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Résumé &mdash; Nous avons étudié le développement racinaire de jeunes semis de pêcher (Prunus persica variété GF
305). Pour ce faire, 45 arbres ont été cultivés pendant 6 semaines sur perlite. Tous les 5 jours, 5 plants ont été dépo-
tés. La longueur et la distance à la base de l’axe qui le porte ont été mesurées pour chacun de leurs axes racinaires.
La croissance de chaque axe a été modélisée par une fonction puissance de son âge. Les courbes de croissance
d’un même ordre de ramification sont affines. Le coefficient d’affinité dépend de ce que nous avons appelé la

«vigueur» de la racine. Le processus de ramification a été modélisé par un processus de Poisson temporel à para-
mètre aléatoire (mixed Poisson). L’étude statistique du modèle montre une variabilité importante de la vigueur pour
les axes d’ordre 2, 3 et 4. De l’ordre 1 vers l’ordre 4, la croissance évolue progressivement du type indéfini vers le
type défini, et la vitesse de croissance diminue. Parallèlement, l’intensité du processus de ramification diminue. Ce
modèle nous permet de décrire en moyenne et en variabilité les cinétiques de variables globales comme la longueur
totale ou le nombre de racines d’un ordre donné. Il nous a aussi permis d’évaluer la sensibilité de ce type de modèle
au choix des lois ou distributions des variables aléatoires utilisées pour décrire la variabilité observée.

système racinaire / Prunus persica = pêcher / croissance / architecture / modèle stochastique

Summary &mdash; Stochastic modeling of growth and development of the root system of young peach tree seed-
lings. I. Estimation and validation of the model. The growth and branching of the root system of young peach tree
seedlings (Prunus persica cultivar GF 305) have been studied. Forty-five seedlings were grown on perlite during 6
weeks. Five plants were dug out every 5 days and their root axes length and position measured. The growth of each
axis has been modeled using a power function depending on its age. For a given branching order, the growth curves
of all the axes are proportional. The proportionality coefficient depends on a root growth potential ("vigor"). The
branching process has been modeled using a temporal Poisson point process with random parameter (mixed Pois-
son). The estimation procedure has shown a great variability of the root growth potential for the branching orders
number 2, 3 and 4. From order 1 to order 4, root growth evolved from an indefinite type to a definite type and the
growth rate decreased. Similarly, the intensity of the branching process decreased from order 1 to order 3. Our model
allowed us to describe the mean and variability of the kinetics of global state variables such as total root length and to-
tal root number of a given branching order. It also allowed us to analyse the sensitivity of such a model to the choice
of laws of the random variables used to describe the observed variabilities.

root system / Prunus persica = peach tree / growth / architecture / stochastic model



INTRODUCTION

La compréhension de la fonction d’absorption
d’un système racinaire in situ nécessite une

meilleure connaissance de sa croissance, de
son développement, et de son architecture.

Dans de nombreuses situations au champ en
effet, ce sont les résistances au niveau des

transferts dans le sol jusqu’aux racines qui limi-
tent l’absorption d’eau et d’éléments minéraux

(De Willingen et Van Noordwijk, 1987; Habib et
al, 1988; Passioura, 1988). Le niveau maximal
de l’absorption est donc en partie déterminé par
la configuration spatiale du système racinaire et
de son évolution.

Pour étudier cette configuration spatiale de
façon dynamique, la modélisation est un outil pri-
vilégié (Diggle, 1988; Pagès et Aries, 1988;
Pagès et al, 1989). Comme le montrent ces tra-
vaux, la modélisation permet en effet, à partir
d’une synthèse des connaissances concernant
la morphogénèse racinaire, de simuler au cours
du temps l’architecture tridimensionnelle et, à

partir de là, la configuration spatiale de systèmes
racinaires.

Pour décrire la croissance et le développe-
ment du système racinaire au cours du temps,
différents modèles ont été proposés (Hackett et
Rose, 1972; Lungley, 1973; Rose, 1983; Porter
et al, 1986). Ces modèles attribuent de façon dé-
terministe des vitesses de croissance et de rami-

fication pour chacun des ordres de ramification.

