensively. This was never done before. The
field operations followed by drying and density mea-
surements were both complex and time consuming,
justifying that only eight trees per species could be
processed. For a Student t-test with four trees in
each group, a significance level of 0.05, BD stan-
dard deviation of about 25 kg · m−3 for each group
and mean difference between the two groups of
about 50 kg · m−3, the power of the test was about
0.7 (function pwr.t.test of R), which is acceptable.
Nevertheless, our results have to be verified and
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validated on more trees. This study should help re-
ducing the sampling intensity within trees so that
more trees can be sampled for the same costs.

The relations used to convert the oven-dry den-
sity into BD can be criticised. They were calibrated
on stem wood values and used for the other compo-
nents. In an unpublished work on P. abies, we ad-
justed the statistical equation both for stem wood
and branch samples (for which BD was measured
by water displacement method), all issued from one
single tree. An important result of this work was
that the relationships between oven-dry density and
BD were similar for stem wood and branch com-
ponents. By using the statistical relationships, we
assumed that they were applicable to all compo-
nents of each species. From our point of view, this
approach is better than applying the mechanistic
equations involving shrinkage because it is clear
that the shrinkage value varies depending on com-
ponent and component density. Further research
will be necessary to better assess BD of compo-
nents like bark whose properties are probably far
from those of stem wood.

The volume of the branch insertion component
used is an approximation. Some observations on
six entire X-rayed branches (not published) con-
firmed that the wood density is much higher in the
first 50 cm of branches in agreement with Hakkila
(1971). This helped us to estimate the volume of
this tree component and then the weight of 5% to
apply in our biomass computations by also taking
into account the fact that the discs sampled at the
branch insertions represent rather the first 10 cm
of branches. This point should be studied in more
detail in a further study.

We measured the actual volume of the bark
component thanks to the CT scanner by analysing
images. But volume of bark is often determined
from tape measures first over and then under bark,
or in the field with a Swedish bark gauge. The
problem is that for the part of tree stems (most
of the time only the bottom part) with a rough
and cracked bark (depending on the species and
tree age), the tape measure overestimates the ac-
tual bark volume. For our biomass estimates we
used the actual bark volumes of our trees: in av-
erage 11.5, 10.9 and 12.6% of the total over-bark
stem volume, for A. alba, P. abies and Ps. men-
ziesii, respectively, against 11% for A. alba and P.
abies, and 14.5% for Ps. menziesii as obtained in
the EMERGE project (Bouvet and Deleuze, 2013)
and then published in the online FCBA Memento

2019. Logically, the difference is more important
for Ps. menziesii than for species with a smooth
bark.

The knot manual segmentation method has al-
ready been discussed in Billard et al. (2019)

5. Conclusion

Very large differences in BD were observed be-
tween the studied tree components (stem wood,
bark, knots and branches). These differences should
be taken into account to estimate correctly the
biomass of each tree component but also the to-
tal aboveground biomass of tree in avoiding biases.
In particular, the biomass of knots and bark was
strongly underestimated when using a BD mea-
sured at breast height or provided by available
databases. These two tree components are targeted
to be used as sources of extractives in the devel-
opment of an industry based on wood chemistry
and the assessment of their availability in terms of
biomass at the resource scale must be accurate.

A lighter sampling protocol has to be proposed
in order to increase the number of trees and envi-
ronmental contexts.

The next step will be to study the variation of
basic density within each component and to develop
predictive models or 1 - the vertical variation of
density along the stem and the bark, 2 - the vari-
ation along the branch, including the knot. Cor-
rection factors starting from the BD measured or
estimated at breast height should be developed with
the objective to provide accurate biomass estimates
for each component of each species at the resource
level. In further work, the results of such volume ×
density method have to be compared with allomet-
ric approaches for assessing aboveground biomass
and with biomass field measurements.
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Appendix A. CT image of branch samples

CT image of 10 branch samples (C) in oven-dried state. The holding box made of a very light material is not visible by X-rays.

Appendix B. Basic density, volume and biomass for each component and species

Tree species Component No. of samples MeanBD (kg.m−3) Standard deviation Volume (%) Biomass (%)

Abies alba

Stem at 1m30 8 407 23 - -
Stem w/o knots 8 374 16 81.1 76.1
Bark 8 514 19 10.8 13.9
Knots 8 700 18 0.9 1.6
Br ins 8 606 41 0.4 0.6
Br w/o ins 8 452 28 6.8 7.8
Aboveground total 398 - 100.0 100.0

Picea abies

Stem at 1m30 8 356 18 - -
Stem w/o knots 8 353 15 82.3 77.2
Bark 8 453 48 10.2 12.3
Knots 8 682 10 0.9 1.7
Br ins 8 630 30 0.3 0.6
Br w/o ins 8 497 27 6.2 8.3
Aboveground total 376 - 100.0 100.0

Pseudotsuga menziesii

Stem at 1m30 8 453 47 - -
Stem w/o knots 8 429 37 78.5 77.1
Bark 8 443 38 11.5 11.6
Knots 5 734 25 1.2 2
Br ins 8 588 62 0.4 0.6
Br w/o ins 8 450 19 8.4 8.7
Aboveground total 437 - 100.0 100.0
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The table above shows, for each species and each
compartment, the number of samples used to calcu-
late the mean basic density of the component and
the standard deviation of the basic density. The
last two columns give the percentage of volume and

biomass of the component in relation to the total
volume/biomass of the tree. The average density
of the tree is calculated from the averages of each
component, weighted by their relative percentage
of volume.

Appendix C. Basic density values reported in three public databases for three softwood
species

Tree species CARBOFOR GWDD TROPIX
(kg/m3) (kg/m3) (kg/m3)

Abies alba 380 353 404
Picea abies 370 370 372

Pseudotsuga menziesii 430 453 448

Basic density values for three softwood species
as reported by three public databases: CARBO-
FOR (Loustau 2004) was a project about carbon
sequestration in France that delivered a database
for the main French species, TROPIX (Paradis et
al. 2015) is a large database constituted by the
Centre de coopération internationale en recherche
agronomique pour le développement (CIRAD) in-
cluding many tropical species and that is often used
in industry, and the Global Wood Density Database

(GWDD) (Zanne et al. 2009a) is an international
database compiling a huge number of literature ref-
erences. The values from TROPIX, that were given
for a moisture content of 12%, were converted to
basic density (using the usual conversion equation
given by Vieilledent et al. (2018)). Note that the
GWDD is being corrected due to an error in the
conversion formula used in the original publication
(Zanne et al. 2009b; Vieilledent et al. 2018) and
the corrected database is not available yet.

Appendix D. Variation of the basic density with the height of the sample in the tree
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Basic density versus relative height of each sample for the three species: knot-free stem wood (purple), bark (blue), knots
(yellow), branch insertions (orange), branches without insertion (green). The straight line is the mean basic density measured
at breast height while the dotted line represents the Global Wood Density Database value.

Appendix E. Pearson’s correlation coefficient r between basic density and height of the sample
in the tree
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Pearson’s correlation coefficient r between BD and relative height of each sample for each tree component and each species.
The stars indicate the r significance: NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001.

Tree species Stem w/o knots Bark Knots Br ins Br w/o ins

Abies alba -0.52 -0.64 -0.55 -0.45 -0.48
*** *** *** *** ***

Picea abies 0.36 0.24 -0.28 -0.62 -0.42
*** ** *** *** ***

Pseudotsuga menziesii -0.26 0.74 -0.24 -0.48 0.03
** *** ** *** NS

Appendix F. Relationship between mean ring width and basic density at breast height for
each species
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Mean basic density at breast height as a function of mean ring width at breast height for each species (red = Abies alba, blue =
Picea abies, beige = Pseudotsuga menziesii) from unthinned plots (circles) and heavily thinned plots (triangles). The p-values
of the slope are indicated on the graph. The stars indicate the r significance: NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***:
p < 0.001.
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Abstract

Studies on wood basic density (BD) vertical variations become essential to predict more accurately the
within-stem distributions of biomass and wood quality in the forest resource. The vertical variation of wood
BD in the stem has been little studied until now, most BD studies being based on measurements taken at
breast height.

The main objective of this work was to observe and to understand the patterns of vertical BD variation
within stems in relation to classical dendrometric variables and to propose relevant equation forms for future
modelling.

Two softwood species were studied: Abies alba and Pseudotsuga menziesii. Contrasted thinning intensi-
ties were studied including strongly thinned plots versus control plots without thinning.

BD was most of the time highest at the base of the tree for both species. Then, after a strong decrease
from the base of the tree, an increase in BD was often observed towards the top of the tree especially for
Abies alba.

The variation in BD with height was stronger for the unthinned plots than for the heavily thinned ones
of Abies alba. The opposite was observed for Pseudotsuga menziesii. The modulation of growth rate and
tree size through thinning intensities modifies the observed vertical variations in BD.

Two types of biexponential models were proposed to describe BD variations. The first model used the
height in the stem and classical easily-measurable tree variables as inputs, the other one additionally used
BD at breast height (BD130).

The relative RMSE of BD for Abies alba and Pseudotsuga menziesii were 9.9% and 8.1%, respectively,
with the model without BD130 and 7.6% and 5.9%, respectively, with the model including BD130.

Keywords: Basic specific gravity, axial variations, thinning intensity, silver fir , Douglas fir

1. Introduction

The modalities of wood formation and the vari-
ability of wood properties are being gradually dis-
covered. Wood performs several functions that en-
able the development of the tree itself and the struc-
turing of forest ecosystems. It provides numerous
ecological services such as carbon fixation and eco-
nomic services through its various uses accompa-
nying human activities (timber, industrial wood,

wood for energy, wood for chemical purposes).

Among the characteristics of wood, density is a
critical property that is linked on the one hand with
the composition and anatomy of its constituent tis-
sues and on the other hand with other wood proper-
ties such as strength, stiffness and pulp yield (Bar-
nett and Jeronimidis, 2003). Density is basically a
measure of the mass of material in a given volume
(Zobel and Van Buijtenen, 1989). Basic density

∗Corresponding author
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(BD) is defined by the ratio of the oven-dried mass
of wood to the corresponding volume of green (or
fresh) wood. The volume of green wood is a variable
commonly measured and used by foresters and for
forest inventories. Many models exist to predict the
green aboveground woody volume of trees for most
temperate tree species (Henry et al., 2013), whether
it is the total aboveground volume or the stem vol-
ume, total or up to a given stem diameter. The
oven-dried mass of a wood sample can be obtained
after drying at 103oC in an oven (Williamson and
Wiemann, 2010). The knowledge of the mean BD
of tree (or stem) makes it possible to convert the
green volume of tree (or stem) to dry mass of mat-
ter. Then, the product of dry mass by carbon frac-
tion allows to account for stored carbon (Wiemann
and Williamson, 2014; Bouriaud et al., 2015). Sim-
ilar calculations can be used to estimate the quan-
tities of various extractive compounds available in
the resource.

