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« Tout homme qui dirige et/ou qui fait quelque chose, a contre lui : ceux qui voudraient faire 

la même chose, ceux qui font précisément le contraire, et surtout la grande armée des gens 

d’autant plus sévères qu’ils ne font rien ».  

Jules Claretie 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

« Entre feu souterrain et feu céleste, l’un et l’autre sous la dépendance des dieux, le feu 

terrestre, qui en procède, ne vit que et ne survit qu’avec le concours des plantes ». 

Les plantes et le feu.
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A.  Les savanes 

1. Généralités 

Les savanes sont des écosystèmes avec une couche herbacée (C4) continue et une strate 

ligneuse discontinue (C3). Elles sont présentes dans les zones tempérées et tropicales (Scholes 

& Archer, 1997). Elles occupent au moins 12% de la couverture terrestre totale (Rutten et al., 

2016), 40% des terres tropicales et abritent au moins 20% de la population humaine mondiale 

(Beerling & Osborne, 2006) (Figure 1).  

 

Elles abritent une biodiversité animale et végétale élevée qui contribue au 

développement économique de certains pays grâce à la chasse et au tourisme. Elles fournissent 

de nombreux services écosystémiques très importants à l’homme : alimentation, médecine, 

bois-énergie, soins hygiéniques, bois de service, rites et spiritualité, cosmétique. Les usages des 

végétaux en savane portent essentiellement sur les feuilles, racines, fruits, graines, fleurs, bois 

et écorces (Badjaré et al., 2018; Sabi et al., 2017).  

 

Les savanes peuvent être classées en fonction du pourcentage de la composition arbre-

herbe allant des savanes herbeuses aux savanes arborées (Figure 1). Du fait de l’importance des 

savanes mentionnée précédemment, de nombreuses études ont été menées sur leur 

fonctionnement (Ekblom & Gillson, 2010), leur dynamique (Gignoux et al., 2017; N’Dri et al., 

2014) et leur stabilité (Sankaran et al., 2005).  

 

Dans ma thèse, je me suis intéressé à l’impact du  feu sur le fonctionnement des savanes 

tropicale humide via la modélisation de la dynamique de l’allocation des ressources carbonées 

des plantes, les savanes se situant en seconde place après les forêts tropicales pour la 

contribution en terme de production primaire (Sankaran et al., 2013). En effet, les savanes 

tropicales sont considérées comme l'un des biomes les plus importants des régions tropicales 

(Scholes & Archer, 1997) et couvrent environ la moitié de l'Afrique (Figure 1). 
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1. Fonctionnement 

Trois variables environnementales majeures régulent le fonctionnement des savanes : 

les précipitations ou la disponibilité en eau, les herbivores et le feu (Figure 3) (Frost et al., 1985; 

Scholes & Archer, 1997).  

Les deux derniers facteurs de régulations sont aussi appelés  « perturbations » et sont 

considérées comme les principaux facteurs influençant les variations de la diversité des espèces 

et la structuration des écosystèmes (Shade, Peter, et al., 2012; Shade, Read, et al., 2012).  En 

écologie végétale,  les perturbations sont définies comme « les mécanismes limitant la biomasse 

végétale par sa destruction » partielle ou totale (Grime, 1974). Pour Frost et al., 1985, les  

perturbations sont des changements dans la structure d'un système qui affecte habituellement 

son fonctionnement. 

 

 

Figure 1 :  Carte de la distribution des biomes terrestres. En orange vif nous retrouvons 

les savanes (Olson et al., 2001). 
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a. Disponibilité de l’eau 

La disponibilité de l'eau est considérée comme un facteur essentiel de la structure et du 

fonctionnement des savanes (Archibald & Bond, 2003; Breshears & Barnes, 1999; Fensham et 

al., 2005; Sankaran et al., 2005). En effet, c’est elle qui fixe les limites à la quantité de 

couverture ligneuse qui peut être supportée sur un site. Selon Sankaran et al., (2005) (Figure 2), 

en dessous de 650 mm de pluie par an, la proportion maximale de ligneux augmentent 

linéairement avec les précipitations. Au-dessus de ce seuil, les arbres peuvent atteindre une 

densité maximale élevée (80 % de couvert, équivalent à un couvert forestier) indépendante de 

la pluviosité, mais d’autres facteurs peuvent empêcher d’atteindre cette densité.  (Sankaran et 

al., 2005). De ce fait, les savanes (en Afrique et en Amérique du sud) occupent des zones avec 

des précipitations annuelles moyennes comprises entre 300 et 1800 mm par an (Accatino et al., 

2010). Cette variation de la disponibilité en eau influence la biomasse des arbres et graminées 

et conduit à différents types de savanes: les savanes sèches pour des précipitations inférieures 

à 650 mm/an et les savanes humides pour des précipitations plus élevées (Sankaran et al., 2005). 

 

Figure 2 : Distribution de la couverture des arbres en savane en fonction de la 

pluviométrie en mm (MAP = Mean annual precipitations) (Sankaran et al., 2005) 
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b. Les herbivores 

Les grands herbivores mammifères jouent un rôle important dans la régulation de la 

couverture végétale des savanes. La recherche (Sankaran et al., 2005; Van Langevelde et al., 

2003) a largement exploré les effets des herbivores mammifères sur la structure des savanes. 

Ces recherches montrent que les herbivores broutant uniquement les herbes ("grazers") 

réduisent la biomasse des graminées, ce qui a pour conséquences de diminuer l'intensité du feu 

ayant pour combustible majeur celles-ci et d’entraîner une augmentation des plantes ligneuses 

(Sankaran et al., 2008). 

 

De la même manière, les grands mammifères qui broutent les feuilles des arbres 

("browsers") peuvent réduire la biomasse des arbres (Osborne et al., 2018), ce qui peut favoriser 

un état de savane plus ouvert, dominé par les herbes. Les effets des herbivores sur la densité 

des graminées et des arbres peuvent réduire directement la compétition ou induire indirectement 

des rétroactions avec le feu (Le Roux et al., 2006; Sankaran et al., 2008; Van Langevelde et al., 

2003, Moreno & Oechel, 1991; Davies & Asner, 2019). 

c. Le feu 

Le feu est généralement considéré comme une perturbation agissant pour modifier l’action 

des précipitations et de la disponibilité en eau (Walker 1987). Il est très important dans le 

fonctionnement des savanes (Andersen et al. 1996 ; Higgins et al., 2000 ; Bond et al., 2003).  

 

Le feu peut être naturel ou provoqué par l’homme (Monnier 1968).  

 

Concernant les feux naturels, ils brûlent les écosystèmes depuis des millions d'années (Bond 

& Keeley, 2005). La foudre peut dans certaines conditions (fin de saison sèche avec une pluie 

orageuse et des éclairs) provoquer la mise à feu du tapis herbacé. Ce phénomène est connu 

depuis longtemps (Clément 1916, Philips 1930) en Afrique orientale. Ce phénomène naturel est 

de plus en plus rare car les surfaces terrestres sont de plus en plus anthropisées. Selon Monnier 

1968, on pense assez volontiers à la foudre, mais d’autres causes naturelles comme la 

fermentation des herbes ne sont pas à exclure. Le père Tisserant a évoqué le cas d’un incendie 

qui s’est produit vers 1912-1913 sur le bord du Congo à Banzyville (Afrique, République 

Démocratique du Congo), où les feux étaient interdits et la végétation très combustible. Après 

les premières pluies, les herbes commencèrent à fermenter et le feu se déclara spontanément. Il 
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est donc possible que les feux de ce genre se produisent partout où les herbes sont denses et 

sèches (Sillans 1958), 

 

Les feux provoqués par l’homme peuvent être accidentels (exemple du jet d’une allumette 

ou d’une cigarette pas bien allumée) ou provoqués comme pour l’agriculture sur brûlis ou la 

chasse avec le feu. Chaque année, dans le but de cultiver une parcelle, les agriculteurs y mettent 

le feu après le débroussaillage (fait vécu en Côte d’Ivoire par moi-même dans notre champ 

familial, près de Yamoussoukro, capitale politique de la Côte d’Ivoire). A long terme, ce 

débroussaillage annuel suivi du feu limite la croissance des végétaux et principalement celle 

des arbres qui n’arrivent plus à avoir le temps nécessaire pour pousser plus grand. Il a pour 

conséquence le changement de la communauté végétale des parcelles brulées car seul les 

végétaux résistants aux feux sont sélectionnés au fur et à mesure dans le temps. Bien souvent 

le feu peut être également considéré comme un système de nettoyage. Ainsi, une grande 

quantité d’herbe dans laquelle on avait du mal à passer et dont les multiples graines 

provoquaient des démangeaisons désagréables pour l’homme est détruite. 

 

Le rôle du feu dans la réduction du couvert ligneux est particulièrement bien documenté, en 

particulier dans les écosystèmes où l'accumulation de biomasse herbacée sert de combustible 

aux incendies fréquents et de forte intensité (Bond & Midgley, 2003). De nombreux modèles 

de savane ont explicitement étudiés les effets du feu (dans lequel l'intensité du feu dépend des 

herbes inflammables) (Beckage et al., 2009; Hochberg et al., 1994) et les herbivores sur la 

dynamique des savanes (Van Langevelde et al., 2003).  

 

 

Figure 3 : Mécanismes de coexistence herbes-arbres basés sur les perturbations : le feu et les 

herbivores (Osborne et al., 2018). 
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Parmi les différentes perturbations citées, le feu apparaît comme la perturbation majeure 

des savanes (Bond, 2008; Maurin et al., 2014; Van Langevelde et al., 2003). Fort de ce constat, 

je l’ai considéré comme la perturbation majeure à étudier dans ma thèse.  

 

Afin de mieux appréhender cette perturbation, je vous décris en détails dans la suite les 

caractéristiques physiques de celui-ci.  

 

2. Impact du feu en savane  

« Feu de brousse ! Majestueux, vorace, rapide :il se faisait petit, mince, nonchalant, 

rampait. Tout à coup, coléreux, course inégale, il grimpait sur les arbres, se lovait aux 

branches, il cascadait. Par terre, il se trainait, calme, épousant la taille de l’herbe ; les crêtes 

de flammes, s’amusaient, se courbaient, se crochetaient, hésitaient, s’élargissait, caressaient 

la terre. » 

Sembene OUSMANE « L’harmattan ». Présence Africaine (P.189) 

a. Caractéristiques du feu  

Selon Gillon (1970), les caractéristiques d’un feu sont :  

- L’intensité  

- La sévérité  

- La fréquence. 

Ces caractéristiques sont fonction d’un grand nombre de facteurs météorologiques tels que le 

vent, la température, la pluviométrie de la semaine ou du mois précédent, et de facteurs locaux, 

tels que la pente du terrain, la quantité de combustible, son agencement et sa composition 

(espèces, classes d’âges…) etc.  

 

L'intensité (I) du feu est une mesure physique de l'énergie libérée lors de celle-ci. Elle est 

définie comme le produit du rendement calorifique du combustible (H) qui est principalement 

la biomasse des herbes inflammables (Stayer et al., 2011), le poids du combustible  consommé 

dans la zone enflammée (W), et le taux de propagation vers l'avant de la ligne de feu ou du 

périmètre (R) (Byram 1959). Sa formule de calcul est donc : I = WHR, elle est exprimée en 

kW/m ligne de feu. H est une constante mesurée en laboratoire. Sa valeur recommandée est de 
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18 700 KJ·kg–1 (Alexander, 1982) ; W (kg·m–2) est la quantité de combustible disponible lors 

du feu (N’dri et al.,2012).  