Ces vitesses sont des valeurs moyennes esti-

mées pour les conditions de culture étudiées.

Pourtant, même dans des conditions de cul-
ture très homogènes, il a été montré une grande
variabilité dans les caractéristiques de crois-

sance et de ramification pour les racines d’un
ordre donné chez différentes espèces : pois
(Yorke et Sagar, 1970), maïs (Jordan, 1986),
chênes et acacias (Colin-Belgrand et al, 1989),
pêcher (Pagès et al, 1991). Cette variabilité peut
être une composante importante pour le fonc-
tionnement d’un système racinaire en tant que
capteur. Ainsi, la variabilité dans la croissance

des racines, par exemple, peut conférer au sys-
tème racinaire une plus grande extension d’une
part, et une meilleure répartition dans l’espace
colonisé d’autre part.

Nous nous proposons donc dans cet article de

contribuer aux travaux de modélisation de la

mise en place du système racinaire par la pré-
sentation, l’estimation et la validation d’un mo-
dèle stochastique. Nous présenterons l’expéri-
mentation dont sont issues les données utilisées

pour l’estimation des paramètres ainsi que les

hypothèses du modèle. Nous discuterons en-

suite l’intérêt du modèle pour décrire les cinéti-

ques de croissance et de ramification observées,
aussi bien en moyenne qu’en variabilité. Ce tra-
vail porte sur le système racinaire de jeunes pê-
chers, mais la démarche est plus générale et

sans doute applicable à d’autres espèces.

EXPÉRIMENTATION

L’expérimentation a été réalisée sur la variété

GF 305, lignée pure de pêcher (Prunus persica L
Batsch).

Les noyaux sont cassés et les amandes sont

trempées pendant 24 h dans une solution

aqueuse de 6-benzyl-amino-purine à 200 mg/l
pour lever leur dormance (Rouskas et al, 1980).
Ces amandes sont ensuite débarrassées de

leurs téguments pour homogénéiser la durée

avant émergence de la plantule, puis elles sont
désinfectées par trempage pendant 15 min dans
une solution d’hypochlorite de calcium à 80 g/l,
de façon à limiter les attaques fongiques.

Les amandes ainsi traitées sont mises à ger-
mer directement en place, à raison de 2

amandes par pot. Dès le début de croissance

des plantes (repéré par l’apparition de la tigelle
entre les 2 cotylédons qui s’écartent), on pro-
cède au «démariage» pour ne laisser dans cha-
que pot que la plante la mieux développée.

Les jeunes arbres sont cultivés dans des

conteneurs cylindriques de 15 I (30 cm de pro-
fondeur et 25 cm de diamètre) remplis de perlite
expansée et placés en chambre de culture. La
température est de 25 ± 1 °C, l’hygrométrie de
80 ± 10%. L’éclairement est d’environ 250

&mu;mol.m-2.s-1, avec 15 h de jour et 9 h de nuit.
Les plants sont arrosés quotidiennement jusqu’à
drainage du substrat, avec de l’eau permutée
pendant les 5 premiers jours puis avec de la so-
lution Hoagland à demi-concentration en alter-

nance (1 jour sur 2) avec de l’eau permutée.
Nous avons ainsi cultivé 45 arbres au total.

L’expérimentation a duré 6 semaines. Les obser-
vations sur le développement du système raci-

naire ont été réalisées à 9 dates réparties tout au
long de cette période.
À chaque date, nous avons prélevé un lot de 5

arbres tirés au hasard. Leurs systèmes raci-

naires ont été soigneusement débarrassés du
substrat par un lavage doux. Pour chacun des
axes (ou racines) des systèmes racinaires, nous
avons noté (fig 1):



- son numéro d’identification;
- son ordre (l’ordre 1 est le pivot, directement
issu de la graine; l’ordre n + 1 est porté par
l’ordre n),
- sa longueur,
- le numéro d’identification de la racine qui le

porte,
- la distance de son point d’insertion à la base de
cette racine.