Wood density is highly variable at all lev-
els. It varies between species, between trees of
a given species and within trees. Many studies
have already focused on the evaluation of wood
BD of most species. They led to the creation of
global databases, such as the Global Wood Den-
sity Database (Zanne et al., 2009), which provides
mean BD for many species around the world. How-
ever, such databases derived from literature data
should be used with caution and it is advised to
check which density was measured, how it was mea-
sured and which is the area of validity of each study
(Taras and Wahlgren, 1963; Williamson and Wie-
mann, 2010). For instance, some studies provide
air-dried density (i.e., the ratio of air-dried mass to
air-dried volume) that needs to be converted to BD.
Conversion errors are possible as shown by Vieille-
dent et al. (2018) who have started to correct the
Global Wood Density Database.

Most studies have analysed mean wood density
at breast height only. Others have taken the knowl-
edge a step further by looking at the radial varia-
tions in BD on cores or discs, taken most often at
breast height only (Wahlgren and Fassnacht, 1959;
Woodcock and Shier, 2002; Deng et al., 2014).

A general result is that, for most softwoods,
the ring density decreases when ring width in-
creases. This is explained by the fact that the wider
the rings, the greater the proportion of earlywood
made up of thin-walled tracheids and wide lumens
dedicated to hydraulic conduction. At the same
time the width of the latewood, more dedicated to

mechanical resistance, remains relatively constant.
Generally speaking, for these softwood species, it
is expected that the more heavy the thinning, the
wider the growth rings and the lower the density of
the wood.

This is generally true for species showing a grad-
ual transition between earlywood and latewood like
Abies or Picea spp.. This is less clear for Pseudot-
suga menziesii, for example, which shows an abrupt
transition between earlywood an latewood (Todaro
and Macchioni, 2011). And finally the results about
the relationship between ring width and wood den-
sity are often conflicting (Jozsa et al., 1994).

Juvenile wood is also often cited as a factor in-
fluencing wood density. Larson et al. (2001) gives
the definition of juvenile wood as the wood formed
in the first three years of a tree. Then, the formed
wood near the pith will be corewood, regardless
of the height in the tree. Corewood is often con-
fused with juvenile wood. The properties of core-
wood are highly variable, especially the wood den-
sity. According to Lachenbruch et al. (2011), for
softwoods in the Pacific Northwest of North Amer-
ica, BD generally decreases approximately for ring
numbers 5 to 20, then increases (sometimes only in-
creases in particular for hard pines). The transition
from corewood to outerwood (or mature wood) is
usually soft. Thecorewood has a lower BD than
mature wood (10–20% of differences). In this arti-
cle, the term “juvenile wood” will be used for both
juvenile wood and corewood.

Vertical (or axial) variations in density have
been much less studied than radial variations.
There is, however, a real influence of vertical vari-
ations on the mean density of the whole stem
that can differ significantly from the density at
breast height (Nogueira et al., 2008; Wiemann and
Williamson, 2014; Wassenberg et al., 2015; Longue-
taud et al., 2016, 2017). Studying the vertical vari-
ations of wood density allows to refine biomass es-
timates as well as carbon accounting (Rueda and
Williamson, 1992; Liepin, š and Liepin, š, 2017). This
knowledge is also required to assess accurately the
amount and quality of the wood resource depending
on the location along the stem (Tian et al., 1995;
Kimberley et al., 2015). And this detailed descrip-
tion should make it possible to optimize the use of
the resource for different purposes. Indeed, numer-
ous wood properties are correlated to wood density,
like mechanical properties (Niklas and Spatz, 2010),
dimensional stability (Hernández, 2007) or durabil-
ity (Humar et al., 2008) that are of peculiar impor-
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tance for the structural uses of wood, especially for
softwoods. Fuelwood properties can also be related
to wood density (Sotelo Montes et al., 2017) as well
as paper properties (García-Gonzalo et al., 2016).
Moreover, the stem volume represents about 80% of
the total aboveground woody volume for softwoods
and the precision on such a large volume cannot be
neglected (Billard et al., 2020).

Density variations with height can be related to
radial variations due to cambial age, ring width or
juvenile wood, especially for species showing strong
radial variations in density. For instance, the mean
wood density at a given height can be related to
the proportion of juvenile wood at that height, es-
pecially for species showing a strong difference in
density between juvenile wood and mature wood
(Zobel and Van Buijtenen, 1989).

For softwoods, the density seems to decrease
from the bottom of the tree to the top (Gartner
et al., 2002; Longuetaud et al., 2017). Sometimes,
a U-shaped curve was observed, especially for Picea
abies which is the most widely studied species (Re-
pola, 2006; Molteberg and Høibø, 2007; Liepin, š and
Liepin, š, 2017). The decrease in density between the
bottom and the top of the stem was also observed
for Ps. menziesii (Kimberley et al., 2017) and Abies
alba (González-Rodrigo et al., 2013).

Some authors have proposed models for de-
scribing the vertical variations in density in the
stem. Table 1 presents models which provides wood
BD at different heights. Most models are linear
models, often of polynomial form (among others,
Rueda and Williamson, 1992; Tian et al., 1995; Re-
pola, 2006; Molteberg and Høibø, 2007; González-
Rodrigo et al., 2013; Deng et al., 2014). The main
tree variables used in these models are tree total
height (H) and diameter (D130) or circumference
at breast height (C130). Sometimes the age of the
tree was used.

Models using ring number or distance from the
pith in addition to the height in the stem as input
variable (e.g., Rueda and Williamson, 1992; Tian
et al., 1995) are not presented here since this paper
focuses on the mean BD of whole discs.

In this study, the vertical variations in BD
of two softwood species were studied: Abies alba
Mill. (A. alba) and Pseudotsuga menziesii (Mirb.)
Franco (Ps. menziesii). These species are of ma-
jor importance in the North-East of France and
have the interest of being very different from an
ecological point of view with contrasting shading
tolerances (Niinemets and Valladares, 2006) and

contrasted anatomical characteristics with more
or less marked transitions between earlywood and
latewood (Saranpää, 2003; Todaro and Macchioni,
2011). To our knowledge, there are almost no stud-
ies that address vertical variations in density for
these species, except the one from Kimberley et al.
(2017) on Ps. menziesii and the one from González-
Rodrigo et al. (2013) on A. alba.

The main objective of this work was therefore to
describe these vertical variations of BD in the stems
and to propose some explanations for the observed
patterns. For this purpose, new forms of models
more easily extensible to new data than the pre-
vious polynomial approaches, have been proposed
and fitted. Considering that BD at breast height
can be relatively easily assessed by analysing core
samples or by using dedicated models (Kerfriden
et al., 2021), we have compared models using and
not using this data as input. Such models may serve
as a basis for future predictive modelling on a larger
data set. To guide this work, and based on the lit-
erature, we have formulated four more specific hy-
potheses to which we will come back with regard to
our results in the discussion:

• H1: The proportion of juvenile wood in stem
discs contributes to explain the BD variations
with height in the stem;

• H2: Stem discs showing the larger ring
widths, regardless of their height in the tree,
have a lower BD (i.e., the ring density-ring
width well-known relationship for softwoods
may be generalised to the average level of the
whole disc, from different trees or different
heights in the stem);

• H3: On the basis of H1 and H2, the growth
rate and/or tree size modulated by thinning
intensities modifies the vertical variation of
BD in the stems;

• H4: BD measured at breast height overesti-
mates significantly the mean BD of the whole
stem and as a consequence breast height mea-
surements are not representative of the whole
stem.

2. Materials and Methods

All the abbreviations used in this paper are
listed in Table 2.
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Table 1: Equations of the literature to model the mean basic density of a disc at a given height in the stem. BDdisc is the
whole-disc mean density, BD130 is the mean density at breast height, hr is the relative height of the disc, age is the age of
the tree, D130 is the diameter at breast height of the tree, H is the total tree height, b0,. . . , b5 are the fixed-effect parameters,
u0,...,u3 are the random-effect parameters.

Article Species Number of trees Equation

Without
BD130

Repola (2006) P. abies 39 BDdisc = b0 + b1 · H + b2 · D130
age + b3 · hr

+b4 · hr2 + u0 + u1 · hr + u2 · hr2

González-Rodrigo et al. (2013) Abies alba 5 BDdisc = b0 − b1 · H

Deng et al. (2014) Pinus massoniana 108 BDdisc = b0 + b1 · age + b2 · D130 + b3 · hr + b4 · hr2

+b5 · hr3 + u0 + u1 · hr + u2 · hr2 + u3 · hr3

With
BD130

Kimberley et al. (2015) Pinus radiata 10000

hk = 1.4
H − 0.4

Lk = BD130−b0−b1 · hk−b2 · h2
k−b3 · h3

k

1+b4 · hk

BDdisc = (b0 + Lk) + (b1 + b4 · Lk) · (hr − 0.4)
+b2 · (hr − 0.4)2 + b3 · (hr − 0.4)3

Kimberley et al. (2017) Ps. menziesii 172

hk = 1.4
H

Lk = BD130 − (b0 + b1 · hk + b2 · h2
k + b3 · h3

k)
BDdisc = Lk + b0 + b1 · hr + b2 · hr2 + b3 · hr3

= BD130 + b1 · (hr − hk) + b2 · (hr2 − h2
k)

+b3 · (hr3 − h3
k)

Table 2: Table of abbreviations used in the article.

Abbreviation Meaning
BD Basic density (kg · m−3)
BD130 Basic density at breast height (kg · m−3)
H Total height of the tree (m)
h Height of the measure (m)
hLLB Height of the lowest living branch (m)
hLC Height to the base of the living crown (m)
hr Relative height of the measure (%)
hrLC Relative height of the living crown (%)
D130 Diameter at breast height (cm)
C130 Circumference at breast height (cm)
RW130 Mean ring width at breast height (mm)

2.1. Study sites and sampling design

The trees were sampled within the framework
of two projects named “ExtraFor_Est” and “Mod-
elFor”. In both datasets, contrasted thinning in-
tensities were tried out. For each species, trees
from “ExtraFor_Est” were selected from two plots:
a plot without thinning (only natural mortality)
and another one with heavy thinning. For each
species, trees from “ModelFor” were selected from
three plots: without thinning, moderate thinning
and heavy thinning. Table 3 provides information
about the stands. More information is available in
Table A.11 of Appendix A. The trees came from
the Office National des Fôrets (ONF) experimen-
tal monitoring forest for which the history of the
trees has been kept since the plantation. Moreover,
Ps. menziesii from “ModelFor” came from the ex-
perimental network of Douglas stands managed by
the GIS Coop (https://www6.inrae.fr/giscoop,

Seynave et al. (2018))
Our forest identifiers have been constructed as

follows: the first two letters correspond to the
species “Aa” means Abies alba and “Pm” means
Pseudotsuga menziesii, the number following these
two letters 1, 2 or 3 represents the number of the
forest (see Table 3 for more details). These two
letters and this number are sometimes followed by
an hyphen and a letter which represent the thin-
ning modality. “-u” means unthinned modality, “-
m” means moderate thinning and “-h” means heavy
thinning.

The trees from “ExtraFor_Est” were cut in
February 2018. The trees in each thinning modality
were classified into four diameter classes (defined by
the 25th, 50th and 75th percentiles) and one tree was
felled in each diameter class. The circumference at
breast height (1.30 m) was measured. After felling
the trees, the total height and the height to the base
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Table 3: Site characteristics.