La mesure directe de l’intensité n’est pas toujours possible et facile car fastidieuse et coûteuse 

(en matériel de terrain, temps et énergie). Des indices mesurés après le feu permettent ainsi de 

mieux comprendre les caractéristiques de celle-ci et son impact sur la végétation. Ces indices 

sont :  

- la hauteur des flammes,  

- l’efficacité de combustion,  

- le volume d’eau évaporée,   

- les fractions de cendre fine et grossière ont été mesurés,   

- la surface couverte par le feu estimée.  

Parmi ces indices, la hauteur des flammes parait le meilleur indicateur de l’intensité du feu. En 

effet, plus le feu est intense, plus la zone d’action des flammes est haute, et plus il est susceptible 

de réduire le recrutement des jeunes ligneux (N’dri et al., 2018, Bond & Keeley, 2005). 

 

La sévérité du feu est définie comme la mesure de l’impact de l’énergie libérée (son 

intensité) sur l'écosystème. Elle s’évalue ainsi par la quantité de biomasse perdue lors du feu. 

Elle peut varier au cours d’un même feu en fonction des espèces et d’un écosystème à l’autre 

(Bellingham & Sparrow, 2000). 

 

La fréquence des incendies est le nombre de mise à feu sur une période arbitrairement 

choisie, en général l’année (James, 1993). 

 

Différents facteurs tels que la nature du combustible (le type de graminées et leur teneur en 

eau), la vitesse de propagation du feu (composante de l’intensité du feu) ou des dates 

d’application du feu peuvent également caractériser un feu. Ces facteurs varient selon les 

espèces végétales en présence et la date du feu précédent (Simpson et al., 2016). Concernant 

les dates de mise à feu, trois types de feu ont été décrits (Bruzon, 1994) (Figure 4). Il s’agit 

notamment du :  

 

- Feu précoce qui est allumé au début de la saison sèche au moment où la phytomasse est 

encore verte mais en début de sénescence (Liedloff et al., 2001; Sow et al., 2013). Ces 
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types de feux progressent difficilement et la plupart des organes des végétaux y 

survivent, provoquant une reprise très rapide ;  

 

- Feu de mi-saison sèche encore appelé feu de saison. Il intervient au milieu de la saison 

sèche ; 

 

- Feu tardif qui est allumé par accident ou volontairement, brûlant tout sur son passage 

car trouvant une matière végétale totalement desséchée mélangée à quelques feuilles 

vertes issues de la repousse de la végétation. C’est un feu destructeur, qui intervient au 

moment où les végétaux ont repris leurs cycles de développement ; ce qui provoque une 

perturbation physiologique (César 1992). 

 

  

 

 

Figure 4 : Photo des trois types de feu mentionnés précédemment (Savane de Lamto en Côte 

d’Ivoire) : le feu précoce (1) brûle lentement avec des flammes basses, une biomasse encore 

fraiche et une faible intensité. Les feux de mi-saison (2) et tardif (3), de forte intensité, brûlent 

une biomasse bien sèche et produisent des flammes hautes et spectaculaires (photo de Koffi 

Kouamé Fulgence) (KOFFI, 2019). 

1 

3 

2 
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b. Impact du feu sur l’écosystème 

Le feu contribue à façonner la distribution mondiale des biomes et à maintenir la structure 

et la fonction des communautés exposées aux incendies. Il est également une force évolutive 

importante et l'un des premiers outils que les humains ont utilisés pour remodeler leur monde à 

travers l’agriculture sur brûlis (Bond & Keeley, 2005). 

 

La première mesure de l’impact du feu sur les écosystèmes est sa sévérité. Dans les 

écosystèmes avec une présence importante d’arbres (couverture arborée >30%) tels que les 

savanes (savanes guinéennes par exemple), la mortalité des arbres est couramment utilisée 

comme mesure de la sévérité des incendies. Cependant, d'autres paramètres sont utilisés chez 

les arbustes où toutes les parties aériennes sont brûlées (Bond & Keeley, 2005).  

 

Compte tenu de la longue histoire entre les écosystèmes et le feu, la suppression des 

feux, même anthropiques (causé par l’homme) pourrait fortement modifier le fonctionnement 

de ces écosystèmes. Dans les prairies à savanes herbeuses et dans les prairies comparables 

ailleurs, la suppression des incendies a entraîné la perte de jusqu'à 50% des espèces végétales 

(Leach & Givnish, 1996; Uys, Bond, & Everson, 2004). La végétation brûlée et la propagation 

du feu varient d'un paysage à l'autre.  

 

Les expériences d'exclusion des incendies à long terme dans les zones de savanes 

humides ont conduit à une augmentation du couvert arboré et de la biomasse (Bond & Midgley, 

2003). Des remplacements d’espèces encore plus importants se produisent lorsque la 

suppression des incendies conduit à des changements de biome complet, lorsqu’on passe d’une 

savane à une forêt par exemple (Peterson & Reich, 2001; Vuattoux , 1976; Devineau et al., 

1984; Gignoux et al., 2016 ). 

 

c. Impact du feu au niveau individuel et sur les populations d’arbres 

Les incendies fréquents réduisent la hauteur des plantes dominantes et, par conséquent, 

la position des feuilles et la photosynthèse de la canopée. La biomasse végétale ligneuse, est 

donc la mesure la plus révélatrice du contrôle par le feu sur le plan individuel (Monnier, 1968). 
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Le feu a un impact sur les populations d’arbres de plusieurs manières. Les feuillages et 

les bourgeons peuvent être tués dans la couronne des arbres, les troncs peuvent être chauffés à 

un point où tout ou une partie de leur cambium est tuée, ou les racines peuvent être chauffées 

et tuées. Bien que les températures d'incendie dépassent habituellement 600 °C dans la zone 

enflammée, le tissu végétal peut être protégé de ces températures par l'isolation fournie par le 

sol, par l'écorce, ou par son emplacement dans la couronne de l'arbre, bien au-dessus des 

flammes (James, 1993). Cependant, le paramètre à prendre en compte ici est les temps 

d’exposition de la tige à la flamme, donc le temps de résidence de la flamme, très court : moins 

de deux minutes dans les feux de savane. En effet, plus le temps de résidence de la flamme est 

grand, plus la probabilité que la plante subisse des dommages dû au feu est élevée.  

 

Le feu agit comme un goulot d'étranglement dans la démographie des arbres car il 

augmente la mortalité des semis et des jeunes arbres à chaque passage, ce qui réduit leur chance 

de recrutement au stade adulte (Gignoux et al., 2009 ; Higgins et al., 2000 ; Jeltsch et al., 2000).  

Les individus ayant une hauteur inférieure à 2-3 m sont « piégés » (« fire trap » en anglais) dans 

la masse du combustible où ils sont chaque année soumis aux flammes (Menaut & César, 1979; 

N’Dri et al., 2014). Pour cela, la plupart des espèces investissent massivement dans des organes 

de protection contre le feu comme les écorces isolantes et dans les vastes réserves de racines 

souterraines (Hoffmann & Solbrig, 2003) et une croissance en hauteur rapide.  

B. Le rejet, stratégie d’allocation de ressources dominante 

des arbres de savane pour la survie au feu. 

En savane, les graminées et les arbres se caractérisent par leur capacité à repousser après 

la destruction de leur biomasse aérienne (par le feu, l’herbivorie…) en raison de leurs ressources 

stockées dans des compartiments souterrains (qui agissent comme un réservoir de bourgeons 

dormants, de glucides et de réserves de nutriments minéraux) (Cruz et al., 2003; Gignoux, Barot 

et al., 2009). Cela permet de produire une biomasse aérienne suffisante pour échapper au feu et 

aux herbivores (Higgins et al., 2000a) les années suivantes selon la croissance de la plante et la 

fréquence du feu. Ainsi, un attribut commun des ligneux dans les zones sujettes à de fortes 

perturbations comme le feu est leur capacité à repousser après une perturbation (Bellingham & 

Sparrow, 1997; Lehmann et al., 2014; Bond et al., 2003). 
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La capacité de de plante à repousser est un trait de tolérance qui permet aux individus 

de survivre à divers régimes de perturbation (Clarke et al., 2013). Cette capacité à repousser de 

manière répétée après chaque feu dépend des réserves carbonées, notamment les glucides qui 

sont reconstituées entre les évènements de feux (Hoffmann et al., 2000). Elle est également 

déterminée par le développement et la protection d'une banque de bourgeons viable  (Blarer & 

Doebeli, 1996; Charles-Dominique et al., 2015).  

 

La capacité de de plante à repousser est limitée par les interactions plantes -  feux qui épuisent 

les bourgeons et les ressources nécessaires pour soutenir la repousse, et l'environnement qui 

stimule la croissance et l'allocation des ressources (Clarke et al., 2013). Cela dépend également 

de l'anatomie ou de l'architecture de la plante (Verdaguer & Ojeda, 2002), de la taille de la 

plante avant la perturbation (Bowen et al., 1993; Canadell & López-Soria, 1998), de l'intensité 

de la perturbation (Mlambo, 2006; Vesk & Westoby, 2004), de la fréquence de la perturbation  

(Morrison & Renwick, 2000), des nutriments et de la disponibilité en eau (Cruz et al., 2003).  

La capacité de repousse augmente également avec le diamètre et la hauteur de la tige (José M. 

Moreno & Oechel, 1993), mais chez la plupart des espèces d'arbres, elle diminue dans les plus 

grandes classes de taille (Trollope 1974) où la croissance maximum de la plante est 

presqu’atteinte. Lors de la repousse, les plantes allouent leur stock de carbone disponible entre 

leurs parties souterraines (racines ou organe de réserve souterrain …) et leurs parties aériennes 

(feuilles et tiges) en plus de celles qui seront produites par photosynthèse en fonction de 

l’espèce (Porter & Briano, 2000).  

 

Dans ma thèse, je définis la « stratégie d’allocation » comme la proportion de biomasse de 

carbone allouée aux différents organes (feuilles, tiges et racines) de la plante, lors de la repousse 

après le passage d’un feu précoce. 

C. Problématique de recherche 

Les parties précédentes ont mis en exergue l’effet du feu sur les arbres en savane. Elles 

ont aussi montré une solution de survie au feu qui est la stratégie de gestion et de l’allocation 

de leurs ressources carbonées pendant la repousse. 

 

La repousse après une perturbation est maintenant largement reconnue comme un trait 

fonctionnel clé chez les plantes ligneuses et comme la base de régénération dans les 
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écosystèmes soumis fréquemment au feu. Cependant, les mécanismes sous-jacents de la 

repousse en fonction des perturbations et le succès de celle-ci sont encore mal conceptualisés 

(Clarke et al., 2013). De solides preuves empiriques montrent l'importance centrale de la 

repousse dans des biomes contrastés, depuis les forêts tropicales humides (Poorter et al., 2010) 

et les forêts de conifères (Dietze & Clark, 2008) jusqu'aux arbustes désertiques (Nano & Clarke, 

2011), aux savanes (Higgins et al., 2000a; Murphy et al., 2014) et aux écosystèmes 

méditerranéens (Keeley & Brennan, 2012). 