Ces mesures ont été faites de façon exhaustive
sur tous les axes de tous les arbres (ramifiés au
maximum jusqu’à l’ordre 5) sauf sur les 5 arbres
du dernier prélèvement pour lesquels seuls les
axes d’ordre 1, 2 et 3 ont été décrits. Quelques
axes (moins de 1 %) ont été cassés lors de l’exca-
vation, si bien que certaines données de longueur
sont manquantes. D’autres axes ont été bloqués
dans leur croissance par des amas de grains de
perlite. Les axes d’ordre 1 et 2 dans cette situa-

tion, repérables à la forme de leur partie apicale
(nettement épaissie ou en crosse), ont été identi-
fiés. Les racines n’ont pas atteint les parois du
conteneur, sauf pour le dernier prélèvement où
certains pivots ont touché le fond.

MODÉLISATION ET ESTIMATION

Croissance des axes de différents ordres

En rhizotrons, dans des conditions voisines de
culture et sur la même durée, on observe des
courbes de croissance à vitesse accélérée, cons-

tante, ou ralentie (Pagès, données non pu-

bliées). Pour décrire la croissance des axes de
différents ordres, nous avons recherché un mo-
dèle permettant de représenter ces formes gé-
nérales. Nous avons supposé que la forme des
courbes de croissance de tous les axes d’un

ordre de ramification donné est la même : les
courbes de croissance de toutes les racines d’un
ordre donné sont affines. La variabilité de vi-

gueur au sein d’un ordre est traduite uniquement
par la variabilité du coefficient de l’affinité. Ce
coefficient détermine à la fois les rapports entre
les longueurs et entre les vitesses de croissance
des racines d’un ordre donné, à âge égal. Au
sein d’un ordre de ramification donné, on ob-
serve fréquemment une distribution dissymétri-
que des courbes de croissance : peu de racines

s’allongent fortement alors que de nombreuses
racines s’allongent très peu. Nous avons donc
choisi un modèle où la distribution du coefficient
de l’affinité est dissymétrique.

Pour décrire la croissance d’un axe i d’ordre n,
nous avons retenu le modèle suivant :

dans lequel :
Li(n)est la longueur à la date T (T > ti + t(n)),
ti est la date de formation du fragment de racine
qui supporte l’axe i (pour les axes d’ordre 1, ti
vaut 0),
t(n)est le temps écoulé avant que le fragment de
racine support puisse se ramifier,
&alpha;(n) est un paramètre qui définit la concavité de
la courbe (&alpha;(n) > 0),
&beta;(n)evi est le coefficient de l’affinité entre courbes
de croissance d’axes d’un même ordre.

Ce coefficient aura une distribution dissymétri-
que, conformément aux observations, si nous
faisons l’hypothèse d’une distribution normale du
logarithme de ce coefficient, d’où la formulation
choisie pour ce coefficient. Étant donnée la si-

gnification biologique de ce coefficient, nous ap-
pellerons désormais log (&beta;(n)) + vi la vigueur de
l’axe i, log (&beta;(n)) étant la vigueur moyenne d’un
axe d’ordre n et vi la différence entre la vigueur
de l’axe i et la vigueur moyenne. Les vi sont dis-
tribués selon une loi normale d’espérance nulle
et de variance &sigma;(n)2. Li(n) suit donc une loi log-
normale à une date donnée. Pour chaque ordre
décrit, les paramètres sont donc: t(n), &alpha;(n), &beta;(n),
&sigma;(n).

Dans ce modèle, la vigueur de la racine est
une caractéristique de chaque axe. Les autres



paramètres étant connus, elle détermine totale-
ment sa courbe de croissance.