Tree species Forest ID Location Altitude (m) Number of trees Age of trees Project

A. alba
Saint-Prix Aa1 46.97 N, 4.07 E 750 8 43-57 ExtraFor_Est
Saint-Prix Aa2 46.97 N, 4.07 E 750 14 36-80 ModelFor

Mont-Sainte-Marie Aa3 46.79 N, 6.31 E 1000 15 36-41 ModelFor

Ps. menziesii
Mélagues Pm1 43.71 N, 3.06 E 800 8 48 ExtraFor_Est

Grison Pm2 46.66 N, 4.74 E 210 15 43 ModelFor
Quartier Pm3 46.15 N, 2.77 E 630 15 20 ModelFor

of the living crown (the lowest whorl with at least
3/4 of living branches) were measured. A total of 15
discs were sampled along the stem, avoiding knots.
The first three discs were taken systematically at
heights 0.3 m, 0.8 m and 1.30 m. The 12 other
discs were regularly distributed along the stem.

The same protocol was applied to the trees from
“ModelFor” dataset except that the number of discs
depended on the tree length. Above breast height,
the discs were sampled every 2 m at the maximum.
For Ps. menziesii of Grison and Quartier forests,
five trees per thinning modality were chosen in or-
der to represent the different diameters present in
the plot (i.e., one tree in each of the five diame-
ter classes based on the 20th, 40th, 60th and 80th

percentiles), resulting in 15 trees per forest. For
A. alba, 14 trees per forest were felled (and one
more at Mont-Sainte-Marie). There were four trees
sampled in heavy thinning and moderate thinning
modalities (five in moderate thinning modality at
Mont-Sainte-Marie) and six trees in the plot with-
out thinning. The number of trees per thinning
modality is given in table A.11 of Appendix A. The
trees were also chosen within the different diameter
classes based on the corresponding percentile values
as this was described above. The A. alba trees were
cut in February 2014 and the Ps. menziesii trees
were cut in March 2015.

All the Ps. menziesii plots were issued from
even aged plantations. The A. alba plots being is-
sued from naturally generated forests, the age of the
trees was estimated using an additional disc taken
at the stump.

Table A.13 of Appendix A provides dendromet-
ric variables about the trees.

2.2. Wood density measurement

The discs were X-ray scanned in a green state
with a medical computed tomograph (CT) scanner.
The discs were then dried in an oven at 103 oC to
a constant weight. They were scanned again in the
oven-dried state. More information about the wood

density measurements by CT scanning is available
in Freyburger et al. (2009).

Basic density (BD) of wood was computed for
each disc from the two scans (in green and oven-
dried states) as described in Longuetaud et al.
(2016).

2.3. Calculation of variables
The relative height hrij of disc j from tree i is

calculated as follows:

hrij = hij

Hi

with hij the height of disc j from tree i and Hi the
total height of tree i.

The mean ring width at breast height RW130i

from tree i is estimated as follows, considering the
units of measurements given in table 2:

RW130i = D130i · 10
2 · agei

with D130i the diameter at breast height of tree i
and agei its age (actual or estimated).

The mean BD of stem wood for tree i is calcu-
lated from the mean BD of each disc j from the
tree i weighted by the volumes of wood of the stem
short logs represented by each disc, i.e. a portion
of the stem on either side of the disc calculated so
that each part of the stem is associated with the
closest disc.

2.4. Statistical modelling
The R software was used for statistical analy-

ses (R Core Team, 2020). The main functions used
were: the lm, nls, anova, AIC and TukeyHSD func-
tions from the stats package and the nlsList,
nlme, gnls and ACF functions from the nlme pack-
age.

In each case, for our vertical profiles of BD,
mixed-effect models were fitted to obtain for each
tree the best set of parameters and then to assess
step by step the predictive power of thinning modal-
ity and tree variables on those model parameters.
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When required, an autoregressive correlation struc-
ture of order 1 (corAR1) was used to take into ac-
count the correlation of within-group errors related
to the multiple BD observations done along the
stem of a given tree (Pinheiro and Bates, 2000).

Multiple linear regressions were also fitted at the
disc level in order to predict BD from mean ring
width and mean cambial age whatever the height
in the tree. These regressions were fitted for com-
parison purpose with the previous models for ver-
tical BD profiles, especially with the models that
take as input only external variables that are easily
measurable in the forest. As density models as a
function of ring width and cambial age are usually
developed at the annual ring level, we also tried to
calculate mean ring width and mean cambial age
by weighting by the area of each ring to be more
representative of the disc.

For comparison with other models from the lit-
erature, RMSE, relative RMSE and AIC were used.
The models from the literature have been fitted on
our data set. The models were then compared on
the basis of their fixed-effects only (b0,. . . , b5 in Ta-
ble 1).

Since most of the vertical density profiles had
a U-shape pattern, we chose a biexponential model
as described by Crawley (2012) rather than a poly-
nomial model. Most of the approaches found in
the literature are based on polynomial models. We
made the hypothesis that the biexponential model
is more robust and that the parameters are easier
to interpret because they are less correlated than in
a polynomial model.

The general form of the model is given in Equa-
tion 1:

BDj = f(hrj) = a · exp(b · hrj)+c · exp(d · hrj)
(1)

with BDj the basic density of disc j (in kg · m−3)
at the relative height hj and a, b, c and d the model
parameters.

At the ground level, the BD predicted by model
(1) is:

f(0) = a + c = k (2)
It is thus expected to have a relationship between
k and the BD at breast height (BD130).

By replacing a by k − c and factoring by c in
Equation 1, we obtained:

BDj = c · (exp (d · hrj) − exp (b · hrj))
+k · exp (b · hrj)

(3)

For each species, two models derived from Equa-
tion 3 were tested: A first model not using BD130
as input variable (model called NBD) and a second
one with BD130 as input variable (model called
WBD). The reason for distinguishing both cases is
that, as it will be shown, BD130 considerably helps
to predict the BD profile, but is rarely measured in
the field. The interest of WBD model is that it
could take as input the output of a BD130 model
that would be developed on a larger number of trees
and that would take into account tree variables and
ecological characteristics at the resource scale. This
is one objective of the XyloDensMap project for in-
stance (Jacquin et al., 2019).

Apart from BD130, the other candidate ex-
planatory variables tested in our models were: the
relative height of the disc (hr), the circumference
at breast height (C130), the total tree height (H),
the height to the base of the living crown (hLC),
the relative height to the base of the living crown
(hrLC), the ratio height/diameter ( H

D130 ), the tree
age (age) and the mean annual ring width at breast
height (RW130).

Other vertical profile models in which a mini-
mum of basic density was imposed at the height of
the base of the living crown were tested. But these
models were too constrained and less efficient.

Mixed models were fitted on all trees at once by
testing random effects on each parameters for each
species, resulting in a set of parameters k, b, c and
d for each tree. By analysing the relations of k, b, c,
d with the tree descriptors (avoiding to use in the
same equations correlated variables), several rela-
tions were obtained for several parameters (see sec-
tion 3.5). We therefore introduced these relations
in the general models to verify, for each species, if
random tree effect parameters were still necessary.

2.4.1. Model without basic density at breast height
(NBD)

For this model, Equation 3 was used as is for
calibration and search for explanatory variables.

2.4.2. Model including basic density at breast height
(WBD)

By forcing the model to pass through BD130 at
1.30 it was possible to remove one parameter from
the model. Indeed, for hrj = 1.30/H in Equation
3, it is possible to express c as:

c =
BD130 − k · exp (b · 1.30

H )
exp (d · 1.30

H ) − exp (b · 1.30
H )

(4)
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Then, replacing c in Equation 3, we obtain:

BDj =
BD130 − k · exp (b · 1.30

H )
exp (d · 1.30

H ) − exp (b · 1.30
H )

· (exp (d · hrj)

− exp (b · hrj)) + k · exp (b · hrj)
(5)

where b, d and k are the model parameters
For comparison with the WBD models, the

Kimberley models were tested by replacing in the
equations the breast height 1.4 m by 1.3 m in our
study.

3. Results

3.1. Relationship between thinning intensity and
the measured variables

3.1.1. Dendrometric variables
By plotting boxplots of tree related variables for

each plot (Appendix B), it can be verified that the
measured dendrometric variables were well adapted
to characterize the effect of thinning intensities.

3.1.2. Basic density
BD130 did not seem to highly depend on the

thinning intensity, except maybe for the mature
stands of Ps. menziesii (variation significant only
for forest Pm2). While for A. alba BD130 seemed
to be higher in the unthinned stand of forest Aa3
(even if the difference was not significant), for Ps.
menziesii BD130 tended to be lower in the un-
thinned mature stands.

For the mean BD of the stem, the difference
between thinning intensities was statistically sig-
nificant for stands Aa1 and Pm2. For these two
forests, it was clear that BD was higher in heavy
thinning modalities. Even if the results were not
significant, we observed the same tendencies for the
other forests with less important differences and
with the exception of Aa3 and Pm3.

3.2. Basic density at breast height versus mean ba-
sic density of the stem wood

Breast height is the reference height for many
measurements (diameter, ring width, density...). In
a first analysis, the mean BD of the whole stem
was compared with the mean BD of the disc taken
at breast height (Figure 1). A paired t-test was ap-
plied (Table 4). This part of the work is a contin-
uation of the work done previously in Longuetaud
et al. (2017).

Table 4 shows that the mean BD of the stem
is significantly different from that at breast height
for A. alba and Ps. menziesii. The BD at breast
height is generally higher than the mean BD of the
stem. Results were the same regardless of the data
source.

3.3. Basic density of a disc versus ring width and
cambial age

When considering the whole sample for each
species, there was no clear relationship between BD
and ring width at the disc level, with R2 ranging
from 0.01 to 0.14 depending on the species (Figure
2). Considering that each ring should contribute to
the disc BD in proportion to its area we have also
tried to relate BD of discs to the mean ring width
weighted by ring areas: The results were not much
better (Figure C.7 in Appendix C).

BD was slightly more correlated with the mean
cambial age (i.e. half the number of rings in the
disc), especially for Ps. menziesii with R2 from 0.12
to 0.17 (Figure 2). The mean cambial age weighted
by ring areas was not more correlated to the disc
BD (Figure C.7 in Appendix C).

Multiple linear regressions were fitted with
mean ring width, mean cambial age and interaction
between the two variables as explanatory variables.
For comparison purpose, AIC, RMSE and relative
RMSE are given in Table 7.

3.4. Variation of basic density along the stem
The variation of BD with height (Appendix D)

shows that for A. alba, the variation seemed to be
strong for unthinned plots with a high BD at the
bottom of the tree. Variation was lower for heavy
thinning plots and the BD at the bottom of the
tree was lower than that of trees from unthinned
plots.

For Ps. menziesii, it was the opposite (Ap-
pendix E). The variation was higher for heavy
thinning plots and lower for unthinned plots. This
time, the BD at the bottom of the tree was higher
for heavy thinning plots than for unthinned plots.
This observation is not applicable to stand Pm3 in
which the trees were the youngest (20 years) and
the variations in BD were quite low.