 

L’analyse bibliographique souligne un ensemble de modèles et mécanismes de 

croissance et de repousse des arbres de savane qui ont été proposés. Clarke et al., (2013) ont 

proposés le « buds-protection-resources (BPR) » pour expliquer le mécanisme de repousse dans 

les écosystèmes soumis aux feux, en fonction de l'emplacement des bourgeons, de la protection 

des bourgeons et de la manière dont les bourgeons font la biomasse. Bond & Midgley (2003) 

ont proposé une distinction entre les plantes n’ayant pas une forte capacité de repousse et celles, 

ayant cette capacité, appelées « sprouters ». Ils démontrent que les sprouters sont favorisés 

lorsque les perturbations sont fréquentes et d’une forte intensité par rapport au non sprouters 

(les plantes n’arrivant pas à faire des rejets facilement). Dans certains cas, plusieurs stratégies 

sont possibles entre l’investissement dans les graines (c’est-à-dire l’investissement dans la 

prochaine génération) et  la repousse (investissement dans la génération actuelle) (Bellingham 

& Sparrow, 1997). Ces modèles suggèrent que le succès de ces stratégies d'allocation de 

carbone dépend de la productivité de l'écosystème (fertilité ou non), du régime de perturbation 

(intensité, sévérité et fréquence) et de la compétition pour les ressources (nutriments et lumière).  

 

Des modèles plus physiologiques ont été aussi proposés. Thornley, (1972) a montré que 

pour la croissance des plantes (sans perturbations), deux processus sont importants : le premier 

est l’utilisation des ressources pour la croissance, le second concerne le transport de ces 

ressources entre les différentes parties végétales (racines, tiges et feuilles). Pour Lacointe, 

(2000), le flux des ressources carbonées pendant la croissance des plantes provient des zones « 

sources » telles que les feuilles et se dirige vers les zones « puits » où elles sont prises et 

utilisées.  Müller et al., (2000) comparent deux conceptions différentes de l’allocation des 

ressources carbonées dans les plantes : le ratio et les vues allométriques. Du point de vue du 

ratio, une plante a une certaine biomasse à tout moment et l’alloue proportionnellement à ses 

différentes parties. L’allométrie est considérée comme la traduction quantitative par des ratios 

de longueur (exemple : une croissance de 1m en hauteur pour 0,3m en diamètre) de la 
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croissance en allocation (qui est l’allocation de biomasse de la plante allouée à ses différentes 

parties exprimée en g ou kg). Les plantes évoluent selon ces rapports quantitatifs entre leurs 

différentes parties en réponse à de nombreuses pressions et contraintes de sélection telles que 

le feu. 

 

Cependant, nous avons constaté une absence de démonstration formelle de la 

dynamique de la gestion et l’allocation des réserves contenues dans les parties souterraines et 

les tiges permettant à la plante de survivre au feu dans les modèles. Les réserves de carbone 

dans les parties souterraines et les tiges sont pourtant indispensables pour reprendre la 

croissance après une destruction de toute la partie aérienne (feuilles et tiges).  

 

Au regard de ce qui précède, le but de ma thèse est d’étudier par modélisation les 

stratégies d’allocation des ressources carbonées permettant aux arbres des savanes de 

repousser après la destruction de toutes leurs parties aériennes par des perturbations écologiques 

(feu, herbivores, action anthropique...) et, à terme, d’atteindre une grande taille et une maturité 

permettant la reproduction. Dans mon cas, je me suis focalisé sur le feu qui apparaît comme la 

perturbation majeure des savanes humides d’Afrique de l’Ouest, par ailleurs pauvres en 

herbivores, et sur lesquels des données étaient disponibles et accessibles. 

 

 Pour ce faire, j’ai proposé un modèle d’allocation du carbone contenu dans la partie 

souterraine lors de la régénération des arbres de savane après le passage du feu (basé sur 

des observations terrain et des données réelles). Mon but était de comprendre les stratégies 

permettant aux arbres de savane (individuellement et en population) d’échapper au piège du 

feu. En d’autres termes : 

 

- Quelles sont les stratégies d’allocation de carbone photosynthétique permettant aux 

arbres de savanes de survivre en hauteur au feu ?  

- Ces stratégies sont-elles influencées par d’autres facteurs internes ou externes à la plante 

? si oui, lesquels ?  

 

La réponse à ces questions permettra de comprendre plus précisément les stratégies 

d’allocations de carbone privilégiées par différentes espèces et pourquoi éventuellement elles 

sont dominantes ou pas dans certaines savanes sujettes au feu, en expliquant leur dynamique 

par la même occasion.  
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Le chapitre I (ce chapitre) concerne l’état de l’art et l’annonce détaillée de la 

problématique traitée. Le chapitre II porte sur le rôle des réserves dans la survie au feu des 

plantes via un modèle d’allocation de ressources de la plante après le feu (publié dans 

Ecological Modelling). 

Il est important de noter que l'enjeu de la modélisation de la démographie des arbres de 

savane est crucial. Comme mentionné précédemment, les arbres et les herbes coexistent en 

savane et l’un peut exclure l’autre par compétition, notamment par facilitation d’une 

perturbation (Osborne et al., 2018). Comprendre la démographie des arbres nous permettra donc 

d’anticiper ce phénomène d’exclusion compétitive. C’est ainsi que, dans le Chapitre III j’ai 

proposé un modèle général d’allocation de carbone dans plusieurs tiges en comparaison 

aux plantes qui repoussent avec une seule lors de la repousse dans une savane sujette au 

feu (En préparation pour une soumission dans un journal de rang A).  

Dans le Chapitre IV, j’ai proposé un modèle de dynamique de population de rejets 

prenant en compte les deux modèles précédents (Chapitre II et Chapitre III) afin d’étudier le 

rôle des rejets dans la dynamique des arbres en savane tropicale (article en préparation). 

Un certain nombre de mécanismes a été pris en compte dans ce modèle, à savoir : une 

distribution verticale (du bas vers le haut) de la température de feu avec une évaluation de la 

mortalité des bourgeons et de la hauteur de reprise. Enfin, j’ai regardé en sortie du modèle les 

stratégies qui permettent à la plante de survivre au feu. 

Enfin le manuscrit se conclut par une discussion générale et des perspectives sur les 

différents domaines d’application possible du modèle créé dans ma thèse. 



Chapitre I : Etat de l’art 

32 

 

 

 

Figure 5 : Exemple de rejets avec une tige (ligne 1) et plusieurs tiges (ligne 2), ainsi que des 

rejets ayant échappés au piège du feu (ligne 3) arrivés à l’âge adulte. (Réalisé en collaboration 

avec Jacques Gignoux et Tristan Charles Dominique). 
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II. Modélisation de l'allocation de la biomasse des 

rejets d'arbres dans une savane sujette au feu  

 

 

 

 

(Photo de Jacques Gignoux, Savane de Lamto, Côte d’Ivoire) 
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Dans ce chapitre il s’agit de modéliser, à la suite d’un feu, l’allocation des ressources 

photosynthétiques chez un rejet n’ayant qu’une seule tige. Le but est d’étudier les stratégies 

d’allocation permettant à ce rejet de grandir rapidement pendant une période inter feu (1 année 

dans notre cas) ou plus et d’échapper à la zone de flamme du feu.  

 

Ce modèle a été paramétré et simulé avec le logiciel R Core team (2020) avec des 

données de 3 des espèces d’arbres les plus dominantes des savanes d’Afrique de l’Ouest : 

Bridelia ferruginea (Phyllanthaceae), Crossopteryx febrifuga (Rubiaceae), et Piliostigma 

thonningii (Caesalpiniaceae) ("Guinean forest-savanna mosaic” WWF ecoregion). Les 

données portent exclusivement sur leur architecture (hauteur, diamètre, nombre de feuilles par 

nœud, longueur d’entre nœud, biomasse des feuilles, la densité de la tige…). Les taux de 

photosynthèse et de translocation de ces espèces ont été estimés.  

 

 

Figure 6 : Rejet avec une seule tige de nos 3 espèces étudiées. 

 

Le chapitre répond aux questions suivantes :  

(1) Quelles stratégies d’allocation de la biomasse permettent d’échapper au piège du feu 

dans les savanes sujettes au feu ? 

A ce niveau nous avons défini deux types de stratégies : les stratégies à succès (appelé aussi les 

meilleures stratégies) c’est-à-dire celles qui permettent à la plante d’échapper au fire trap et les 

autres. 

(2)  Les meilleures stratégies d’allocation sont-elles les mêmes avec et sans feu ?  

(3) Les meilleures stratégies d’allocation sont-elles les mêmes selon la saisonnalité ?   
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(4)  L’architecture du rejet influence-t-elle le succès des stratégies d’allocation ?   

(5) Quel est l’effet des taux de photosynthèse et de translocation sur le succès de la 

stratégie d’allocation ? 

Les variables de sorties du modèle sont la hauteur des rejets après 50 ans et le temps 

pour une tige d’atteindre la première fois 2m. 

 

Concernant la hauteur, l’allocation aux parties aériennes et principalement aux feuilles 

(>60 %) est déterminante pour une croissance rapide permettant d’échapper au feu 

suivant. Parmi les 3 espèces étudiées, Crossopteryx est celle qui met le minimum de temps pour 

atteindre 2 m (6 mois). Le modèle montre aussi que le feu ne ralentit que faiblement la 

croissance de la plante comparée à la saison sèche. 

 

Ce chapitre a fait l’objet d’une publication dans Ecological modelling :   

Akpoué, J.-P., Barot, S., Raynaud, X., Gignoux, J., 2021. Biomass allocation of tree resprout 

in a fire-prone savanna.Ecological Modelling 448, 109527. 

https://doi.org/10.1016/j.ecolmodel.2021.109527 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

https://doi.org/10.1016/j.ecolmodel.2021.109527


Chapitre II : Allocation de biomasse d’un rejet avec une seule tige 

37 

 

Modeling the biomass allocation of tree resprout in a fire-prone 

savanna 
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1Institute of Ecology and Environmental Sciences, CNRS UMR 7618, 4 place Jussieu, bât. 44-

45, CC 237, 75005 Paris, France 
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Abstract 

Young savanna trees can quickly grow back from belowground storage structures after 

topkill. This capacity is a tolerance trait that confers persistence at the plant individual level, 

enabling them to survive diverse disturbance regimes.  

We simulated the growth of a single resprouting stem (without and with fire) of a 

deciduous tree species that allocates its photo-assimilates during the vegetation season to 

reserves, belowground and aboveground parts (leaves and stem). As savannas grow under 

highly seasonal climates, the model considers that trees are leafless during the dry season and 

following growth is only possible thanks to reserves. Stem architecture constrains the leaf 

biomass to be proportional to stem length rather than biomass. We compared the success of 

different allocation strategies, with and without fire and according to the seasonality. To do so, 

the height of the resprouting stem after 50 years and the time to reach 2 m were modeled for 

three species of a humid savanna. 

The viable and faster growth strategies are those for which allocation to belowground 

parts is <40%. There is very little sensitivity to allocation to reserves since successful growth 

is observed for allocation to reserves between 0.5% and 85% of photo-assimilates. In the 

literature and in our results, there is little impact of fire on the stem height, or the time needed 

to escape the fire trap. Our model suggests that (1) allocation to leaves is determinant as leaves 

are the primary source of assimilates that can then be turned into fire-resistant structures 

(reserves and roots) and (2) only weakly slows down the plant growth compared to the dry 

season. 