Les paramètres estimés figurent dans le ta-

bleau I. La figure 2 représente les nuages de

longueur des racines en fonction du temps, ainsi
que les courbes de croissance estimées, avec
des bandes de confiance individuelles à 5%.
Ces premiers résultats montrent que le temps
écoulé avant que le fragment de racine support
puisse se ramifier (paramètre t(n)) augmente
avec l’ordre de ramification. Les valeurs de &alpha;(n)
ont tendance à décroître d’un ordre au suivant :
de 1,46 pour l’ordre 1 (croissance accélérée)
jusqu’à 0,41 pour l’ordre 4 (croissance amortie).
Les vitesses de croissance moyennes montrent

également une tendance générale à la décrois-
sance d’un ordre au suivant (sur les 30 premiers
j de croissance, on peut calculer des vitesses de
croissance moyennes de 7 mm/j pour l’ordre 1, 2
mm/j pour l’ordre 2, 0,5 mm/j pour l’ordre 3 et 0,3
mm/j pour l’ordre 4). La variabilité des vitesses
de croissance est relativement faible sur l’ordre

1, alors qu’elle est très importante sur les ordres
2, 3 et 4. La normalité des résidus, donc la nor-
malité de la distribution des vigueurs telles que
définies précédemment, est relativement bien

vérifiée, surtout sur les ordres 2, 3 et 4.

Ramification des axes

Pour étudier la ramification des axes, nous

avons admis que celle-ci se produit de façon
strictement acropète. Le caractère acropète de
l’apparition de la ramification est en effet une des
constantes de la morphogenèse racinaire chez
de nombreuses espèces (Klepper, 1987). Il a été
montré pour le système racinaire juvénile de plu-
sieurs espèces ligneuses (Colin-Belgrand et al,
1989) et en particulier chez le jeune pêcher
(Pagès et al, 1991). Cela revient à supposer

qu’un fragment élémentaire de racine ne peut se
ramifier qu’après un temps de latence donné et
pendant un temps court. De ce fait, on peut re-



garder la ramification comme un processus tem-
porel, en utilisant l’équation (1) pour estimer les
dates auxquelles se sont produites les différentes
ramifications.

Différentes statistiques ont été estimées sur
les processus de ramification. L’étude de leur in-
tensité (c’est-à-dire du nombre moyen de ramifi-
cations apparaissant sur un axe par unité de

temps) en fonction du temps, de la durée écou-
lée entre une date donnée quelconque et la pre-
mière ramification postérieure à cette date, de la
durée moyenne écoulée entre une ramification et
la suivante n’a pas conduit à rejeter l’hypothèse
d’un processus stationnaire (Diggle, 1983).

De plus, il n’est pas apparu de liaison entre les
durées séparant des ramifications successives.
Enfin, les histogrammes de ces durées (fig 3)
n’ont pas conduit à rejeter l’hypothèse d’un pro-
cessus de Poisson. Un tel processus se traduit

par l’apparition totalement aléatoire, avec une

probabilité &lambda;dt, d’une ramification sur le segment

de longueur dL, ramifiable pendant l’intervalle de
temps [t, t + dt]. Si la racine porteuse croît avec
un paramètre &alpha;(n) > 1, alors la ramification vue
comme un processus spatial sera de plus en
plus espacée; si &alpha;(n) < 1, elle sera de plus en
plus rapprochée.

Pour chaque racine, l’intensité de ramification
&lambda; est estimé par &lambda; = N/T où N est le nombre de
ses ramifications et T est le temps pendant le-
quel elle a pu se ramifier, donné par T = t’-t

avec t’ : durée écoulée depuis l’apparition de la
racine, t temps nécessaire à l’apparition de la

première ramification sur cette racine.
L’étude de la distribution des intensités de ra-

mification estimées pour chaque racine montre
une importante variabilité de ces intensités au
sein de chaque ordre (fig 4, traits pleins). Quel
que soit l’ordre, ces intensités sont comprises
entre 0 et 5 racines/jour. La densité de l’intensité
de l’ordre 1 semble unimodale, mais le nombre
de points de mesure est trop faible pour l’affir-



mer. La densité des intensités des ordres 2 et 3
est continuellement décroissante, ce qui corres-
pond à un nombre important de racines à faible
intensité de ramification.

Les distributions de ces intensités ont été mo-
délisées pour chaque ordre par une loi Bêta de

paramètres a et b, sur l’intervalle [0, 5] et ajus-
tées par la méthode des moments (Kendall et al,
1979; Borovkov, 1987).