For both species, BD decreased as the height in
the stem increased.

Figures 3, 4 and 5 show that the models manage
to express well the variability at the bottom of the
trees.
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Table 4: Mean basic density of the whole stem wood and mean basic density of the disc at breast height. The symbols indicate
the significance of the difference based on a paired t-test: NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001.

Tree species Number of trees
Mean BD Mean BD Difference between BD at breast height

Signifiance of the differenceat breast height of the stem wood and mean BD of the stem wood
(kg · m−3) (kg · m−3) (kg · m−3)

A. alba 37 378.80 358.24 20.56 ***
Ps. menziessii 36 445.74 423.03 21.45 ***
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Figure 1: Mean basic density of the whole stem wood as a function of the mean basic density of the breast height disc for each
species and each stand (refer to Table 3 for the meaning of the abbreviations in the legend). The black line is the y=x line.
The green line is the linear regression for A. alba and the brown one the linear regression for Ps. menziesii. The regression
equations and the coefficients of determination for each species are given in the same colors as the points.

3.5. Vertical profile models without basic density at
breast height (NBD)

Table 7 gives the values of absolute and relative
RMSE (by using the fixed-effects only) and AIC ob-
tained with our model and models from literature
that do not include BD130. All the models were
calibrated on our data set for comparison purpose.
For the Deng et al. (2014) model, we used a di-
agonal variance-covariance matrix for the random-
effect parameters otherwise it was not possible to
obtain the convergence of the model.

3.5.1. A. alba
For the model without BD130 as input variable,

we obtained for A. alba the following modeling of
the initial parameters as a function of tree variables:





ki = k1 · 1
C130i

+ k2 + αi

bi = b1 · Hi

D130i
+ b2 + βi

ci = c1 · Hi + c2 + γi

(6)

Random-effect parameters αi, βi and γi were
needed for k2, b2 and c2, respectively, and were kept
in the final model.
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Figure 2: Mean basic density as a function of ring width and cambial age at the disc level. The black lines correspond to the
regression lines. The regression equations and the significance of the slope parameters (p-values) are given on each plot: NS:
p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001.

Since no relation was obtained for parameter
d, it was let as is in the general model. Table 5
gives the values of the fixed-effect parameters for
the final mixed-effect model. The standard devia-
tions of random-effect parameters αi, βi and γi were
3.29e+01, 2.22e-01 and 5.06e+01, respectively.

3.5.2. Ps. menziesii
We obtained for Ps. menziesii the following

model of the initial parameters as a function of tree

variables:





ki = k1 · 1
Hi

+ k2 · RW130 + k3 · hrLCi

+k4 + αi

bi = k · (b1 · 1
Hi

+ b2 + βi)
(7)

The analysis showed that random-effect param-
eters αi and βi were needed for k4 and b2 respec-
tively in the final model. Since no relation were
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Figure 3: Smoothed curves of basic density variation with relative height for all the trees for each species. The colors represent
the thinning intensities: Orange is for trees from the heavy thinning plots, green for trees from moderate thinning plots and
blue for trees from plots without thinning. The line type identifies the stand.
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Figure 4: Profiles of basic density estimated by the NBD models for each tree (A. alba and Ps. menziesii). The colors represent
thinning: Orange is for the trees from the heavy thinning plots, green is for the trees from the moderate thinning plots and
blue is for the trees from without thinning plots. The line type identifies the stand.

obtained for parameters d and c, there were let as
is in the general model. Table 6 gives the values of
the fixed-effect parameters of the final mixed-effect
model. The standard deviations of random-effect
parameters αi and βi were 3.65e+01 and 1.93e-04,
respectively.

The plots of BD predicted by the different mod-

els as a function of the relative height in the tree
are presented in Appendix D and Appendix E.

3.6. Vertical profile models with basic density at
breast height (WBD)

Table 10 gives the values of AIC, RMSE and
relative RMSE (by using the fixed-effects only) ob-
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Figure 5: Profiles of basic density estimated by the WBD models for each tree (A. alba and Ps. menziesii). The colors
represent thinning: Orange is for the trees from the heavy thinning plots, green is for the trees from the moderate thinning
plots and blue is for the trees from without thinning plots. The line type identifies the stand.

Table 5: Fixed-effect parameters and their standard deviations (in brackets) for the NBD model not using basic density at
breast height for A. alba.

Species k1 k2 b1 b2 c1 c2 d
A. alba 3.890985e+03 3.421220e+02 -5.849102e-03 6.240366e-01 -5.648390e+00 1.966764e+02 -5.160087e+00

(5.056307e+02) (1.188139e+01) (9.198257e-04) (9.707743e-02) (1.500177e+00) (2.595777e+01) (7.320403e-01)

tained with our model and Kimberley et al. (2015)
model which was calibrated on our data set for com-
parison purpose.

3.6.1. A. alba
For the WBD model, we obtained for A. alba

the following models of the initial parameters as a
function of tree variables:

{
ki = (k1 · 1

C130i
+ k2 + αi) · BD130i

di = d1 · 1
BD130i

+ d2 + βi

(8)

Random-effect parameters αi and βi were
needed for k2 and d2 respectively and a diagonal
variance-covariance matrix was used. An autore-
gressive correlation structure of order 1 was used.
The single correlation parameter was 2.39e-01.

Since no relation was obtained for parameter b,
it was let as is in the general model. Table 8 gives
the values of the fixed-effect parameters for the fi-
nal mixed-effect model. The standard deviations of
random-effect parameters αi and βi were 2.57e-02
and 1.26e-01, respectively.

3.6.2. Ps. menziesii
We obtained for Ps. menziesii the following

modeling of the initial parameters as a function of
tree variables:

{
ki = (k1 · Hi + k2) · BD130i

di = (d1 + αi) · BD130i + d2
(9)

Since no relation was obtained for parameter b,
it was let as is in the general model. Random-effect
parameter αi was needed for d1. An autoregres-
sive correlation structure of order 1 was used. The
single correlation parameter was 2.10e-01.

Table 9 gives the values of the fixed-effect pa-
rameters for the final mixed-effect model. The stan-
dard deviation of random-effect parameter αi was
2.22e-04.

The graphs representing the BD predicted by
the different models as a function of the relative
height in the tree are given in Appendix D and Ap-
pendix E.
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Table 6: Fixed-effect parameters and their standard deviations (in brackets) for the NBD model not using basic density at
breast height for Ps. menziesii.

Species k1 k2 k3 k4 b1 b2 c d
Ps. menziesii -1.842987e+03 -1.828230e+01 -1.494966e+02 6.978071e+02 5.841137e-03 -8.275563e-04 2.996460e+00 3.411697e+00

(4.272549e+02) (6.591333e+00) (5.491386e+01) (7.067386e+01) (1.875783e-03) (1.398871e-04) (4.052021e+00) ( 1.205966e+00)

Table 7: AIC, RMSE and relative RMSE for the NBD models and various models from the literature not using basic density
at breast height.

Tree species Model Number of parameters AIC RMSE (kg · m−3) Relative RMSE (%)

Abies alba

NBD 7 4230.29 35.29 9.92
Multiple regression at disc level 4 4717.58 40.82 11.47

Repola (2006) 5 4256.82 40.90 11.50
González-Rodrigo et al. (2013) 2 4785.11 44.13 12.40

Deng et al. (2014) 6 4305.45 46.76 13.14

Pseudotsuga menziesii

NBD 8 4571.37 34.19 8.11
Multiple regression at disc level 4 5097.03 38.01 9.01

Repola (2006) 5 4544.92 37.64 8.93
González-Rodrigo et al. (2013) 2 5155.69 40.45 9.59

Deng et al. (2014) 6 4568.35 37.98 9.01

3.7. Relevance of the models
In the models based on Equation 3, the param-

eter k represents the BD at the ground level. For
A. alba this parameter was controlled by tree size
since k increased when C130 decreased in the NBD
model. For the WBD model, the same trend was
observed. Thus, smaller trees would have higher
BD at the bottom of the stem.

For Ps. menziesii the parameter k of the NBD
model was found to be related to H, RW130 and
hrLC. Considering the values of the corresponding
parameters it appears that, here also k increased
when ring width decreased. In addition, more the
tree was small in height, lower dense it was at the
ground level (e.g., a 20 m high tree is 18 kg.m−3

less dense than a tree of 25 m high tree). For the
WBD model, a large part of the variation between
trees was already taken into account through the
variable BD130, which could explain that the ef-
fect of H on k was weaker than above and not in
the same direction (e.g., k = 1.05 · BD130 for a
20 m height tree versus 1.04 · BD130 for a 25 m
height tree).

The parameters b and d controlled the slopes
of the BD variation in the stem and were more
difficult to interpret since both effects can add up
or offset each other to a certain extent. For the
models including BD130, b was negative for both
species with a relatively constant value for all trees

of a given species (no random effect). The decrease
seemed strong for both species (Appendix D and
Appendix E).

On the other hand, the parameter d was depen-
dent on BD130. When BD130 increased, the value
of d decreased and even became negative for Ps.
menziesii (e.g., for A. alba, d = 0.39 for BD130 =
300 kg.m−3 and d = 0.14 for BD130 = 400 k.m−3,
and for Ps. menziesii, d = 0.16 for BD130 = 400
kg.m−3 and d = −0.12 for BD130 = 500 kg.m−3).

4. Discussion

4.1. Two very different softwood species
Firstly, these species are ecologically very differ-

ent with contrasted strategies. A. alba is a shade-
tolerant and late-successional species with a shade-
tolerance score of 4.60 (0.06)1 (Niinemets and Val-
ladares, 2006) and is known to have a very slow ra-
dial growth in the early years. At the opposite, Ps.
menziesii is rather shade-intolerant with a score of
2.78 (0.18).

From an anatomical point of view these species
are also different. A. alba shows a progressive tran-
sition between earlywood and latewood while Ps.
menziesii shows an abrupt transition. Todaro and
Macchioni (2011) suggest that there is a link be-
tween these anatomical characteristics and the pres-
ence of a negative correlation between ring wood

1Shade-tolerance score and standard deviation in brackets. Tolerance scores range from 0 (no tolerance) to 5 (maximal
tolerance).
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Table 8: Fixed-effect parameters and their standard deviations (in brackets) for the WBD model with basic density at breast
height for A. alba.

Species k1 k2 b d1 d2
A. alba 4.2497463e+00 1.0127349e+00 -4.3583799e+00 2.962377782e+02 -6.015024e-01

(6.484259e-01) (1.178484e-02) (5.784795e-01) (1.025718e+02) (2.801850e-01)

Table 9: Fixed-effect parameters and their standard deviations (in brackets) for the WBD model with basic density at breast
height for Ps. menziesii.

Species k1 k2 b d1 d2
Ps. menziesii -2.097975e-03 1.090797856e+00 -6.142812835e+00 -2.819938e-03 1.285744246e+00

(5.025279e-04) (1.708982e-02) (1.332227e+00) (4.137676e-04) (1.928312e-01)

density and ring width. This negative correlation
is often reported for P. abies but the results are
sometimes controversial, especially for Ps. men-
ziesii (Jozsa et al., 1994).