 

Keywords : Resprouting ability; Fire; Biomass allocation strategy; Photosynthesis rate; 

Translocation rate; Plant architecture. 
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A.  Introduction 

Savanna is a vegetation type characterized by the coexistence of grasses and trees (Higgins 

et al., 2000a). In most savanna ecosystem, fire occurs frequently and strongly affects tree 

mortality and the recruitment of saplings into the larger size classes (Govender et al., 2006). 

Savanna tree species are adapted to fire: after a top kill –the loss of all or part of their 

aboveground biomass – they are able to quickly grow back from belowground storage structures 

such as lignotubers (Lehmann et al., 2014). Topkill is mainly due to fire (Archibald & Bond, 

2003; Bellingham & Sparrow, 2000; Wigley et al., 2009), and herbivores (Sankaran et al., 

2005). The ability to grow back (resprouting) is a tolerance trait that confers persistence to the 

plant individuals, enabling them to survive diverse disturbance regimes (Clarke et al., 2013). 

At the community level, this gives rise to an ecosystem that is resilient to disturbance such as 

fires.  

The resprouting ability is determined by the development and protection of a viable bud 

bank (Blarer & Doebeli, 1996; Charles-Dominique et al., 2015) and the storage of carbon 

reserves that are replenished between fires (Hoffmann et al., 2000). It also depends on plant 

anatomy or architecture (Verdaguer & Ojeda, 2002), plant size before disturbance (Canadell & 

López-Soria, 1998; Pate et al., 1990), disturbance intensity (Kambo & Mapauret, 2006; Vesk 

& Westoby, 2004), disturbance frequency (Morrison and Renwick, 2000), nutrients and water 

availability (Cruz et al., 2003). Resprouting ability is thought to increase with stem size (José 

M. Moreno & Oechel, 1993), but in some tree species, decreases in the largest size classes 

(Trollope 1974). The survival of a young tree and its recruitment into the reproductive adult 

stage depend on its ability to escape the ‘fire trap’ (Bond & Keeley, 2005), i.e. the flame zone 

(usually from 0 to 2-3m high;  (Menaut & César, 1979; N’Dri et al., 2014)) where young tree 

resprouts can survive but are prevented from producing a perennial stem by repeated topkill for 

many consecutive years. Establishing such a perennial stem requires accumulating enough 

photo-assimilates to develop, between two fires events, a stem that is tall for its terminal bud to 

be above the flame zone. Allocation of carbon in all compartments (leaves, stems, roots, 

reserves) of the resprout is also constrained by its architecture (leaf to stem ratio, dependent on 

stem height, stem diameter, internode length, number of leaves per node…).  

 Thornley, (1972) argues that for plant growth (without disturbances), two processes are 

important: the first is the utilization of substrate for growth and how this utilization depends 
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upon substrate concentration, the second concerns the transport of substrate between different 

plant parts (roots, shoots, and leaves) and how this depends upon the substrate concentrations 

in the plant parts. For this model, the growth pattern of a plant depends upon the mechanisms 

by which substrate is transported around the plant, and the way in which substrate is utilized 

for growth of the plant parts.  

For Lacointe, (2000) carbon assimilates flow during plant growth from “source” areas such as 

leaves to “sink” areas where they are taken up and used. The assimilate fluxes from sources to 

sinks are mainly dependent on the source-sink distances and on the respective abilities of the 

different sinks to take up and use the assimilates that are available to them. Both models use 

quite complex representations of allocation.  

Müller et al., (2000) compare two different conceptions of carbon allocation in plants, the ratio 

and allometric views. In the ratio view, a plant has a certain biomass at any point in time and 

allocates it proportionally to different structures. In the allometric view, allometry is seen as the 

quantitative translation of growth into allocation. Plants evolve allometric patterns in response 

to numerous selection pressures and constraints such as fire.  

Also, models of tree growth and assimilate movement have been developed to study  

resprouting in savanna and have been used to compare the consequences of contrasted tree 

strategies (Bond & Midgley, 2001, 2003; Clarke et al., 2013), such as seeding (investment into 

the next generation) or resprouting (investment into the current generation) (Bellingham & 

Sparrow, 2000). These models suggested that the success of these allocation strategies depends 

on ecosystem productivity, disturbance regime and competition for resources (nutrients and 

light). However, they did not consider the allocation of carbon reserve at each time contained 

in belowground parts and stems, though these reserves may play an important role to escape 

the fire trap. Reserves of carbon in belowground parts and stems are vitally needed to resume 

growth at the beginning of the rainy season after a top kill or a drought event. Previous reviews 

(Bellingham & Sparrow, 2000; Bond & Midgley, 2001, 2003) of resprouting ecology were 

based on models of how trees escape fire effects, concentrating on the role of fire frequency 

and severity and their interaction with basal sprouting and other types of resprouting (Clarke et 

al., 2013).  

Here, we propose a new model simulating the allocation of carbon reserve between 

belowground and aboveground parts, to determine the range of allocation strategies allowing a 
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resprout to grow and escape the fire trap in fire prone savannas. The model is based on field 

observations from Schutz et al., 2009 where the carbon allocation and biomass partitioning 

patterns have been measured and studied. It simulates the growth of a single resprouting stem 

that allocates its photo-assimilates during the vegetation season between reserves, belowground 

parts, and aboveground parts, and compares the success of different allocation strategies with 

or without fire, seasonality and according to plant architecture characteristics. We considered 

as successful strategies those allowing a resprout to escape the fire trap (assuming an average 

flame height of 2 m) and as unsuccessful all the other. We aim at answering the following 

questions:  

(1) which biomass allocation strategies allow escaping the fire trap in fire-prone savannas? 

(2) Are the best allocation strategies the same with and without fire? and seasonality?  

(3) Does resprout architecture influence the success of allocation strategies?  

(4) What is the effect of the photosynthesis and translocation rates on the allocation strategy 

success? 

B.  Materials and methods 

The model consists of a system of differential equations and aims at simulating the 

allocation of biomass between reserves, belowground parts (roots), aboveground parts (leaves 

and stem) of an individual tree with a single resprout stem and the consequences of this biomass 

allocation strategies for its growth and survival against fire. 

The main assumption of our model (Figure 7) is that plant reserves allow regrowth after 

a loss of leaves either due to the dry season in the case of deciduous species or to the removal 

of all aboveground parts by fire. The individual tree (called ‘resprout’ hereafter) is described 

by the biomass of leaves𝐵𝑙, stems𝐵𝑠, belowground parts 𝐵𝑟 and reserves 𝐵𝑝 with a minimal 

architecture description (Table 1). Reserves are in the belowground parts and the stem. 

Seasonality is modelled by considering that active growth only occurs during the wet season (9 

months each year) and that plants are in a dormant state (leafless) during the dry season (3 

months each year). During the wet season, belowground parts, leaves and stem are present, and 

leaves can fix carbon. During the dry season, the resprout loses its leaves (we assume a 

deciduous species) and no photosynthesis occurs. At the beginning of the dry season, only 

belowground parts and stem remain. When fire occurs during the dry season, the stem burns 
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and only belowground biomass persist. In the next parts, we will note D+F+ to describe 

simulations with seasonality (wet and dry season) and a yearly fire, D+F- for simulations with 

seasonality (wet and dry season) but no fire and D-F- for simulations with only wet season and 

no fire. 

Different constraints are considered to account for plant architecture: 

 (1) the size of belowground parts and stem limits the size of the reserve compartment. 

(2) the sum of the allocation coefficients (Table 1) is equal to 1 due to mass conservation 

(r + s + p = 1).  

(3) the stem biomass limits leaf biomass as leaves are carried by the stem (Bpmax). 

The next part presents how reserve biomass are created, lost, and allocated to resprout 

compartments. 

1. Production of new biomass (G) 

 New biomass that is allocated during each time step results from the net 

photosynthesis 𝑎𝐵l and use of reserves 𝑏𝐵𝑃, where 𝑎 is the rate of photosynthesis (gg-1month-

1) and 𝑏 is the translocation rate between 0.1 and 0.9 (gg-1month-1) (Table 1). We assume that 

the resprout cannot transfer all reserve without loss so the maximum translocation is 90% of 

reserve and the minimum we can interpret is 10%. 

 

 When leaves are absent, growth is only possible by the translocation of reserves to 

aboveground parts. Afterwards, the growing leaves start to produce photosynthates that are 

allocated to the different compartments (belowground and aboveground parts). 

2. Respiration costs 

 Stem and belowground parts have a maintenance cost proportional to their biomass 

(rate q) whatever the season. The respiration cost in the dry season represents 1/10 of respiration 

in the wet season (to take active growth in account). 
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Figure 7 : Conceptual model of resprout biomass allocation where s, r, p, q, GBl, GBs, a, b and BPmax are 

respectively the allocation rates to aboveground parts, to belowground parts, to reserves, the rate of biomass lost 

due to respiration, allocation to leaves, allocation to stem, photosynthesis rate, translocation rate and the maximum 

reserve that resprout can contains (see text). 

 

Table 1: Parameters of resprout with one stem biomass allocation model 

 

Definition parameter units values 

Photosynthesis rate a g g-1month-1 2* and 3* 

Translocation rate b g g-1month-1 0.1 and 0.9 

Respiration cost  q g g-1month-1 15%* 

Belowground parts allocation 

rate 
r g g-1 From 0 to 1 

Stem and leaves allocation 

rate 
s g g-1 From 1-r to 1 

Reserves allocation rate p g g-1 1-r-s 

Maximal reserves pmax g g-1 65%* 

Species specific parameters Piliostigma thonningii Crossopterix febrifuga Bidelia ferruginea: 

Ratio h/d f - 39.73 82.5 93.23 

Mean inter-node length e cm 

 

3.73 

 

3.3 3.35 

Number of leaves per node n - 1 2 1 

Mean stem density ** m gcm-3 0.65 ±0 0.8  ± 0 0.59 ± 0.08 

Mean leaf biomass ml g 3.98±2.12 5±4.6 5.25 ± 6.8 

*Values were adjusted to produce realistic resprout growth because data was not available for savanna species. 

** Online database of tree functional and ecological attributes (Tree functional attributes and ecological database, 2020). 
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3. Allocation to reserves 

 Reserves consist in starch or other photo-assimilates, stored in stem and roots. This 

imposes a limit on the pool of reserves, which must be kept lower than a maximal proportion 

of these compartments. This leads to the following equation:  

𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚 = 1 −
𝐵𝑃

𝐵𝑃𝑚𝑎𝑥
(𝐵𝑟 + 𝐵𝑠)  

where 𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚 represents the decrease in the transfer to reserves and  𝐵𝑃𝑚𝑎𝑥 the maximum 

proportion of reserves within plant organs (Figure 7). The allocation to reserves 𝐵𝑃 is therefore: 

 𝑝𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚(𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑃)  

and the dynamic of reserves biomass is: 

𝑑𝐵𝑃

𝑑𝑡
= 𝑝𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚(𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑃)– 𝑏𝐵𝑃                                                                         (1)  

4. Allocation to belowground parts 

 The imposition of constraints on the size of the reserve pool ensure that the allocation 

coefficients sum to 1. To satisfy this, we pose the correction term 𝛼: 

 𝑝𝐵𝑝𝑙𝑖𝑚 + 𝛼(𝑟 + 𝑠) = 1, so 𝑝𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚 + 𝛼(1 − 𝑝) = 1 and finally 𝛼 = 1 − 𝑝
𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚

1−𝑝
. With the 

maintenance cost, the roots biomass dynamic is: 

𝑑𝐵𝑟

𝑑𝑡
= 𝑟 (1 − 𝑝

𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚

1−𝑝
) (𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑃)– 𝑞𝐵𝑟                                                                (2) 

Note that 
𝑑𝐵𝑟

𝑑𝑡
 can be negative if the respiration (𝑞𝐵𝑟) exceeds the biomass allocation to 

belowground parts. This matches the common observation that plants can lose parts to adjust 

their growth to their carbon budget. 