Les ajustements obtenus sont donnés par les
courbes pointillées de la figure 4. Si l’on excepte
le premier ordre, pour lequel on dispose de rela-
tivement peu de points pour estimer la densité
empirique, ce qui explique l’allure relativement

chaotique de la courbe, les ajustements des
courbes sont relativement bons. Les valeurs cor-

respondantes des paramètres de la loi Bêta sont
données dans le tableau II.

Nous pouvons noter la décroissance des va-
leurs des paramètres estimés d’un ordre au sui-
vant, à laquelle correspond une décroissance de
la moyenne et de la variance de l’intensité &lambda;(n).

Remarque :
La modélisation mise en &oelig;uvre est caractéri-

sée par l’imbrication des modèles de croissance
et de ramification et des différents ordres. De ce

fait, une estimation globale du modèle aurait été
extrêmement lourde. Nous avons par consé-

quent effectué des estimations conditionnelles
aux ordres précédents (par moindres carrés).
Par conséquent la qualité des estimations des
paramètres d’un ordre donné dépend de celle
des ordres précédents.

VALIDATION

Densité spatiale de ramification

Les processus de croissance et de ramification

qui sont à la base du modèle proposé sont des
processus temporels. Cependant, il est possible
de faire le lien avec les variables d’état décrivant
des caractéristiques spatiales, concernant notam-
ment les positions des racines le long des axes
porteurs. Ainsi, la position des racines d’ordre i +
1 le long d’une racine i sachant sa vigueur vi et

son intensité temporelle de ramification &lambda;i est dé-
crite comme un processus de Poisson spatial in-
homogène. Rappelons que l’intensité temporelle
correspond au nombre moyen de racines d’ordre i
+ 1 apparaissant sur une racine d’ordre i par unité
de temps, l’intensité spatiale au nombre moyen

de racines d’ordre i + 1 apparaissant sur une ra-
cine d’ordre i par unité de longueur. L’intensité

spatiale de racines de paramètres a et &beta;, de vi-
gueur vi et d’intensité temporelle de ramification
&lambda;i, est donnée par la formule :

où d est la distance depuis la base de la racine.
Par souci de concision, l’exposant (n) des para-
mètres &alpha;(n) et &beta;(n) a été supprimé.

L’intensité moyenne de ramification sur une ra-
cine est alors :

son moment d’ordre 2

d’où la variance de l’intensité du processus spa-
tial de ramification var(&gamma;(d)) = E(&gamma;(d)2)-E(&gamma;(d))2,
avec dans les formules précédentes,

l’intensité moyenne de ramification dans le

temps et

son moment d’ordre 2.

Nous avons présenté (fig 5) les intensités de
ramification observées, les intensités moyennes



simulées en fonction de la distance depuis la

base, pour les racines d’ordre 1, 2 et 3 et les
écarts types de ces intensités moyennes simu-
lées. Les effectifs observés correspondent, pour
chaque tranche de position, aux nombres de ra-
mifications observées dans la tranche de position
considérée, rapportés aux nombres de racines
susceptibles d’être porteuses, vu leur âge et leur
vigueur. Sur l’ordre 1, il y a une bonne concor-
dance entre valeurs simulées et valeurs obser-

vées, et on retrouve bien le fait que les racines
secondaires sont de plus en plus espacées le

long des pivots au niveau de la forme des
courbes d’intensité moyenne simulées en fonc-
tion de la distance depuis la base, ce qui était at-

tendu compte tenu de la forme des courbes de
croissance à l’ordre 1.