4.2. Factors that influence wood density and its
vertical variation in the stem

The observed patterns of vertical variation in
BD were the following. For A. alba, BD tended to
decrease from the butt to the height of the living
crown then sometimes to increase towards the top
(U-shape). For Ps. menziesii, BD decreased from
the butt to the top of the stem for most of the trees.
A few trees followed the opposite trend. Ps. men-
ziesii and A. alba were few studied for their vertical
variation in density. On Ps. menziesii, Kimberley
et al. (2017) found a sigmoidal pattern with an in-
crease in density towards the bottom of the stem
and a decrease towards the top which is in over-
all consistent with our observations, except maybe
towards the top of the stem. On A. alba, González-
Rodrigo et al. (2013) used a linear model to de-
scribe the decrease in wood density with height in
the stems.

To try to explain these vertical variations we can
return to the more widely studied radial variations.
Indeed, radial variations in density can have an im-
pact on vertical variations in the stem, as the pro-
portions (of the wood disc area) of different types
of wood (e.g., juvenile versus mature wood), or the
proportion of narrow rings, for instance, can change
with the height in the tree.

4.2.1. The juvenile wood
For Lachenbruch et al. (2011), the typical ra-

dial pattern for the wood density of most soft-
wood species is to have a corewood with a lower
density than the outerwood. Woodcock and Shier

(2002) highlighted the relationship between such
radial patterns and species strategies. In Longue-
taud et al. (2017), less dense wood was observed in
about the first five cm around the pith for Ps. men-
ziesii followed by an increase in BD with a sigmoid
pattern. While for A. alba a progressive decrease
in BD from the centre of the stem was observed
in this previous study. This was consistent with
the successional status of these two species. As re-
ported by Lachenbruch et al. (2011), the amount of
corewood varies with the height in the stem. As a
consequence, for species showing a strong difference
in density between juvenile and mature wood, it is
automatic that a variation of density with height
is observed due to the variation with height of the
proportion of juvenile wood which increases from
the base to the top of the tree (Zobel and Van Bui-
jtenen, 1989). From these considerations we could
expect a higher BD, at least for Ps. menziesii, at
the bottom of the stem than at the top, which was
generally the case on our trees.

From the literature (Zobel and Van Buijtenen,
1989; Henin et al., 2018; Fabris, 2000), the effect of
the proportion of juvenile wood on the wood den-
sity at a given height level is clear, as well as the
effect on the variations in density with height. For
a given tree, in our data, the proportion of juvenile
wood increased from the bottom to the top of the
stem and it contributes to explain at least partially
the vertical variations in BD. Thus hypothesis H1
seems to be verified.

4.2.2. The growth rate
The well-known negative correlation between

ring density and ring width has been observed and
extensively studied especially on Picea spp. (e.g.,
Bouriaud et al., 2015). The few studies related to
this relationship on A. alba (Hamada et al., 2018;
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Table 10: AIC, RMSE and relative RMSE for the WBD models and various models from the literature with basic density at
breast height.

Tree species Model Number of parameters AIC RMSE (kg · m−3) Relative RMSE (%)

A. alba
WBD 6 4250.76 27.09 7.62

Kimberley et al. (2015) 5 4402.06 28.88 8.12
Kimberley et al. (2017) 3 4532.56 33.44 9.40

Ps. menziesii
WBD 6 4529.57 24.83 5.89

Kimberley et al. (2015) 5 4679.22 25.04 5.94
Kimberley et al. (2017) 3 4938.27 32.52 7.71

Sopushynskyy et al., 2020) lead to believe that this
species behaves in the same way that P. abies. On
the contrary, according to Jozsa and Brix (1989)
and Fabris (2000), the growth rate has little impact
on the whole-ring density for Ps. menziesii.

These results were confirmed by our study which
shows a decrease of the whole disc BD with the in-
crease of the average ring width for A. alba and
a weaker but significant relationship for Ps. men-
ziesii. If we refer to the Pressler’s law, the rings are
wider at the top of the stem (Pressler, 1864; Cortini
et al., 2013) and this should lead to have a higher
BD at the bottom of the stem than at the top, at
least for A. alba. It was generally the case for our
trees.

With respect to the hypothesis H2, the regres-
sion of the disc BD as a function of the correspond-
ing mean ring width was significant for both species
although very weak for Ps. menziesii but this rela-
tionship was not sufficient to explain the observed
BD variations in the stem. For Ps. menziesii, it
was quite clear that a dynamic growth rate had not
the expected negative effect on the wood density at
the disc or stem levels.

4.2.3. The cambial age
For Ps. menziesii, Fabris (2000) has reported

that radial variations in density are mainly due to
variations in cambial age. Filipescu et al. (2014) on
the same species have described a radial increase
in density as a function of cambial age. These re-
sults were confirmed by our study which shows an
increase in disc BD with increasing cambial age for
Ps. menziesii. For A. alba, we observed the same
behaviour while the results of Hamada et al. (2018),
concerning only four trees, do not show a clear
trend of ring density with cambial age at breast
height. For both species the relationship between
whole disc BD and cambial age was stronger than
the aforementioned potential relationship between
density and average ring width. Indeed, it is diffi-

cult to separate the two effects and, as pointed out
by Jozsa et al. (1994), the true effect of growth rate
on annual ring wood density should be studied for
comparable cambial ages. Finally, as the number of
rings decreases from the base to the top of the tree,
we could expect a higher BD at the bottom of the
stem than at the top, which was generally the case
on our trees.

Despite the observed relationships of BD with
ring width and age, the multiple linear regressions
that were tested at the disc level to explain the
vertical variations of BD from these variables only
were clearly less efficient than our NBD models. It
probably means that the vertical variations in BD
were also due to other variables such as the propor-
tion of juvenile wood (Section 4.2.1).

4.2.4. The compression wood
The reaction wood, called compression wood

(CW ) for softwood species, has an impact on den-
sity. It has already been shown that CW is denser
than normal wood (Pillow and Luxford, 1937; Har-
ris, 1977; Gryc and Horáček, 2007; Tarmian et al.,
2012) because it is characterized by cells with large
walls (Li et al., 2014) and wide rings with a high
proportion of latewood (Lee and Eom, 1988). CW
can be found all along the stem, even in small quan-
tities, because the tree must be able to face the
wind, to restore vertical growth (gravitropy), to in-
cline stems (e.g., heliotropy) (Barnett et al., 2014).
It is more generally located along limited portions
of the stem except for a relatively straight and ver-
tical tree becoming inclined for its entire length, for
which CW can be found all along the stem (Pillow
and Luxford, 1937).

The amount of CW is often more important in
the lower part of the stem (Pillow and Luxford,
1937; Westing, 1965; Donaldson et al., 2004).

The greater presence of CW at the bottom of
the stem may also explain the higher BD in this
part, especially since some of our plots were located
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on slopes.

4.2.5. The thinning intensity
The thinning intensity makes it possible to mod-

ulate the growth rate which we have already dis-
cussed above. However, we could not say whether
the observed BD variations, especially regarding
vertical patterns, were related to a difference in
growth rate or tree size.

In overall, for A. alba, a steeper decreasing slope
of BD from the base of the stem was observed in
the unthinned plots. Conversely, for Ps. menziesii,
steeper decreasing slope from the base of the stem
was rather observed in thinned stands while trees
from unthinned stands showed more constant pat-
terns. It could be expected that the most cylindri-
cal trees, i.e. those of the unthinned stands, show
more variability between the bottom and the top
of the stem because it is known that in case of
unfavourable conditions for growth the annual in-
crease is more strongly reduced at the bottom than
at the top (Courbet, 1999). This would be consis-
tent with what was observed for A. alba. Sometimes
the difference observed between trees could also be
explained by a steeper local slope in the field lead-
ing to the formation of CW .

An original and unexpected result was the ob-
servation of a higher BD of discs in average (i.e.,
at disc and stem levels) for the heavier thinning
intensities in one mature stand of Ps. menziesii
and one of A. alba, while there was no effect of
the thinning intensity for the other stands. Intu-
itively, one would tend to think that trees from
dense stands will have denser wood. In general,
a higher BD is expected for slow-growing softwood
trees with narrow ring widths, i.e., in the unthinned
modalities, due to the well-known relationship be-
tween ring width, proportion of latewood and wood
density (see also Section 4.2.2). Moreover, accord-
ing to Pillow and Luxford (1937), young trees hav-
ing their crown free from competition have smaller
CW rate than young trees grown in dense stands,
which should contribute to increase density in the
unthinned modalities. Nevertheless, the opposite
was observed.

As pointed out by Fabris (2000) for Ps. men-
ziesii, for sufficiently long rotation periods, trees
with high growth rate will have lower proportion of
juvenile wood than slow-growing trees. In his work,
the growth rate was mainly modulated by initial
spacing while in our study the thinning intensity
was the main studied factor. A lower proportion of

juvenile wood in the thinned stands could explain
at least partially the observed differences in BD.

In our case, the surface of the first inner rings
was in average clearly lower in the trees from the un-
thinned stands (Figure F.13 in Appendix F) may be
due to uncontrolled factors (genetic, juvenile wood
definition). Despite this, it appeared that for most
stands, except Aa1 and Pm1, the proportion of ju-
venile wood was finally higher in the trees from the
unthinned modality (Figure F.12 in Appendix F),
tending to confirm the above explanation of Fabris
(2000).

If the BD radial variation is mainly due to cam-
bial age and to the juvenile or mature nature of
wood (hypothesis H1) there would be an interest
in making the trees grow faster in order to decrease
the proportion of juvenile wood. This is not in-
consistent with the advice of Henin et al. (2018),
for minimising the proportion of juvenile wood, to
maintain high stand density in the initial phase of
growth.

As a result, the average BD of the fast-growing
trees from heavily thinned stands would be higher
since juvenile wood or more generally corewood is
known to be of lower density for most softwood
(Lachenbruch et al., 2011). Moreover, the annual
rings corresponding to the highest cambial ages and
therefore the densest ones will represent a larger
surface in fast-growing trees. On the other hand,
Todaro and Macchioni (2011) found a higher BD
in unthinned stands of young 31-year-old Ps. men-
ziesii trees. For our 20-year-old trees of stand Pm3,
the results were more or less similar with lower BD
in the heavily thinned plot than in the unthinned
one.

Finally, hypothesis H3 seems verified. Indeed,
the effects of thinning intensity on growth rate, tree
size and therefore on the variations of juvenile wood
proportions are reflected, but in a complex way, on
the vertical variations in BD.

4.3. Representativeness of breast height measure-
ments

In analogy to the radial patterns of density vari-
ation and their relationship with species strategies
proposed in the literature (Plourde et al., 2015;
Woodcock and Shier, 2002), we can propose a simi-
lar rule for vertical variations, that would rather be
associated with the strategy of the tree according
to its growing conditions. In Figure 3, 4 and 5, and
in a very schematic way, it can be observed that
trees with the lowest BD at 1.30 m tend to show
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an increase with height while those with the highest
BD at 1.30 m tend to show a decrease with height.