5. Allocation to aboveground parts 

First, the part of 𝐺 allocated to aboveground parts (𝐺𝐴), is computed from the allocation 

coefficients and the corrective term 𝛼 as: 

𝐺𝐴 = 𝑠𝛼𝐺 = 𝑠 (1 − 𝑝
𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚
1 − 𝑝

) (𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑃) 
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Where 𝑠 represents the allocation coefficient to aboveground parts (Figure 7). Then, this 

biomass is distributed between leaves and stem, according to architecture constraints. Here, we 

assume that all aboveground growth after fire is allocated to a single stem and that there are 

strong architectural relations between leaf biomass and stem biomass. ℎ (cm) represents the 

height of the stem and 𝑑 (cm) its diameter.  

The stem has a constant volumetric mass 𝑚 characteristic of the species (g cm-3) relating its 

biomass to its volume:𝐵𝑠 = 𝑚𝑣, where 𝑣 is the stem volume. The height/diameter ratio (f=h/d) 

is constant. The stem has a paraboloid profile relating the volume to the stem diameter and 

height 𝑣 = 𝜋𝑑²
ℎ

8
. This profile is a frequently used, simple but realistic representation of the 

stem taper (Gignoux et al, 2016). The number of leaves per stem length is characterized by two 

parameters: 𝑒 the average internode length and 𝑛 the number of leaves per node. We therefore 

assume that (1) if the stem is less than one year old then the leaves were formed at the same 

time as the stem, (2) if the stem is older and has lost its leaves, these leaves are replaced by 

short axes having a negligible stem biomass and bearing a foliar surface and biomass equivalent 

to that formerly set during the previous growing season. Leaves have a constant average 

biomass 𝑚𝑙 (g). From these constraints, we calculate: 

• The stem height ℎ from stem biomass : 𝑣 = 𝜋𝑑²
ℎ

8
 so ℎ = (8𝑓²

𝐵𝑠

𝜋𝑚
)

1

3
 

• The leaf biomass 𝐵𝑙 carried by a stem of height ℎ: 𝐵𝑙 = 𝑛𝑚𝑙
ℎ

𝑒
  

• Finally, the leaf biomass from the stem biomass: 𝐵𝑙 =
𝑛𝑚𝑙

𝑒
(8𝑓²

𝐵𝑠

𝜋𝑚
)

1

3
  

We pose : 

𝛽 =
𝑛𝑚𝑙

𝑒
(
8𝑓²

𝜋𝑚
)

1

3
, Thus : 

𝐵𝑙 = 𝛽𝐵𝑠
1

3.  

For the new growth to take place in accordance with this relation, the respective growth rates 

of 𝐵𝑙 and 𝐵𝑠 (hence their derivatives) must verify : 
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𝛽3 𝑑𝐵𝑠

𝑑𝑡
= 3𝐵𝑙²

𝑑𝐵𝑙

𝑑𝑡
.  Since, 

𝐺𝐴 = 𝐺𝐵𝑙 + 𝐺𝐵𝑠,  

where 𝐺𝐵𝑙 and 𝐺𝐵𝑠 are respectively the leaves and stem growth, we solve the system to find: 

𝐺𝐵𝑙 = (
𝛽3

𝛽3+3𝐵𝑙²
)𝐺𝐴 and 𝐺𝐵𝑠 = (3

𝐵𝑙
2

𝛽3+3𝐵𝑙²
)𝐺𝐴.  

Equations for the dynamics of leaf biomass 𝐵𝑙 and stem biomass 𝐵𝑠 then follow : 

 
𝑑𝐵𝑙

𝑑𝑡
= 𝑠 (

𝛽3

(𝛽3+3𝐿²)
) (1 − 𝑝

𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚

1−𝑝
) (𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑃)                                                        (3) 

𝑑𝐵𝑠

𝑑𝑡
= 𝑠 (3

𝐵𝑙
2

(𝛽3+3𝐵𝑙²)
) (1 − 𝑝

𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚

1−𝑝
) (𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑃) − 𝑞𝐵𝑠                                            (4) 

6. Simulation experiment 

The allocation parameters (𝑟, 𝑠 and 𝑝; Table 1) are unknown and we aim at determining 

the successful allocation strategies. Thus, we explored all possible combinations of the values 

of these allocation rates between 0 and 1 with a step of 5 10-3. The others parameters (number 

of leaves per node (𝑛), stem height (ℎ) in cm, the diameter (𝑑) of the trunk in cm for 3 species 

(Bridelia ferruginea, Crossopteryx febrifuga and Piliostigma thonningii) were obtained from 

Gignoux et al., 2016 and had been collected at the Lamto ecological station in Ivory Coast 

(Menaut & César, 1979), which data we use as a baseline study case. The three species we have 

used are dominant species commonly found in all the Guinean savanna zone in Africa 

("Guinean forest-savanna mosaic” WWF ecoregion). More specifically, in the Lamto savanna, 

more than 90 % of the woody layer is composed of four species (Menaut and César 1979): 

Bridelia ferruginea Benth. (Phyllanthaceae), Crossopteryx febrifuga (Afzel. ex G. Don) Benth. 

(Rubiaceae), Cussonia arborea Hochst. ex A.Rich. (Araliaceae), and Piliostigma thonningii 

(Schum.) Milne-Redhead (Caesalpiniaceae). We chose three of these species to parameterize 

our model as they are representative of this ecosystem and their characteristics, such as 

photosynthetic and growth rates, are known (Gignoux et al., 2016). They are also all display 

very strong resprouting abilities and have extensive belowground storage systems. 



Chapitre II : Allocation de biomasse d’un rejet avec une seule tige 

46 

 

Stem wood densities (𝑚 in g cm-3) were collected in an online database (Tree functional 

attributes and ecological database, 2020). The average constant biomass of well-developed 

leaves (𝑚𝑙 in g), and the mean inter-node length (𝑒 in cm) were calculated from data on single 

stem individuals (Gignoux et al., 2016). Then, we explored photosynthesis rate 𝑎 (from 2 to 3 

g g-1month-1) and translocation rate 𝑏 (from 0 to 90% of reserve biomass), and we assumed that 

the maximum proportion of reserve 𝐵𝑝𝑚𝑎𝑥 represents 65% of reserve compartment 𝐵𝑠 + 𝐵𝑟 

and the resprout maintenance rate (𝑞) for the stem is 15% of the living parts of the plant.   

Simulations were run for 50 years using a monthly time step. Differential equations were 

numerically integrated using the R package deSolve (Soetaert et al., 2010) under R 4.0 (R Core 

Team, 2020).  We initially put 𝑟, 𝑠 and 𝑝 at zero; the initial belowground biomass at 10 g and 

reserve biomass at 6.5 g.  Output variables were the height of resprout at the end of the 50th 

rainy season and the time to reach 2 m in height. Model was parameterized for the three tree 

species and three environmental conditions D+F+, D-F- and D+F- (Table 1). Results for D+F+, D-

F- are given in the main text and those for D+F- are given in appendix. 

 Results 

1. Effect of the allocation strategies on resprout height 

Here, we analyze the effect of allocation strategies on resprout height after 50 years 

depending on fire presence. The successful allocation strategies are those with a high 

investment to the aboveground parts where (figure 8) s>r and the maximum allocation to 

belowground part in these cases is generally less than 40%. 

 

Fire mostly reduces the height of resprouts after 50 years, without changing qualitatively 

the distribution of successful allocation strategies. In D+F- (figure 8), only strategies for which 

s=0 do not allow resprouts to grow and reach more than 0.1 m (minimum height we consider 

in our model), i.e. are unviable.  

 

In the D+F+ model, no strategy allowed resprouts to reach more than 4 m (figure 8). There 

are more unviable strategies that do not allow resprouts to reach 0.1m. In D+F-, the maximum 

heights are respectively 8.7 m and 11.88 m (From results), for 𝑎 = 2 month-1 and 𝑎 = 3 month-

1; and 6.53 m and 8.36 m (for the same a value) for D+F+. Overall, the parameter space of 
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successful strategies (figure 8), is larger in D+F- than D+F+ for all combination of translocation 

rate 𝑏 and photosynthesis rate 𝑎.  

 

The parameter space of successful strategies does not change with the translocation rate 

(figure 8, vertical comparison) in D+F- and D+F+, whereas the photosynthesis rate increases the 

parameter space of successful strategies (figure 8, horizontal comparison). 

2. Effect of the allocation strategies on the time to reach 2 m. 

Overall, the number of years necessary to reach 2 m as a function of the allocation rates 

follows the same pattern as the height reached by resprouts after 50 years. In D+F+ and D+F-, 

the more the resprouts allocate biomass to their aboveground parts, the faster they reach 2 m 

(figure 9).  The increase in the photosynthesis rate has a positive impact on the parameter space 

of successful strategies, compared to the translocation rate (figure 9). The minimum time for 

successful strategies to reach 2 m is similar for Piliostigma thonningii and Bridelia ferruginea 

with and without fire and is about 0.5 year (6 months) when 𝑎 = 3 g g-1month-1 and 𝑏 = 0.9 g 

g-1month-1 for, and 0.42 years (5 months) for Crossopteryx febrifuga for the same values.  We 

did distinguish between resprouts which reached 2m before 2 years and those after 2 years to 

take in account field observation of plant growth (figure 9). Fire increases the time to reach 2 

m and reduces the parameter space domain in which reaching 2 m is possible. 
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Figure 8 : Effect of allocation strategies on the height (m) of 50 yr old for Crossopteryx febrifuga resprout, for 

4 combinations of photosynthesis rate (a) and translocation rate of reserves (b), without and with fire. x axis: the 

allocation rates to aerial parts (leaves and stem), y axis: the allocation rates to roots. The first row represents 

simulation when b = 0.1 and the second when b = 0.9. The first column represents simulation when a = 2 g g-

1month-1 and the second when a = 3 g g-1month-1. Because the sum of the three allocation rates is always 1, all 

strategies lie within the bottom left triangle. Shade levels indicate the height of the resprouting stem after 50 years, 

from 0 to more than 4 m. 

With Fire 

Without fire 
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Figure 9 : Comparison of the time to reach 2m for Crossopteryx febrifuga resprout. Panel and axis description 

as in figure 8.  In this figure, when light gray becomes dark, the time to reach 2m becomes longer from 6 month 

to 20 years)  

Without Fire 

With fire 
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3. Effect of plant architecture on allocation strategies. 

Overall, the allocation strategies and their interactions with fire and the photosynthesis rate 

have a similar impact on the growth of the three species present (figure 10).  

 

There are however some differences between species. In D+F+, the parameter space of 

successful strategies allowing a resprout to reach more than 4 m tends to decrease for 

Crossopteryx febrifuga and Bridelia ferruginea (figure 10). The parameter space of successful 

strategies is larger for Crossopteryx febrifuga than Bridelia ferruginea (figure 10), which is 

itself larger than Piliostigma thonningii.  Unviable strategies that do not allow to reach 0.1 m 

remain the same for all species. Finally, Piliostigma thonningii, whatever its allocation strategy, 

never reaches 4m. 