Sur les ordres 2 et 3, par contre, les

moyennes des valeurs simulées s’écartent beau-

coup plus des données observées mais les va-
riabilités associées sont elles aussi très impor-
tantes. L’importance de ces variabilités est due
principalement à la forte variabilité de vigueur
pour ces ordres, comme le montre l’étude de l’in-
tensité de ramification conditionnelle à la vi-

gueur, E(&gamma;(d/vi,)). Nous avons tracé les valeurs
de E(&gamma;(d/vi,.)) pour une vigueur médiane et pour
des vigueurs correspondant aux quantiles* 5%
et 95% (fig 6). On note sur ce graphique que les
valeurs observées sur la figure 5 sont proches



des courbes correspondant aux vigueurs mé-
dianes. Les courbes correspondant au quantile
95% s’éloignent plus des valeurs observées que
les courbes à 5%. L’écart observé entre courbes

moyennes théoriques et observées est donc dû
principalement aux valeurs extrêmes de la vi-

gueur et dont l’exponentielle amplifie les effets.
Ceci montre la forte influence, au niveau de la
modélisation de la ramification, du choix de la loi
normale pour modéliser la variabilité de la vi-

gueur de croissance des racines.

Il faut, en outre, souligner que les densités
observées à une distance élevée de la base ne
sont en fait observées que sur quelques racines
de vigueur particulièrement forte, notamment

pour les ordres 2 et 3. On peut donc s’attendre à
des écarts entre valeurs simulées moyennes et
valeurs observées, avec des valeurs observées
plus faibles.

Confrontation des cinétiques globales

Ce modèle a été élaboré à partir d’hypothèses
faites sur les racines considérées individuelle-

ment, et estimé sur des racines considérées in-

dépendantes. Aussi nous a-t-il semblé intéres-
sant de confronter ses résultats aux cinétiques
globales observées sur les systèmes racinaires

en nombres de racines et longueurs cumulées
pour les différents ordres (figs 7 et 8). Ces va-
riables représentent en effet en partie l’absorp-
tion potentielle du système racinaire car elles dé-
crivent la surface d’échange offerte par la plante
au sol, surface pratiquement déterminée à partir
de la connaissance de la longueur des différents
ordres de ramification. La variable longueur a
d’ailleurs été largement utilisée dans les études
de fonctionnement du système racinaire (Böhm,
1979; De Willingen et Van Noordwijk, 1987). Le
nombre de racines pour chacun des ordres indi-

que comment cette longueur est segmentée (ou
structurée) au cours du temps, et quantifie le

nombre d’apex. Ces derniers peuvent présenter
un fonctionnement particulier au sein du système
racinaire (revue de Lucas, 1987 et celle de Habib
et al, 1988).

Les simulations présentées sur les figures 7 et
8 montrent que le modèle décrit convenablement
l’ensemble de ces cinétiques, aussi bien en

moyenne qu’en variabilité. Comme les courbes
en pointillés représentent les limites de confiance
à 5 et 95%, et que le nombre d’individus sur les-

quels nous disposons de mesures varie de 38 à
45, nous pouvons nous attendre à avoir 4 à 5 in-
dividus en dehors de ces limites Ces nombres
sont proches de ceux que l’on obtient effective-
ment, et on observe en général une bonne des-



cription de l’évolution de la variabilité au cours du
temps. Globalement, le modèle n’est pas rejeté
au vu de ces résultats.

On peut se demander toutefois, au vu de la
courbe d’évolution du nombre de racines d’ordre

2, si celui-ci n’évolue pas selon une courbe de

type sigmoïde plutôt que suivant une droite, ce
qui est attendu dans l’hypothèse d’une intensité
temporelle de ramification constante.

Avant de proposer ce modèle où la densité de
ramification &lambda;(n) est tirée selon une loi Bêta, nous
avions envisagé le modèle plus simple où ce pa-
ramètre est constant à chaque ordre. Ce sous-
modèle a été rejeté dans la mesure où il sous-
estime notablement la variabilité des nombres et
des longueurs aux ordres 2, 3 et 4. Ces résultats
montrent encore la nécessité de prendre en

compte conjointement la variabilité de la crois-
sance et de la ramification des racines.

DISCUSSION-CONCLUSION

Le modèle a permis, avec un nombre relative-
ment faible de paramètres, de décrire convena-
blement les cinétiques de croissance et de ramifi-

cation des 4 ordres racinaires, aussi bien en

moyenne qu’en variabilité. Lors de ces estima-
tions, nous avons vu la nécessité de prendre en
compte à la fois la variabilité des courbes de
croissance et des vitesses de ramification des
différentes racines. La seule prise en compte de
la variabilité sur les courbes de croissance tend
en effet à sous-estimer la variance des variables
d’état que nous avons étudiées.