The results obtained in Longuetaud et al. (2017)
were confirmed with the additional trees that were
sampled in this extended study. The BD was sig-
nificantly higher at 1.30 m than in average for
the whole stem for A. alba and Ps. menziesii,
which confirms hypothesis H4. Mitchell and Denne
(1997) found the same results for Picea sitchen-
sis and hypothesized that this difference can be
explained by tracheids with wider walls at breast
height. Wassenberg et al. (2015) have observed a
higher density at the bottom of the stem for six
species and raise the question of the best sampling
strategy for density and biomass estimations. As
explained in Section 4.2, several factors vary along
the stem and could explain the higher BD observed
at the base of the stem and thus the difference in
BD between 1.30 m and the whole stem: the pro-
portion of juvenile wood, the mean ring width, the
number of rings and the amount of CW .

5. Conclusion

Vertical variations of wood density in the stem
have been little studied so far. Moreover, few
species have been treated in the literature. Only
one study providing a model at the disc level was
found for Ps. menziesii and another one for A. alba.
This study was exploratory and based on a limited
number of trees due to the destructive sampling and
time consuming measurements. The results have
to be confirmed by further studies carried out on a
larger number of trees, probably with a simplified
measurement protocol based on the results obtained
in this type of study.

It has been shown that the variation in wood
density along the stem did not follow the same pat-
tern for A. alba and Ps. menziesii. While the den-
sity of Ps. menziesii was decreasing continuously
from the bottom to the top of the stem, with for
some trees an increase towards the top of the stem,
that of A. alba presented generally a U-shape pat-
tern with first a decrease followed by an increase in
the upper part of the stem.

The thinning intensity had an impact on the
slope of the decrease in BD at the bottom of the
stem. BD decreased faster, as the height in the
stem increased, in unthinned plots than in thinned
ones for A. alba while it decreased faster for thinned
plots than in unthinned ones for Ps. menziesii.

For these two species, the BD measured at
breast height was not representative of the whole

stem BD due to these vertical variations.
Two types of models, including or not including

BD at breast height as an input, have been pro-
posed for A. alba and Ps. menziesii in order to best
represent the variation of BD with height as a func-
tion of tree growth related variables. A compar-
ison with more traditional approaches, which are
based on the well-known relationship for softwood
species between annual ring density and both ring
width and cambial age, have shown that our biex-
ponential models using easily measurable external
variables were relevant and gave better results to
describe BD variations in the stem.

The continuation of this work will be to study
the vertical variations in BD for the bark compo-
nent and the variation in BD along the knot-branch
continuum.
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Appendix A. Additional information on sample forests and trees

Table A.11: Main site characteristics.

Number Initial Last measurement
Tree species Forest ID Thinning

modality
of sampled

trees
stand

density
(tree.ha-1)

Stand
density

(tree.ha-1)

Basal area
(m2.ha-1)

Dominant
height (m)

Abies alba

Saint-Prix Aa1 Without 4 13794 7986 39.5 16.5
Heavy 4 13649 649 17.2 17.4

Saint-Prix Aa2
Without 6 13794 4148 39.5 16.5
Moderate 4 11857 611 24.0 18.3

Heavy 4 13649 350 17.2 17.4

Mont-Sainte-Marie Aa3
Without 6 9400 1584 33.8 14.3*

Moderate 5 6800 518 31.5 14.7*

Heavy 4 5600 266 22.7 15.7*

Mélagues Pm1 Without 4 1300 835 66.4 ≈ 29
Heavy 4 1300 141 29.7 ≈ 29

Grison Pm2
Without 5 1600 948 72.5 33.0

Pseudotsuga Moderate 5** 1300 349 44.3 30.2
menziesii Heavy 5 1300 167 36.1 30.8

Quartier Pm3
Without 5 2500 2125 31.9 ≈ 15
Moderate 5 1100 506 15.0 ≈ 15

Heavy 5** 350 341 17.2 ≈ 15
* Dominant height in 2008, 6 years before sampling.
** One tree from each of these modalities was not included in the analyses due to lack of information on BD at breast height.
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Figure A.6: Total height of the tree as a function of circumference at breast height of the tree and corresponding smoothed
curve for each forest and each species. Orange is for the trees from “heavy thinned” forests, green for “moderate thinned”
forests and blue for “unthinned” forests.

The Abies alba stands are mixed forests of Abies alba, Picea abies and various hardwood species with
40-50% (Aa1 and Aa2) or 80% (Aa3) of Abies alba.
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Table A.12: Abies alba characteristics. C130 is the circumference at breast height, H is the total tree height, hLC is the height
of the base of the living crown and hLLB is the height of the lowest living branch.

Tree species Forest ID Thinning modality Tree Age C130 (cm) H (m) hLC (m) hLLB (m)

Abies alba

Saint-Prix Aa1

Without

S1 50 88 22.40 13.55 11.23
S2 44 43.5 15.75 13.47 11.35
S3 51 71 20.50 10.95 9.45
S4 57 32.5 13.60 9.48 9.48

Heavy

S5 48 61.6 16.99 7.80 7.20
S6 43 129.5 21.40 7.95 4.90
S7 43 92.7 20.10 7.60 5.10
S8 44 122 21.20 8.90 7.03

Saint-Prix Aa2

Without

PT1 43 49 15.07 9.65 8.32
PT2 41 31 11.30 7.70 7.16
PT3 38 21 9.62 7.89 7.44
PT4 39 21 9.54 6.83 6.01
PT5 43 28 10.74 6.23 6.23
PT6 36 46 12.98 8.38 7.25

Moderate

PW1 41 79 17.75 9.18 9.14
PW2 38 46 15.30 9.11 7.40
PW3 44 64 16.15 8.98 8.54
PW4 46 102 17.35 8.15 8.49

Heavy

PS1 41 45 14.20 6.73 5.67
PS2 36 73 14.13 2.62 1.08
PS3 38 57 13.10 3.13 1.83
PS4 40 102 19.08 6.81 3.78

Mont-Sainte-Marie Aa3

Without

MT1 51 38 9.10 4.55 3.64
MT2 55 39 13.50 8.22 7.65
MT3 60 21 6.70 3.17 2.84
MT4 54 60 12.86 3.59 3.20
MT5 72 55 14.32 6.40 3.48
MT6 62 20 8.72 5.18 4.40

Moderate

MM1 49 97 16.02 3.90 3.86
MM2 74 65 16.95 7.88 4.90
MM3 48 54 14.20 5.54 4.98
MM4 40 42 10.82 5.37 3.85
MM5 45 91 16.75 4.90 3.29

Heavy

MF1 79 87.5 17.30 5.50 3.48
MF2 80 70 15.67 5.77 4.76
MF3 50 59.5 14.17 6.10 5.02
MF4 48 52 13.70 8.39 8.34
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Table A.13: Pseudotsuga menziesii characteristics. C130 is the circumference at breast height, H is the total tree height, hLC
is the height of the base of the living crown and hLLB is the height of the lowest living branch.

Tree species Forest ID Thinning modality Tree Age C130 (cm) H (m) hLC (m) hLLB (m)

Pseudotsuga menziesii

Mélagues Pm1

Without

D5 48 73 27.19 24.10 17.80
D6 48 149 31.75 20.60 18.90
D7 48 104.5 30.65 20.35 18.15
D8 48 98.5 31.20 19.10 17.62

Heavy

D1 48 179 30.72 13.90 11.10
D2 48 146 34.13 14.00 10.45
D3 48 165 26.55 10.50 8.15
D4 48 206 33.60 12.15 8.90

Grison Pm2

Without

GT1 43 49 19.80 17.25 15.25
GT2 43 69 22.05 17.85 17.60
GT3 43 80 27.80 19.46 18.85
GT4 43 96 26.00 20.59 16.53
GT5 43 109 27.00 18.30 17.65

Moderate

GI1 43 81 21.60 16.55 15.20
GI2 43 93 22.94 15.00 11.04
GI3 43 100 25.00 10.45 10.45
GI4 43 114 25.70 13.20 13.00
GI5 43 140 27.88 12.96 11.88

Heavy

GD1 43 112 25.32 15.58 4.27
GD2 43 132 28.23 18.20 16.56
GD3 43 137 30.31 14.25 10.96
GD4 43 146 29.30 12.89 12.74
GD5 43 156 28.75 14.67 12.72

Quartier Pm3

Without

QT1 20 27 11.04 5.32 4.46
QT2 20 37 12.26 5.34 4.46
QT3 20 43 12.70 8.57 4.74
QT4 20 47 13.75 7.18 6.23
QT5 20 62 14.69 6.24 5.33

Moderate

QI1 20 39 11.40 3.70 2.25
QI2 20 49 14.30 4.10 3.32
QI3 20 58 14.45 4.68 2.96
QI4 20 65 15.60 4.32 2.60
QI5 20 80 17.84 4.64 3.33

Heavy

QD1 20 55 10.24 1.95 1.15
QD2 20 69 13.94 3.94 1.65
QD3 20 81 12.59 2.83 1.86
QD4 20 87 13.95 2.71 0.97
QD5 20 99 14.70 4.40 2.27
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Appendix B. Thinning modality effect on dendrometric variables

The following boxplots show the dendromet-
ric variables as well as the BD variables accord-
ing to the thinning modality. “u” means un-
thinned modality, “m” means moderate thinning
and “h” means heavy thinning. The letters located

above the boxplots allow to statistically compare
the means of the dendrometric variables between
the different thinning modalities. Anova and Tukey
Honest Significant Difference methods were used for
this purpose.

20



A
a1

_h

A
a1

_u

A
a2

_h

A
a2

_m

A
a2

_u

A
a3

_h

A
a3

_m

A
a3

_u

30
0

40
0

50
0

60
0

Abies alba

a b b

a

ab

a a

b

B
as

ic
 d

en
si

ty
 o

f t
he

 d
is

cs
 (

kg
/

m
3 ) 

P
m

1_
h

P
m

1_
u

P
m

2_
h

P
m

2_
m

P
m

2_
u

P
m

3_
h

P
m

3_
m

P
m

3_
u

30
0

35
0

40
0

45
0

50
0

55
0

60
0

Pseudotsuga menziesii

a

a

c

a

b

c

a
b

A
a1

_h

A
a1

_u

A
a2

_h

A
a2

_m

A
a2

_u

A
a3

_h

A
a3

_m

A
a3

_u

30
0

35
0

40
0

45
0 a

a a

a

a
a

a

a

B
as

ic
 d

en
si

ty
 a

t b
re

as
t h

ei
gh

t (
kg

/
m

3 ) 

P
m

1_
h

P
m

1_
u

P
m

2_
h

P
m

2_
m

P
m

2_
u

P
m

3_
h

P
m

3_
m

P
m

3_
u

35
0

40
0

45
0

50
0

55
0

60
0

a

a

b

ab

a

a
a

a

A
a1

_h

A
a1

_u

A
a2

_h

A
a2

_m

A
a2

_u

A
a3

_h

A
a3

_m

A
a3

_u

30
0

35
0

40
0

45
0

a b a

a

a

a

a

a

M
ea

n 
ba

si
c 

de
ns

ity
 o

f t
he

 s
te

m
 (

kg
/

m
3 ) 