C.  Discussion  

1. Which biomass allocations strategies allow resprout escaping 

the fire trap in fire-prone savannas? 

 In all simulations, successful strategies allowing to reach more than 2 m are those where 

s>r. The maximum allocation to belowground parts in these cases is when r<50%. Allocation 

to belowground parts or reserves can be as low as 0.5% of reserves and still allows to reach 2 

m. We think that this is likely because a higher allocation to aboveground parts in the growing 

season assures the production of foliar surface at the beginning of the rainy season. Schutz et 

al., (2009)  measured the allocation to aboveground biomass in Acacia karroo after fire and 

found that leaves accounted for more than 75% of the total aboveground biomass. 

In D+F+, the parameter space of allocation strategies that never allow resprouts to reach 

0.1 m increases considerably (black regions of Figures 8 and 10) and corresponds to resprouts 

allocating between 60 to 90 % of their biomass to belowground parts. Thus, allocating biomass 

to aboveground parts in ecosystems with an annual fire does seem to be a favorable survival 

strategy. Indeed, large reserves are not necessary in this model as photosynthesis, quickly after 

the beginning of the rainy season, ensures the production of biomass. This result is unexpected, 

because the commonly accepted view is that plants need to build up large reserves to resume 

their growth as quickly as possible at the beginning of the vegetation season in fire prone 

savannas.  
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However Schutz et al. (2009) and Gignoux et al. (2016) noted that resprouts of savanna 

tree species first invested in leaf biomass, with leaves accounting for up to 75% of the total 

aboveground biomass to ensure a faster growth in the beginning of growth season when reserve 

in belowground part decreases considerably. These experimental measurements support our 

model results suggesting that allocating most resources to aerial parts at the beginning of the 

growth season can be an efficient strategy. We observe the same trend for the time to reach 2 

m as for the height after 50 years: successful strategies are those with an allocation to 

aboveground parts higher than 12.5 %. Such strategies allow a quick regrowth, which leads 

both to a short time to reach 2 m and a tall stem after 50 yrs. On the other hand, it would be 

logical that later in the season, there would be a greater allocation to the reserve than to 

aboveground parts. One limitation of our model is thus the use of fixed allocation rates and 

using variable allocation rates with time might extend the range of allocation values for 

successful strategies. However, using variable allocation rates increases the complexity of the 

model and was beyond the scope of this work.  

However, our model does not take in account the functional role of belowground parts, 

they are not only reserve storage organs, but they also absorb water or mineral nutrients. This 

implies that water and mineral nutrients are not limiting, which is unlikely. Considering the 

limitation by water and mineral nutrients would necessarily give more importance to allocation 

to belowground parts and this consideration could alter our results on the successful strategies 

of allocation of biomass by increasing available biomass each time and its translocation in all 

parts of the resprout. 
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Figure 10 : Comparison of Piliostigma thonningii, Bridelia ferruginea and Crossopteryx febrifuga, according to 

effect of the allocation strategies on the height (m) of 50 yr old resprout for 4 combinations of photosynthesis 

rate (a) and translocation rate of reserves (b).  Panel and axis description as in figure 8. 

 

With fire 

Without Fire 
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Figure 11 : Comparison of the time to reach 2m for Piliostigma thonningii, Bridelia ferruginea and 

Crossopteryx febrifuga according to the rate of allocation to belowground parts (y axis) and the rate of allocation 

to aboveground parts (x axis).  Panel and axis description as in figure 8. 

Without Fire 

With Fire 
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2. Are the best allocation strategies the same with and without 

fire, and seasonality? 

In D+F- and D-F-, resprouts grow with less disturbance than in D+F+ and almost any set 

of allocation parameter leads to successful strategies, in contrast to D+F+ (figure 13). The height 

of resprouts after 50 yrs in the D+F+ regime is lower than in D+F-; and the parameter space 

leading to successful strategies is also smaller. This difference may be due to the reserves 

accumulated in belowground parts during the first year before fire. Thus, resprouts begin the 

growth season in the second year with more reserve in belowground parts than in 2 firsts year 

(figure 14). The effects of fire on savanna plants have been studied by several authors (Gignoux 

et al., 1997) that have shown that fire slows the growth of resprouts by top kill. In our model, 

fire reduces resprout biomass and the parameter space of successful strategies. These results 

are consistent. 

 

Despite differences, the D+F- has substantially the same effects as the D+F+ on successful 

allocation strategies. In D+F- and D+F+, the successful strategies always correspond to a large 

investment in aerial parts (>12.5%, figure 13). The similarity of D+F- and D+F+ effects on 

successful allocation strategies can be explained by the fact that the plant is dormant during the 

dry season (but stem is still there) and fire occurs only in the dry season and destroys the stem, 

so that there is no new biomass production and biomass allocation in both cases, and during a 

part of the year production is lost and rebuild the year after. Fire effects seem to reinforce the 

dry season effect, i.e. they do not change the pattern of responses, but increase their intensity. 

 

By contrast, in the D-F- model, resprouts have successful allocation strategies even when 

they allocate between 60 and 90% of their biomass to belowground parts and the parameter 

space of successful strategies is much larger than in the other cases (figure 13). This may be 

since, in the wet season, the plants grow normally without major disturbances, hence without 

biomass losses to fire or dry season.   

 

In summary, the biomass allocation strategies allowing resprouts to escape the fire trap 

are those with more than 12.5 % allocation to aboveground parts (stem and leaves) and there 

are more successful allocation strategies without fire than with fire. Also, D+F- and D+F+ are 

similar in their impact on resprouts success allocation strategy, and we offer that D+F+ (model 
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with dry season and fire) are like drought (like in D+F-) when we compare both with wet season 

model (figure 13). 

 

3. Does resprout architecture influence the success of allocation 

strategies? 

The parameter space leading to successful strategies is larger for Crossopteryx febrifuga 

than for the other two species (Figure 10 and figure 11) in all simulations (D+F+, D+F-, and D-

F-). This suggests that C. febrifuga has better allocation strategies than P. thonningii and B. 

ferruginea in fire prone ecosystems (as savannas). In the model, the only differences between 

these species are their architecture. This implies that plant architecture could significantly 

influence the success of their biomass allocation strategies and plant growth (Kaggwa-Asiimwe 

et al., 2013). In our model, C febrifuga and the two other species mainly differ by the number 

of leaves per node (C febrifuga has 2 while others have only 1) and the internode length (Table 

1). Indeed, C febrifuga has the smallest internode length (3.33 cm) and P thonningii (3.75 cm) 

the 14% biggest (Table 1). If we assume the same internode length and individual leaf surface 

for all species, the species with 2 leaves per node will carry twice more leaf surface for the same 

stem length than a species with 1 leaf per node. This is certainly an advantage when putting up 

leaves quickly at a low cost in stem biomass is important. 

 

However, we did not take into account the impact of the architecture on the survival of 

the  stem, while indeed plant architecture can significantly affect light distribution and 

penetration in the  crop canopy, and thus change plant growth, biomass partitioning, boll 

distribution, and yield  potential (Kaggwa-Asiimwe et al., 2013). Furthermore, we used the 

same respiration cost for aboveground and belowground parts, because of lack of information 

about plant belowground parts respiration cost in savanna species. This consideration could 

have influenced biomass loss or gain by respiration. In fact, respiration cost can differ between 

stem and roots according to plant species and environmental condition (Anekonda et al., 1994; 

Hansen et al., 1994).  In summary, the success of allocation strategies depends on the tree 

architecture and especially the parameters which decrease stem biomass necessary for the 

establishment of a given quantity of leaves such as the internode length and the numbers of 

leaves per node. The cubic relation between stem and leaf biomass, which constrains the 

quantity of leaves available to grow, emphasize the role of plant architecture on plant growth.  
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4. What is the effect of the photosynthesis and translocation rates 

on the allocation strategies success? 

High photosynthesis rate increases the parameter space allowing for successful 

strategies (either in terms of height after 50 yrs, or the time needed to reach 2 m). This is due 

to the increase in biomass that is permitted when photosynthesis increases but this does not 

change the general pattern of successful strategies. However, because of the lack of information 

concerning savanna tree photosynthesis rate, the value for this parameter might not be correct. 

In Fig 9 and 11, we have thus distinguished resprouts that reach 2m within 2 years from those 

that reach 2m after two years. The second case seems more realistic (field observation where 

plant cannot reach to meters before 2 years), and the first may be due to our estimation. 

 

Nevertheless, this result helps us to analyze how photosynthesis rate alters plant 

allocation strategies to escape fire trap.  In the D+F+ model, resprouts grow more quickly than 

in the D+F- model at the beginning of the growing season. This may be due to the architecture 

constraints we implemented for stem and leaves production (see figure 15 in which we 

compared of the growth rate of the resprout with and without fire). Schutz et al., 2009 compared 

photosynthetic rates of individual plants of Acacia karroo without and with fire and found that 

growth of plants in burnt area was significantly greater than that of plants in unburnt areas. Our 

result is supported by this study considering only resprouts growth in burnt and unburnt area. 

 

 Menaut & césar, (1979) measured that after burning, root biomass decreased because 

of transfers (translocation) of reserves from belowground parts to the growing shoots. In our 

results, the increase of translocation rate facilitates the increase of the size of the parameters 

space that leads to successful strategies. Thus, the higher this rate, the larger the amount of 

biomass available for resprout growth, at least at the beginning of the rainy season. Increasing 

the translocation rate has thus the same effect as increasing the photosynthesis rate. In summary, 

the increase of both the rate of photosynthesis and the translocation rates has a positive effect 

on resprout growth and increases the parameter space leading to successful strategies.  
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D. Conclusion 

 Our model allows for the study of how allocation strategies of resprouts affect stem 

growth in a fire prone savanna considering some architecture and seasonality. This model be a 

general simple model of tree resprouting that can be easily adapted to other situations such as 

arid savannas by incorporating new mechanisms (plant resistance, fire frequency, roots which 

absorb soil carbon…). We conclude that: 

(1) allocation to leaves is determinant as leaves are the primary source of assimilates 

that can then be turned into fire-resistant structures (reserves and belowground parts) and 

 (2) fire slows down the plant growth compared to the dry season. These results 

allowed us better interpret field observations about savanna trees resprouting concerning 

allocation strategy.  

Finally, our model suggests that fire act in a similar way as a severe dry season on tree 

resprouting when we compare both with wet season. 
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Figure 12 : Comparison of Bridelia ferruginea, Crossopteryx febrifuga and Piliostigma thonningii, according 

to effect of the allocation strategies on the height (m) of 50 yrs old resprouts for 4 combinations of 

photosynthesis rate (a) and translocation rate of reserves (b). Panel and axis description as in figure 8. 

Without Fire 

With Fire 
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Figure 13 : Comparison of the time to reach 2m for Bidelia ferruginea, Crossopterix febrifuga and Piliostigma 

thonningii, according to the rate of allocation to belowground parts (y axis) and the rate of allocation to aerial parts 

(x axis). Panel and axis description as in figure 8. 

Without Fire 

With Fire 
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Figure 14 A, B and C : Comparison of allocation strategies between three simulations for Crossopteryx 

febrifuga, according to plant architecture after 50 yr old for 4 combinations of photosynthesis rate (a) and 

translocation rate of reserves (b). Panel and axis description as in figure 8. 