Cette étude a en outre permis de mettre en
évidence le problème du choix des modèles dé-
crivant la variabilité observée, les queues de dis-
tribution souvent négligées au niveau de l’ana-
lyse, pouvant avoir des effets relativement

importants par la suite au niveau global.
D’un point de vue statistique, ce type de don-

nées pose des problèmes d’estimation spécifi-
ques. D’une part, l’existence de structures imbri-
quées ne rend pas possible dans la pratique une
estimation globale des paramètres. De ce fait,
les paramètres de chaque ordre ont été estimés
conditionnellement aux estimations des para-
mètres des ordres précédents. D’autre part, le
modèle de croissance proposé, simple tout en
permettant de prendre en compte l’ensemble
des courbes de croissance observées pour les



ordres 1 à 4, pose malgré tout des problèmes de
fortes liaisons entre paramètres estimés. À
cause de ces liaisons, il n’a pas été possible
d’estimer la structure de variance-covariance
des paramètres. Ces problèmes peuvent être ré-
solus d’une part au moyen de mesures diffé-
rentes comme des mesures dynamiques dans le
temps permettant alors d’analyser séparément
chaque ordre, d’autre part en assurant un

nombre plus important de mesures au niveau du
premier ordre.
Même si l’estimation des paramètres est peu

précise, en raison notamment de l’«empilement»
des erreurs d’un ordre de ramification au suivant,
on peut remarquer des tendances générales de
variation d’un ordre au suivant. Concernant la

croissance, nous avons noté une diminution glo-
bale des vitesses de croissance de l’ordre 1 à
l’ordre 4, avec une évolution de la concavité des
courbes de croissance. Tournée vers le haut à
l’ordre 1, elle est presque inexistante sur l’ordre
2, et se trouve tournée vers le bas et de plus en
plus forte pour les ordres 3 et 4. Cette tendance
à l’évolution de la croissance rapide et indéfinie
(ordre 1) vers une croissance faible et définie

(ordre 4) a été décrite sur un nombre plus res-
treint d’ordres de ramification chez d’autres es-

pèces, comme les chênes (Riedacker et al,
1982) ou le maïs (Varney et al, 1991). Chez le
jeune pêcher, cette évolution est plus graduelle
que chez les espèces précitées, ce qui aboutit à
un système racinaire moins hiérarchisé. Conjoin-
tement, nous avons pu quantifier une évolution
de la vitesse de ramification, qui tend, elle aussi,
à diminuer en moyenne d’un ordre au suivant,
jusqu’à devenir presque nulle à l’ordre 4, et une
évolution du temps de latence avant ramification
qui tend à augmenter. Ces évolutions se font
également très progressivement. Le caractère

peu hiérarchisé des systèmes racinaires obser-
vés se retrouve dans le nombre d’ordres de ra-
mification qui était de 5 dans notre cas, alors

qu’il atteint seulement 3, exceptionnellement 4,
chez d’autres plantes comme le maïs (Varney et
al, 1991).

La très grande variabilité des croissances et
ramifications des racines d’ordre 2 à 4 a été

prise en compte à travers l’utilisation d’un mo-

dèle stochastique. Le déterminisme de ces varia-
tions est en effet très mal connu, et plusieurs au-
teurs (revue de Coutts, 1987) ont noté le

caractère imprévisible (apparemment aléatoire)
du potentiel de croissance d’une racine en fonc-
tion de sa position le long d’une porteuse.