P
m

1_
h

P
m

1_
u

P
m

2_
h

P
m

2_
m

P
m

2_
u

P
m

3_
h

P
m

3_
m

P
m

3_
u

35
0

40
0

45
0

50
0

55
0

a

a

b

ab

a
b

a
ab

Thinning modality



A
a1

_h

A
a1

_u

A
a2

_h

A
a2

_m

A
a2

_u

A
a3

_h

A
a3

_m

A
a3

_u

10
00

15
00

20
00

25
00

Abies alba

a
a

ab
a

b

a a

a

To
ta

l h
ei

gh
t (

cm
)

P
m

1_
h

P
m

1_
u

P
m

2_
h

P
m

2_
m

P
m

2_
u

P
m

3_
h

P
m

3_
m

P
m

3_
u

10
00

15
00

20
00

25
00

30
00

35
00

Pseudotsuga menziesii

a
a

a
a a

a a a

A
a1

_h

A
a1

_u

A
a2

_h

A
a2

_m

A
a2

_u

A
a3

_h

A
a3

_m

A
a3

_u

0.
2

0.
4

0.
6

0.
8

a

b

b

a

a

a

a

a

R
el

at
iv

e 
he

ig
ht

 o
f t

he
 li

vi
ng

 c
ro

w
n

P
m

1_
h

P
m

1_
u

P
m

2_
h

P
m

2_
m

P
m

2_
u

P
m

3_
h

P
m

3_
m

P
m

3_
u

0.
2

0.
4

0.
6

0.
8

1.
0

a

b

a

a

b

a a

b

A
a1

_h

A
a1

_u

A
a2

_h

A
a2

_m

A
a2

_u

A
a3

_h

A
a3

_m

A
a3

_u

10
20

30
40

a

a

a a

b

ab
a

b

D
ia

m
et

er
 a

t b
re

as
t h

ei
gh

t (
cm

)

P
m

1_
h

P
m

1_
u

P
m

2_
h

P
m

2_
m

P
m

2_
u

P
m

3_
h

P
m

3_
m

P
m

3_
u

10
20

30
40

50
60

70 a

b b
ab

a
b

ab
a

Thinning modality



A
a1

_h

A
a1

_u

A
a2

_h

A
a2

_m

A
a2

_u

A
a3

_h

A
a3

_m

A
a3

_u

60
80

10
0

12
0

14
0

16
0

Abies alba

a

b

a
a

b

a a

a

H
/D

P
m

1_
h

P
m

1_
u

P
m

2_
h

P
m

2_
m

P
m

2_
u

P
m

3_
h

P
m

3_
m

P
m

3_
u

60
80

10
0

12
0

14
0

Pseudotsuga menziesii

a

b

a

a

b

b

a

a

A
a1

_h

A
a1

_u

A
a2

_h

A
a2

_m

A
a2

_u

A
a3

_h

A
a3

_m

A
a3

_u

40
50

60
70

80
90

a

a

a
a

a

a

a

a

A
ge

 o
f t

he
 tr

ee

P
m

1_
h

P
m

1_
u

P
m

2_
h

P
m

2_
m

P
m

2_
u

P
m

3_
h

P
m

3_
m

P
m

3_
u

20
25

30
35

40
45

50 a a

a a a

a a a

A
a1

_h

A
a1

_u

A
a2

_h

A
a2

_m

A
a2

_u

A
a3

_h

A
a3

_m

A
a3

_u

1
2

3
4

5 a

a

a

a

b ab

a

b

R
in

g 
w

id
th

 a
t b

re
as

t h
ei

gh
t (

m
m

)

P
m

1_
h

P
m

1_
u

P
m

2_
h

P
m

2_
m

P
m

2_
u

P
m

3_
h

P
m

3_
m

P
m

3_
u

2
3

4
5

6
7

8

a

b

b
ab

a

b

ab

a

Thinning modality



Appendix C. Variation in basic density with weighted ring width, weighted cambial age and
proportion of corewood

The following graphics show basic density ac-
cording to weighted ring width, weighted cambial
age and proportion of corewood. In Figure C.10
trend curves have been drawn for each thinning
modality where the type of line represents the
stand: Solid lines are for stand #1 (Saint-Prix or
Mélagues), dotted dashed lines are for stand #2

(Saint-Prix or Grison) and dashed lines are for
stand #3 (Mont-Sainte-Marie or Quartier). The
colors represent the thinning modality: Blue points
and dark blue lines are for unthinned modality,
green points and dark green lines are for moderate
thinning and orange points and dark orange lines
are for heavy thinning.
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Figure C.7: Basic density of discs as a function of weighted ring width and weighted cambial age. The black lines correspond
to the regression lines. The regression equations and the significance of the slope parameters (p-value) are given on each figure:
NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001.
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Figure C.8: Basic density at breast height as a function of weighted ring width and weighted cambial age. The black lines
correspond to the regression lines. The regression equations and the significance of the slope parameters (p-value) are given on
each figure: NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001.
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Figure C.9: Mean basic density at breast height as a function of ring width and cambial age at the disc level. The black lines
correspond to the regression lines. The regression equations and the significance of the slope parameters (p-value) are given on
each figure: NS: p ≥ 0.05, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001.
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Figure C.10: Basic density of discs as a function of the proportion of corewood (10 years, 15 years and 20 years).
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Appendix D. Model representations for A. alba

In the following figures the dash-dotted lines
represent the models without using BD at breast
height as an input: The red dash-dotted line repre-
sents our NBD model, the dark green dash-dotted
line represents the model of Repola (2006), the
light green dash-dotted line represents the model of
González-Rodrigo (2013) and the blue dash-dotted
line represents the model of Deng et al. (2014).
The solid lines represent the models with using BD
at breast height as an input: The orange line rep-
resents our WBD model, the purple line represents

the model of Kimberley et al. (2015), the pink line
represents the model of Kimberley et al. (2017).
The vertical green dotted line represents the rela-
tive height of the living crown (hrLC). The ID of
the tree is given below the graphic title. Only fixed-
effect parameters were used to plot these models.
The trees were classified according to their diameter
at breast height (from the smallest to the largest).
“u” means unthinned modality, “m” means moder-
ate thinning and “h” means heavy thinning.
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Appendix E. Model representations for Ps. menziesii

In the following figures the dash-dotted lines
represent the models without using BD at breast
height as an input: The red dash-dotted line repre-
sents our NBD model, the dark green dash-dotted
line represents the model of Repola (2006), the
light green dash-dotted line represents the model of
González-Rodrigo (2013) and the blue dash-dotted
line represents the model of Deng et al. (2014).
The solid lines represent the models with using BD
at breast height as an input: The orange line rep-
resents our WBD model, the purple line represents

the model of Kimberley et al. (2015), the pink line
represents the model of Kimberley et al. (2017).
The vertical green dotted line represents the rela-
tive height of the living crown (hrLC). The ID of
the tree is given below the graphic title. Only fixed-
effect parameters were used to plot these models.
The trees were classified according to their diameter
at breast height (from the smallest to the largest).
“u” means unthinned modality, “m” means moder-
ate thinning and “h” means heavy thinning.
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Appendix F. Variation in weighted ring width, weighted cambial age, proportion of corewood
and surface of corewood with relative height

The figures F.11 to F.13 show weighted ring
width, weighted cambial age, proportion of core-
wood and surface of corewood as a function of the
relative height in the tree. Trend curves have been
drawn for each thinning modality where the type of
line represents the stand: Solid lines are for stand
#1 (Saint-Prix, Mas-Dorier or Mélagues depending
on the species), dotted dashed lines are for stand
#2 (Saint-Prix or Grison) and dashed lines are for
stand #3 (Mont-Sainte-Marie or Quartier). The
colors represent the thinning modality: Blue points
and dark blue lines are for unthinned modality,
green points and dark green lines are for moderate
thinning and orange points and dark orange lines
are for heavy thinning.

The proportion of corewood and surface of core-
wood were calculated for three hypotheses: the
corewood represents the 10 first rings, the 15 first
rings or the 20 first rings. These three hypotheses
were made in relation to Lachenbruch et al. (2011)
assertions that the number of rings is more impor-
tant in determining the amount of corewood than
the diameter of the trees. Moreover, the transition
between corewood and mature wood does not seem
influenced by the thinning intensity or the height
in the living crown (Gartner et al., 2002). The ring
width and cambial age were weighted by the surface
of the rings to compute consistent variables at the
disc level.
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Figure F.11: Weighted ring width and weighted cambial age as a function of relative height.
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Figure F.12: Proportion of corewood (10 years, 15 years and 20 years) as a function of relative height.
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Figure F.13: Surface of corewood (10 years, 15 years and 20 years) as a function of relative height.
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B.2 Figures supplémentaires de l'article 2 : le cas de P.

abies

Cette partie reprend les �gures annexes de l'article 2 dans le cas de P. abies.
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Figure B.1 � Boîtes à moustaches représentant les variables dendrométriques et les
infradensités en fonction de l'intensité d'éclaircie avec "f" pour l'intensité d'éclaircie forte
et "t" pour l'intensité d'éclaircie modalité témoin. Les lettres situées au dessus des boîtes
permettent de comparer statistiquement les moyennes des variables dendrométriques entre
les intensités d'éclaircies. Pour cela, des Anova et le test des étendues de Tukey ont été
utilisées.
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Figure B.2 � Représentation des modèles pour P. abies. Les lignes pointillées repré-
sentent les modèles n'utilisant pas l'infradensité à 1 m 30 comme entrée avec la ligne
pointillée rouge pour le modèle SID d'A. alba, en rose le modèle SID de P. menziesii, en
vert le modèle de (González-Rodrigo et al., 2013) et en noire le modèle de (Repola, 2006).
Les lignes continues représentent les modèles utilisant l'infradensité à 1 m 30 comme en-
trée avec en noir le le modèle AID d'A. alba, en orange le modèle AID de P. menziesii,
en violet le modèle de (Kimberley et al., 2015) et en rose foncé le modèle de (Kimberley
et al., 2017). La ligne verte pointillée verticale représente la hauteur relative de la base du
houppier (hBH). Seuls les e�ets �xes des modèles ont été utilisés. Pour les deux modalités,
les arbres ont été classés selon le diamètre à 1 m 30 par ordre croissant. Le numéro de la
forêt, la modalité et le numéro de l'arbre sont indiqué au dessus de chaque graphique avec
"f" pour l'intensité d'éclaircie forte et "t" pour l'intensité d'éclaircie modalité témoin.
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Figure B.3 � Infradensité des rondelles en fonction de la proportion de bois juvénile
(gauche) et proportion (milieu) et surface (droite) de bois juvénile en fonction de la
hauteur relative pour P. abies. Les points et courbes oranges correspondent à la moda-
lité d'éclaircie forte, tandis que les points et courbes bleus correspondent à la modalité
d'éclaircie témoin
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B.3 Variation verticale de l'infradensité du tronc