 

(A) Only wet 

season 

(D-F-) 

(B) Wet + dry 

seasons 

(D+F-) 
 

(C) Wet + dry + 

fire 

(D+F+) 
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Figure 15 : Comparison of resprout growth rate (by utilization of resprout height) of Crossopteryx febrifuga 

resprout height for 50 yr (600 month) with and without fire when a = 3 gg-1month-1 and b=0.8, allocation to 

belowground parts r = 0.1 and allocation to reserves p = 0.69 and allocation to aerial parts s=0.21. 
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III. Est-ce une bonne stratégie pour les rejets de 

produire plusieurs tiges lors de la repousse ? 

 

 

 

 

(Photo de Sébastien Barot, Savane de Lamto, Côte d’Ivoire)  
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Dans le chapitre précédent il s’agissait de modéliser l’allocation des ressources 

carbonées d’un rejet produisant une seule tige après le passage d’un feu.  

 

Le premier résultat majeur est que l’allocation aux parties aériennes et principalement 

aux feuilles est déterminante et permet une croissance rapide après le feu. Ceci est dû au fait 

que les feuilles sont la seule source d’assimilats qui peuvent ensuite être transformés en 

structures résistantes au feu. Le modèle suggère également que le feu ne ralentit que faiblement 

la croissance de la plante, comparé à l’effet de la saison sèche. 

 

Ayant constaté sur le terrain que certains rejets avaient plusieurs tiges, je me suis posé 

la question de savoir pourquoi certaines plantes se régénéraient avec une seule tige et d’autres 

avec plusieurs. J’ai alors généralisé le modèle précédent en modélisant l’allocation des 

ressources d’un rejet ayant plusieurs tiges après le feu.  

 

 

 

 

Figure 16 : Rejets avec plusieurs tiges de nos 3 espèces étudiées. 

 

Le chapitre répond aux questions suivantes :  

1. Quelle est l’effet du nombre de tiges sur l'allométrie de la biomasse des feuilles et des 

tiges. En particulier, augmenter le nombre de tiges permet-il d'augmenter plus 
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rapidement la production de biomasse foliaire par unité de tige et donc la photosynthèse 

?  

2. Quel est l’effet du nombre de tiges sur la hauteur du rejet, donc sur sa capacité à 

échapper plus vite aux flammes ? 

 

J’ai alors étudié les effets du nombre de tiges (1, 2, 4 et 8 tiges) sur la biomasse de feuilles, 

qui caractérise la capacité photosynthétique de la plante, et la hauteur des rejets, qui 

caractérise sa capacité à échapper au piège du feu (fire trap) assez rapidement. 

 

Ce chapitre est présenté sous la forme d’un article en vue d’une publication dans un 

journal scientifique de rang A. 
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Is it a good strategy for trees to grow multiple resprouts in a fire-

prone savanna? 
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1Institute of Ecology and Environmental Sciences, CNRS UMR 7618, 4 place Jussieu, bât. 44-

45, CC 237, 75005 Paris, France 

Kouadio.akpoue@upcm.fr ;sebastien.barot@ird.fr ;xavier.raynaud@sorbonne-

universite.fr ; jacques.gignoux@sorbonne-universite.fr 

Abstract 

 In fire prone ecosystems, trees develop strategies such as resprouting to regrow after 

topkill: they quickly grow back from belowground storage structures. This capacity is a 

tolerance trait that confers persistence at the plant individual level, enabling them to survive 

diverse disturbance regimes.  

In this study, our main objective was to compare how contrasting carbon allocation 

strategies to one or several resprouting stems may allow an individual tree resprout to reach a 

height of 2 m. We simulated the growth of a resprouting deciduous young tree with 1, 2, 4 and 

8 stems that allocates its photo-assimilates during the vegetation season to reserves, 

belowground and aboveground parts (leaves and stems). As savannas are found under highly 

seasonal climates, the model considers that trees are leafless during the dry season, when fire 

occurs, and resuming growth is only possible thanks to reserves. Stem architecture influences 

resprout growth strategy to escape the fire trap. 

 Our analysis suggests that the number of stems of resprouts has a positive effect on 

total biomass production per stem length, but this is too small to give multiple-stem individuals 

an advantage in terms of the height of the tallest stem. Thus, in fire prone savanna, it will be 

profitable for resprout to make more stems to produce more leaves and biomasses quickly, and 

after investing in one stem to maximize it growth and escape fire trap by using early height 

growth strategy. Field experiments and measurements would be desirable to compare them with 

our model results concerning the effect of the stem number on resprout biomass production as 

well as the effect on its growth. 

Key words: Savanna, resprouting, fire, biomass allocation strategy. 
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A. Introduction  

Savanna functioning is determined by interactions between plants (trees and grasses), 

disturbances and resources availability (Grady & Hoffmann, 2012; Sankaran et al., 2005; 

Scholes & Archer, 1997). In savannas, fire is a major disturbance (Anderson et al., 1996) and 

sometimes occurs more than once a year. Annual fire allows savannas to persist under humid 

climate (Sankaran et al., 2005). Thus, fire appears to be one of the most influencing factor 

determining the dynamics of wet savannas (Gillon, 1970), preventing trees recruitment and 

regulating competition between trees and grasses. 

In response to fire frequency, trees have evolved strategies to survive in savannas 

(Bellingham & Sparrow, 2000; Bond & Midgley, 2001; Clarke et al., 2013) and escape the ‘fire 

trap’ (Bond & Keeley, 2005), i.e. the flame zone (usually from 0 to 2 - 3m high; (Menaut & 

César, 1979; N’Dri et al., 2014)). The fundamental strategy to survive fires is to maintain a 

belowground part that survives and stores enough reserves to resume growth after fire. The 

number of stems (per resprout) that regrow is species dependent (Hodgkinson, 1998) and likely 

involved in the strategy to cope with fires.  

Savannas trees species have very high capacities to resprout (Lacey et al., 1982; 

Trollope 1982; Booysen 1984; Gignoux et al., 1997). Stems usually resprout from belowground 

parts after topkill. Resprouting ability is generally thought to increase with stem size (plant pre-

fire diameter) (José M. Moreno & Oechel, 1993). This ability may also differ from species to 

species. In the resprouting process, if resprout biomass is allocated to a single stem, more than 

60 % to aboveground biomass and less than 40 % to belowground parts are required for 

resprouts to escape the ‘fire trap’ (Akpoue et al., 2021).  

Higgins et al., (2000) suggest that the survival probability of trees during fire is 

influenced by tree height only and not the number of its stems. Thus, they do not consider stem 

number of resprouts as an important factor for tree survival to fire even in the long term. 

However, if biomass is allocated to several stems, this can help maximizing leaf area production 

(Schutz et al., 2009). Indeed, having several stems can lead to a larger leaf surface, which could 

allow trees to grow higher and escape quicker the fire zone after several resprouting events. 

Allometric models show that stem mass increases more rapidly as a function of diameter than 

leaf mass (Tredennick et al., 2013), so resprouts with more stems have more leaf area than large 

ones and therefore more photosynthetic capacity per shoot mass (Nesmith et al., 2021). 
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Our main objective in this study was to compare two aboveground carbon allocation 

strategies of an individual tree resprout, one with a single stem and the other with 2, 4 and 8 

stems. We do not compare to resprouts with more than 8 stems to stay as close as possible to 

field observation (where resprouts rarely have more than 8 stems) and to be more realistic. To 

do this, we compared the efficiency of these two strategies to allow the resprout to escape the 

fire trap in a long term and produce more biomass. 

To reach this goal, we adapted the single-stem model by of Akpoue et al., (2021). We 

aimed at answering the following question:  

(1) does the ability to produce more than one stem during resprouting alter the ability 

to escape the fire trap?  

(2) does the ability to produce more than one stem during resprouting alter the ability 

to produce more biomass?  

B. Materials and methods 

1. Model description 

The model consists in differential equations. It simulates the growth of trees in relation 

to their allocation of carbon between reserves, belowground and aboveground parts and the 

consequences of these strategies to produce more leaf biomass and eventually escape the fire 

trap. The model is based on Akpoue et al., (2021) model (Figure 7) and explores the impact of 

the production of more than one stem on the ability to produce leaf biomass and escape the fire 

trap in long term. 

Different constraints are considered in the model to account for plant architecture:  

(1) belowground parts and stems limit reserve size,  

(2)  the mass conservation is verified by all equations (s + r + p = 1) (Table 1),  

(3) leaf biomass is limited by stems biomass.  

Resprouts are described by 𝐵𝑙,𝐵𝑠, 𝐵𝑟 and 𝐵𝑝 that are respectively the biomass of leaves, stems, 

belowground parts (e.g., roots) and reserves pool (Figure 7). Stems and belowground parts 
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contain reserves. We take seasonality into account by considering an active growth during the 

wet season (9 months each year) and a dormant state during the dry season (3 months each 

year). Only during the wet season all compartments of resprout are present and leaves fix carbon 

by photosynthesis. During the dry season, stems lose their leaves. Fire occurs once per year 

during the dry season. At the beginning of the dry season, only belowground parts and stems 

remain. We defined 𝐺 as the new biomass created during each time step and  𝑞 the respiration 

cost for stems and belowground parts: 

G = 𝑎𝐵l + 𝑏𝐵𝑃  

where 𝑎 is photosynthesis rate in g g-1month-1 and 𝑏 is the translocation rate in g g-1month-1 

(Table 1). Respiration is proportional to the living biomass of belowground parts and stems 

whatever the season. We assume that it represents 15% of the biomass during the wet season 

and 1.5% during the dry season because the metabolism is lower during the dry season.  

2. Generalization of the relation between stem and leaf biomasses due to 

architectural constraints 

 In this model, resprouts may have more than one stem and there is no direct 

translocation of photosynthates between stems during the growing season. Akpoue et al., (2021) 

assumed that: 

𝐵𝑙 = 𝛽𝐵𝑠
1

3           (1),  

where 𝐵𝑙and 𝐵𝑠 represent respectively the leaf and stem biomasses, considering that resprouts 

have only one stem with a paraboloid form. 𝑓 = ℎ 𝑑⁄  represents the ratio between resprout 

height (ℎ) and diameter (𝑑), 𝑒 is the internode length for each species, 𝑛 is the number of leaves 

per node, 𝑚 the mean stem density for each specie and 𝑚𝑙the mean leaf biomass of a single 

stem (Table 1) and𝛽 = (𝑛𝑚𝑙(8𝑓 ² 𝜋𝑚⁄ )1 3⁄ ) 𝑒⁄  , represents a constant calculated for each 

species. For an individual tree with multiple stems (this model), we need to generalize the 

equation (1). To do this, we assume that for each species all stems are identical. For stem 

biomasses of a single new stem, we define: 

𝐵𝑙 ’ = 𝐵𝑙 𝑛𝑠⁄  and 𝐵𝑠’ = 𝐵𝑠 𝑛𝑠⁄ ,  
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Where𝐵𝑙’, 𝐵𝑠’ represent respectively the leaf biomass and the stem biomass of a single stem, 

𝑛𝑠being the number of stems per resprout. The leaf/stem allometry of the first model (chapter 

II) applies here to each stem, so by substituting, we get: 

𝐵𝑙 𝑛𝑠⁄ = 𝛽(𝐵𝑠 𝑛𝑠⁄ )
1

3  , 

after simplification, the new allometric relationship between 𝐵𝑙 and 𝐵𝑠 for a resprout with 

𝑛𝑠stems is : 

 𝐵𝑙
3 = ns²𝛽3𝐵𝑠 . 

Then we calculate the height ℎ of each ns stems.  