D’après Coutts (1987), le potentiel de croissance
d’une racine (que nous pouvons rapprocher de la
«vigueur» que nous avons définie) est en grande
partie déterminé précocement, au stade primor-
dium. Ceci justifie en partie le fait d’avoir fixé la
vigueur au départ pour chaque racine. Plusieurs
hypothèses ont été avancées concernant la cau-
salité de ces variations de vigueur (parmi elles :
courbure de la racine mère, ralentissement de
celle-ci, proximité de la partie aérienne source
d’assimilats). Ces hypothèses sont encore diffi-
ciles à formaliser dans le cadre d’un modèle d’ar-
chitecture suffisamment simple pour être utilisé

pour prévoir la distribution spatiale des racines.
Nous avons vu que le modèle était capable de

rendre compte (au moins approximativement)
des variables spatiales comme la longueur de la
zone apicale non ramifiée sur le pivot (résultats
non présentés), et la densité de ramifications le
long d’une racine. L’hypothèse du temps de la-
tence entre la formation et la ramification d’un

segment de racine est justifiée notamment par
les travaux d’Abadia-Fenoll et al (1986) qui ont
montré sur oignon la nécessité d’un temps de
maturation minimal avant la ramification d’un

tissu. L’existence d’une zone apicale non rami-
fiée qui s’allonge lorsque la vitesse de crois-
sance du pivot augmente est un élément supplé-
mentaire de validation de cette hypothèse. Le
raccourcissement, voire la disparition de la zone
apicale non ramifiée lorsque la racine est arrêtée
par un obstacle, que nous avons pu observer
lors des descriptions, vont dans le même sens.

L’hypothèse d’une intensité temporelle de ra-
mification constante au cours du temps permet,
comme nous l’avons vu, de rendre compte de la
diminution de la densité de ramification de la

base vers l’apex des pivots. Cette diminution de
densité a également été observée chez d’autres
espèces ligneuses (revue de Coutts, 1987) et

chez le maïs dans certains cas (Varney et al,
1991). Avec cette hypothèse, le modèle prévoit
l’augmentation vers l’apex de la densité le long
d’un axe dont la vitesse de croissance diminue.
Cette prévision ne nous a pas semblé toujours
vérifiée. Cependant, étant donné la variabilité in-
trinsèque du processus de ramification, il nous
est difficile d’infirmer cette hypothèse pour le mo-
ment. On peut cependant noter l’existence d’hy-
pothèses concurrentes pour expliquer la décrois-
sance de la densité de la base vers l’apex du
pivot, comme l’éloignement progressif des
sources hormono-trophiques que constituent les
parties aériennes.



En l’état, et grâce à sa simplicité, ce modèle
constitue un outil pour progresser dans la des-

cription et la compréhension de la morphogenèse
à l’échelle du système racinaire. Il peut être utili-
sé à différents niveaux. Il permet par exemple de
caractériser chacune des racines observées par
le paramètre «vigueur», et ainsi de comparer
entre elles des racines de position et d’âge diffé-
rents, ce qui serait impossible en l’absence de
modèle si on n’a pas suivi la croissance de ces
racines. Il peut être utilisé pour comparer diffé-
rentes situations (différents systèmes racinaires
ou différentes conditions de cultures par
exemple) en effectuant une estimation des para-
mètres dans chaque cas. Il peut également être
intéressant dans ce cadre d’analyser les varia-
tions conjointes des paramètres de ce modèle
avec l’ordre de ramification.

Par simulation, il permet d’établir une réfé-
rence à partir de laquelle on peut tester la validité
de certaines hypothèses en étudiant plus en dé-
tail les écarts par rapport aux données obser-
vées.

Il permet également, en faisant varier les para-
mètres, d’étudier l’effet de différents niveaux de
variabilité (croissance et ramification) sur la varia-
bilité globale. Ceci est intéressant car les effets
de l’environnement sont souvent plus sensibles
sur la variabilité des croissances ou des ramifica-
tions que sur leurs moyennes, davantage régu-
lées par la plante.

Nous avons abordé essentiellement dans cette
étude la discussion des aspects structure et dé-
veloppement du système racinaire. Il conviendra
d’étudier également la distribution spatiale des
racines, distribution qui joue un rôle important
dans la fonction d’absorption et qui sera évidem-
ment très dépendante de la variabilité des crois-
sances en longueur des axes.
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