Les graphiques suivants présentent la variations verticale de l'infradensité du tronc
en fonction de la hauteur relative pour chaque arbre de chaque essence. La ligne verte
pointillée verticale représente la hauteur relative de la base du houppier (hBH) et la
droite rose la régression linéaire. Les étoiles en haut à gauche des graphiques représentent
la signi�cativité de la pente avec NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** :
p < 0.001. Pour chaque essence, les graphiques de la ligne supérieure représentent les
arbres de l'intensité d'éclaircie forte, les graphiques de la ligne du milieu, lorsqu'elle est
présente, représentent les arbres de l'intensité d'éclaircie intermédiaire et les graphiques
de la ligne inférieure les arbres de l'intensité d'éclaircie témoin. Pour chaque intensité
d'éclaircie, les graphiques ont été classés en fonction du diamètre à 1 m 30 de l'arbre, du
plus petit au plus gros.
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ANNEXE C

L'écorce

C.1 Variation verticale de l'infradensité de l'écorce

Les graphiques suivants présentent la variations verticale de l'infradensité de l'écorce
en fonction de la hauteur relative pour chaque arbre de chaque essence. La ligne verte
pointillée verticale représente la hauteur relative de la base du houppier (hBH) et la droite
bleue la régression linéaire. Les étoiles en haut à gauche des graphiques représentent
la signi�cativité de la pente avec NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** :
p < 0.001. Pour chaque essence, les graphiques de la ligne supérieure représentent les
arbres de l'intensité d'éclaircie forte, les graphiques de la ligne du milieu, lorsqu'elle est
présente, représentent les arbres de l'intensité d'éclaircie intermédiaire et les graphiques
de la ligne inférieure les arbres de l'intensité d'éclaircie témoin. Pour chaque intensité
d'éclaircie, les graphiques ont été classés en fonction du diamètre à 1 m 30 de l'arbre, du
plus petit au plus gros.
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C.2 Variation verticale de l'infradensité de l'écorce de

P. menziesii séparé par âge
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Figure C.1 � Infradensité de l'écorce en fonction de la hauteur relative pour P. menziesii
avec les arbres de 20 ans en rouge et les arbres de 43 et 48 ans en bleu. Les lignes
correspondent aux courbes de tendances.
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ANNEXE D

Les n÷uds et les branches

D.1 Infradensité et largeur de cernes le long des branches
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Figure D.1 � Infradensité le long de la branche en noir (axe de gauche) et largeur de
cernes moyenne en rouge (axe de droite) en fonction de la distance au tronc pour les trois
essences.
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D.2 Variation verticale de l'infradensité des n÷uds
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Figure D.2 � Infradensité moyenne des n÷uds en fonction du nombre de n÷uds par
verticille pour les trois essences. La droite représente la régression entre les deux variables
et son équation est écrite en haut de chaque graphique ainsi que la p-value de la pente.
Les étoiles représentent la signi�cativité de la pente avec NS : p ≥ 0.05, * : p < 0.05, ** :
p < 0.01, *** : p < 0.001.
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D.3 Variation verticale de l'infradensité des n÷uds et

des branches

Les graphiques suivants présentent la variations verticale de l'infradensité des n÷uds
(jaune), des insertions de branches (orange) et des branches hors insertions (vert) en fonc-
tion de la hauteur relative pour chaque arbre de chaque essence. La ligne verte pointillée
verticale représente la hauteur relative de la base du houppier (hBH). Pour chaque essence,
les quatre graphiques de la ligne supérieure représentent les arbres de l'intensité d'éclaircie
forte et les quatre de la ligne inférieure les arbres de l'intensité d'éclaircie témoin. Pour
chaque intensité d'éclaircie, les graphiques ont été classés en fonction du diamètre à 1 m
30 de l'arbre, du plus petit au plus gros.
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D.4 Infradensité des di�érents compartiments en fonc-

tion de l'infradensité des branches hors insertion

Les graphiques suivants présentent l'infradensité des di�érents compartiments en fonc-
tion de l'infradensité des branches hors insertions pour chaque arbre de chaque essence
avec le bois de tronc en rose, l'écorce en bleu, les n÷uds en jaune et les insertions de
branches en orange. La ligne noire représente la droite � y = x �. La droite de couleur
représente la régression linéaire.
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Title: For an optimised valorisation of forest biomass based on a knowledge of the density variability in 
the tree. 

Keywords: Basic density; Biomass; Stem; Bark; Knots; Branches 

Abstract:  

Basic density is an important physical property of wood as it helps to explain the behaviour of the tree in 
situ and the wood in use. Currently, the databases containing mean wood basic density are mainly 
composed of mean stem wood calculated on core samples taken at 1.30 meters. Thus, variations in basic 
density within the stem, between components and within components are completely ignored. However, 
these variations can have an important impact on the calculation of wood aboveground biomass. 
Moreover, as bark and knots are components of the tree rich in extractives, it is important to know the 
available fraction of these components in order to test the feasibility of an extractives chemistry 
pathway. This thesis contributes to the ExtraFor_Est project, which aims to characterise and quantify 
the extractible resource of forests in the Grand Est and Bourgogne-Franche-Comté regions. 

In this thesis, three softwood were studied: silver fir, Abies alba Mill., Norway spruce, Picea abies (L.) H. 
Karst., Douglas fir and Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco. Trees were sampled in plots testing 
contrasting thinning intensities. Four components of the tree were analysed: stem wood, stem bark, 
knots and branches. An X-ray tomograph was used to obtain the basic density of the components. 

In a first step, a comparison between the mean basic density of the stem wood measured at 1.30 m and 
the mean basic density of the studied components was carried out and the impact of the observed 
difference on the biomass calculation. It was found that the mean stem wood basic density measured at 
1.30 m is significantly higher than the mean stem wood basic density for Abies alba and Pseudotsuga 
menziesii. Knots, branches and bark are mostly denser than stem wood measured at 1.30 m. These 
differences in basic density between components lead to an underestimation or overestimation of 
biomass depending on the component and the species studied, the difference being up to more than 40% 
for knots, for example. Trees taken from heavily thinned plots have denser wood than trees from no 
thinning plots. 

In a second step, the variation of basic density with height in the tree was analysed for stem wood. The 
results show that the direction of variation depends on the species. Two forms of descriptive models 
were developed for Abies alba and Pseudotsuga menziesii, one taking as input the mean basic density 
measured at 1.30 m and the other not taking it into account. The relative RMSEs for Abies alba and 
Pseudotsuga menziesii are 9.9% and 8.1%, respectively, for the model without the mean basic density 
measured at 1.30 m and 7.6% and 5.9%, respectively, for the model with the mean basic density 
measured at 1.30 m. 

Finally, the study of longitudinal and height-dependent variations in the basic density of stem bark, 
knots and branches was started. For bark, the basic density decreased with height for Abies alba, 
decreased and then increased for Picea abies and increased and then decreased slightly for Pseudotsuga 
menziesii. For branches, it was found that basic density decreases rapidly in the first 50 cm from their 
insertion on the stem and then remains stable until their apex. 

In conclusion, this thesis has strongly contributed to the improvement of the knowledge of density 
variability within a tree and thus to a better description of the resource. 
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Titre : Pour une valorisation optimisée de la biomasse forestière basée sur une connaissance de la 
variabilité de la masse volumique dans l’arbre. 

Mots-clés : Infradensité ; Biomasse ; Tronc ; Écorce ; Nœuds ; Branches 

Résumé :  

L’infradensité est une propriété physique importante du bois car elle permet d’expliquer le 
comportement de l’arbre in situ et du bois en usage. Actuellement, les bases de données regroupant des 
moyennes d’infradensité du bois sont majoritairement constituées de moyennes du bois de tronc 
calculées sur des carottes de sondage prélevées à 1,30 mètre. Ainsi, les variations d’infradensité au sein 
du tronc, entre les compartiments et dans les compartiments sont complètement ignorées. Pourtant, ces 
variations peuvent avoir un impact important sur le calcul de la biomasse aérienne ligneuse. De plus, 
l’écorce et les nœuds étant des compartiments de l’arbre riches en extractibles, il est important de 
connaître la fraction disponible de ces compartiments afin de tester la faisabilité d’une filière chimie 
des extractibles. Cette thèse contribue ainsi au projet ExtraFor_Est, visant à caractériser et quantifier la 
ressource en extractibles des forêts des régions Grand Est et Bourgogne-Franche-Comté. 

Dans cette thèse, trois essences résineuses été étudiées : le sapin pectiné, Abies alba Mill., l'épicéa 
commun, Picea abies (L.) H. Karst., le Douglas, Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco. Les arbres ont été 
échantillonnés dans des parcelles testant des intensités d’éclaircies contrastées. Quatre compartiments 
de l’arbre ont été analysés : le bois de tronc, l'écorce du tronc, les nœuds et les branches. Un 
tomographe à rayons X a été utilisé afin d’obtenir l’infradensité des compartiments. 

Dans un premier temps, une comparaison entre l’infradensité moyenne du bois de tronc mesurée à 1,30 
mètre et l’infradensité moyenne des compartiments étudiés a été réalisée ainsi que l’impact de la 
différence observée sur le calcul de biomasse. Il s’est avéré que l’infradensité moyenne du bois de tronc 
mesurée à 1,30 mètre est significativement supérieure à l’infradensité moyenne du bois de tronc pour 
Abies alba et Pseudotsuga menziesii. Les nœuds, les branches et l’écorce sont majoritairement plus 
denses que le bois de tronc mesurée à 1,30 mètre. Ces différences d’infradensité entre les 
compartiments entraînent une sous-estimation ou une surestimation de la biomasse en fonction du 
compartiment et de l’espèce étudiée, la différence pouvant aller jusqu’à plus de 40 % pour les nœuds, 
par exemple. Les arbres prélevés dans des parcelles à éclaircies fortes ont un bois plus dense que les 
arbres provenant de parcelles témoins. 

Dans un second temps, la variation de l’infradensité avec la hauteur dans l’arbre a été analysée pour le 
bois de tronc. Les résultats montrent que le sens de variation dépend de l’espèce. Deux formes de 
modèles descriptifs, ont été développés pour Abies alba et Pseudotsuga menziesii, l’une prenant en 
entrée l’infradensité moyenne mesurée à 1,30 mètre et l’autre ne la prenant pas en compte. Les RMSE 
relatives pour Abies alba et Pseudotsuga menziesii sont de 9,9 % et 8,1 %, respectivement, pour le 
modèle sans l’infradensité moyenne mesurée à 1,30 mètre et 7,6 % et 5,9 %, respectivement, pour le 
modèle avec l’infradensité moyenne mesurée à 1,30 mètre. 

Enfin, l’étude des variations longitudinales et selon la hauteur de l’infradensité de l’écorce du tronc, des 
nœuds et des branches a été démarrée. Pour l’écorce, l’infradensité diminue avec la hauteur pour Abies 
alba, diminue puis augmente pour Picea abies et augmente puis diminue légèrement pour Pseudotsuga 
menziesii. Pour les branches, il a été trouvé que l’infradensité diminue rapidement dans les 50 premiers 
cm à partir de leur insertion sur le tronc puis reste stable jusqu’à leur apex. 

En conclusion, cette thèse a contribué fortement à l’amélioration des connaissances de la variabilité de 
la masse volumique au sein d’un arbre et donc à une meilleure description de la ressource. 