The volume 𝑣of a stem is given by: 

𝑣 = (𝜋 8⁄ ) ℎ2 𝑓⁄ ²                         (2) 

In the case of 𝑛𝑠stems, we have : 

𝑣 = 𝐵𝑙 ’ 𝑚⁄ = 𝐵𝑙 (𝑚𝑛𝑠)⁄        (3) 

Where m represents the stem density. 

Hence, by equalizing (2) and (3), we found that :  

ℎ = (8𝑓²𝐵𝑙 ’ 𝜋𝑚𝑛𝑠⁄ )1 3⁄   

 

3. Carbon allocation to reserves, belowground and aboveground parts in the 

new model. 

We adapted the equations from Akpoue et al., (2021) to consider multiple stem resprout. 

We have for reserve (BP) dynamic: 

𝑑𝐵𝑃 𝑑𝑡⁄ = 𝑝𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚(𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑃)– 𝑏𝐵𝑃                                                                                 (1) 
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Where p, a, b, 𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑃 and 𝑏𝐵𝑃 represent respectively allocation to reserve part, 

photosynthesis rate, translocation rate, available biomass at each step and part of belowground 

biomass which is translocated and 𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚 = 1 − 𝐵𝑃 𝐵𝑃𝑚𝑎𝑥⁄ (𝐵𝑟 + 𝐵𝑠) represents the decrease 

in the transfer of assimilates to the reserves when the size of reserves becomes close to its 

maximum 𝐵𝑃𝑚𝑎𝑥(we assume that 𝐵𝑃𝑚𝑎𝑥corresponds to 65% of the total reserve biomass) 

(Figure 7).  

For belowground biomass (𝐵𝑟) dynamic: 

𝑑𝐵𝑟 𝑑𝑡⁄ = 𝑟((1 − 𝑝𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚) (1 − 𝑝)⁄ )(𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑝)– 𝑞𝐵𝑟                                                      (2) 

Where r and 𝑞𝐵𝑟 represent respectively allocation to belowground parts and belowground 

respiration cost.  

For leaf biomasses (Bl) dynamic: 

𝑑𝐵𝑙 𝑑𝑡⁄ = 𝑠[𝑛𝑠²𝛽
3 (𝑛𝑠²𝛽

3 + 3𝐵𝑙²)⁄ ] [(1 − 𝑝𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚)(𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑝)] (1 − 𝑝)⁄                         (3) 

Where s represents allocation to aboveground part and s𝑛𝑠²𝛽
3 (𝑛𝑠²𝛽

3 + 3𝐵𝑙²)⁄ ) represents 

specificity allocation to leaves and 𝛽 = (𝑛𝑚𝑙(8𝑓 ² 𝜋𝑚⁄ )1 3⁄ ) 𝑒⁄  (parameters in Table 1) 

calculated by constant parameters form each species. 

For stem biomasses (Bs) dynamics: 

𝑑𝐵𝑠 𝑑𝑡⁄ = 𝑠[3𝐵𝑙² (𝑛𝑠²𝛽
3 + 3𝐵𝑙²)⁄ ] [((1 − 𝑝𝐵𝑃𝑙𝑖𝑚)(𝑎𝐵𝑙 + 𝑏𝐵𝑝)) (1 − 𝑝)⁄ ] − 𝑞𝐵𝑠          (4) 

Where s represents allocation to all stems. 

4. Simulation experiment 

Parameters (Table 1) and species (Bridelia ferruginea, Crossopteryx febrifuga and 

Piliostigma thonningii) are the same as in Akpoue et al., (2021). We explored all possible 

combinations of the values of biomass allocation parameters (𝑟, 𝑠 and 𝑝; Table 1) between 0 

and 1 with a step of 5.10−3. The photosynthesis rate is 2 g g−1month−1 because it seems to be 

more realistic in comparison with  field observation and translocation rate b = 0.9 g g−1month−1 

as suggested in Akpoue et al., (2021), BPmax was assumed to represent 65% of reserve 

compartment stems and belowground parts (𝐵𝑠 + 𝐵𝑟). Then, we simulated resprouts with 1, 2, 
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4 or 8 stems where each stem of a resprout received an equal share of photosynthates. 

Simulations were run for 50 years using a monthly time step and fire occurred once per year.  

R package deSolve (Soetaert et al., 2010) under R 4.0 (R Core Team, (2021)) was used to 

integrate differential equations numerically.  Output variables were:  

- resprout stem maximum height by stem number in the fiftieth year before fire, 

- and leave biomass production per stem unit in 50th years. 

C. Results  

1. Effect of stem number on resprout maximum height 

In all cases, there was negative effect of stem number on stem maximum height. Thus, 

resprouts with 1 stem grow respectively higher than resprouts with 2, 4 or 8 stems.  

Crossopteryx febrifuga (red line) and Bridelia ferruginea (blue line) always grow above 

the fire trap (2 m) whatever their number of stems, however their maximum height tends to 

decrease with increasing number of stems (at least 50% of their original size from 1 to 8 stems) 

than Piliostigma thonningii when resprout have more stems (Figure 17). 

Also, we note that we can get the same results (figure 17) without simulation when we 

just take the equation ℎ = (8𝑓²𝐵𝑙 ’ 𝜋𝑚𝑛𝑠⁄ )1 3⁄  (founded in B.2 of this chapter) and replace 𝑛𝑠by 

1, 2, 4 and 8 stems. Thus, with 2 stems it is 0.8 times smaller than with 1, and it takes 8 to be 

half. 

2. Effect of the stem number on leaf biomass production 

In all cases, there was a positive relationship between the stem number and leaf biomass 

production (Figure 18) per stem unit.𝐵𝑙 𝐵𝑠⁄ . Finally, the 3 species do not have the same leaf 

biomass per stem unit production but display the same pattern with a hint of convergence 

towards the same point y = 0.325 when resprout have more than 8 stems. 
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Figure 17 : Effect of the stem number on stem(s) maximum height (m) for all biomass allocation 

strategies of 50 years old for Crossopteryx febrifuga (red), Bridelia ferruginea (blue) and 

Piliostigma thonningii (black), for photosynthesis rate a = 2 g g-1month-1 and translocation rate 

of reserves (b) b = 0.9 gg-1month-1. y axis: stem maximum height, x axis: stem number. 

 

Figure 18 : Effect of stem number on leaf biomass per unit stem production (𝐵𝑙 𝐵𝑠⁄ ) during 50 

years for Bridelia ferruginea (blue), Crossopteryx febrifuga (red) and Piliostigma thonningii 

(black).  
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D. Discussion  

Our goal was to compare how carbon allocation to more than one stem affects both the   

capacity to escape the fire trap in the long term and the biomass production per stem unit of 

savanna trees in fire prone ecosystem. 

1. The stem number reduces resprout height growth capacity 

In our results, the fewer stems a resprout has, the higher these stems are (Figure 17). 

This result is supported by Maguire & Menges (2011) who found in their experiments a 

negative correlation between the relative height growth rate and stem number of plant.  

Based on these experiments results and ours (model results), resprouts with less stem production 

strategy appears more competitive for quickly growth to escape the fire trap than those with 

multiple stems. We certainly need more experiments and model simulations to support this 

assertion.  

One explanation of this results is the fact that with biomass allocation strategy in a few 

stems, resprouts concentrate all biomass in fewer stems and have less maintenance and 

respiratory cost for each of them. This strategy gives to resprouts a competitive advantage for 

height growth in comparison to resprouts with several stems production which have constraint 

to share their biomass in many stems. Smith et al. (1992) argued that there were no strong 

physiological differences in terms of rates of photosynthesis and transpiration, between 

resprouts with less stems (reseeders) and those with many stems (resprouters). He argued that 

there are additional respiratory costs to maintaining a bud-bank. Also, many different allocation 

dynamics in reseeders and resprouters has been noted by Hansen et al., (1991). Based on these 

physiological observations, Midgley, (1996) suggest that resprouts with less stem tend to be 

taller than those with many stems because the diversion of resources to many stems and to the 

maintenance of a bud-bank, is likely to reduce the resources available to maintaining vertical 

extension of a single stem. Also, multi-stemmedness may result in weaker support for each 

stem than would be the case for a single-stem and this too reduces the height to which resprouts 

can grow.  
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2. The increase of stem number influences positively leaf biomass 

production of resprout 

Our results showed that, for all studied species, the more a resprout has stems, the higher 

the total leaf biomass and leaf biomass production per stem unit (Figure 18). 

 When we take the 𝐵𝑙
3 = ns²𝛽3𝐵𝑠 equation where𝐵𝑙, 𝐵𝑠, 𝑛𝑠 et 𝛽 represent respectively 

the leaf biomass, the stem biomass, the stem number, and the constant calculated previously. 

We can see that, when the resprout has more stem ns, then ns² increases, which leads to an 

increase in the product ns²𝛽3𝐵𝑠 which represents the resprout total leaf biomass.  

Also, as shown in Figure 18, the more the resprout has stems, the more 𝐵𝑙 𝐵𝑠⁄  ratio increases. 

This mean that, the leaf biomass production per stem of the resprout is maximized when 

resprout has several stems. Thus, having several stems, probably allow the resprout to minimize 

the parts of the unified stems to make nodes to produce the leaves, then to produce biomass by 

photosynthesis and help resprout to escape fire by allocation to above ground part more than 

60 % as suggested by Akpoue et al., 2021. 

Neke et al., (2006) found the opposite relationship of our results. According to their 

results from field measurements, the number of stems produced per plant is positively 

influenced by plant leave biomass production. Thus, not stem number which influence 

positively plant biomass production according to their results even if they do not see this part 

on their study. Also, several studies have explored the effect of resprouts pre-fire size on its 

post-fire production (Aspinall, 1960; Bosela et al., 2018), but no studies, to our knowledge have 

been carried out on the relations between resprout stem number and biomass production after 

fire only.  

Finally, the fact that our 3 study species do not have the same leaf biomass per stem unit 

production but display the same pattern with a hint of convergence towards the same point 

𝐵𝑙 𝐵𝑠⁄   = 0.325, allows us to speculate that an optimal 𝐵𝑙 𝐵𝑠⁄  ratio increases ratio could exist 

for all resprouts regardless of the species when this resprout has several stems. Thus, resprout 

with the optimal stems will be selected for the next population for these species. This 

eventuality could be tested in a future model on resprout leaf biomass production per stem unit. 
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3. Is there a good or best allocation strategy between resprout 

with one stem and those with more than one stem? 

Although our model does not take them into account, several other mechanisms could 

explain the fact of observing in the field different types of biomass allocation strategies using 

either the same resprout at different times, or by different resprouts at the same time. 

According to Bellingham & Sparrow, (2000) and Götmark & Jensen, (2016) a multi-

stemmed resprout strategy gives to resprouts a competitive advantage over single-stemmed 

trees.  This result support our results as we found that resprouts with more stems have greater 

leaf biomass production per unit (Figures 18). Also, a stem competition between two resprouts 

tends to have more severe effects on resprout leaf biomass production in time (Aspinall, 1960; 

Martin & Field 1984). It is therefore clear that pre-disturbance tree or resprout size, height and 

both pre- and post-disturbance competition may simultaneously affect the establishment, 

growth and survival of individual resprouting trees (Matula et al., 2019). With buds protection 

and resources (BPR) framework based on bud bank location, protection, and how buds are 

resourced, Clarke et al., (2013) show that resprouts stem number depend on the position of buds 

and the location of resprouting shoots after fire because bud location is a primary constraint for 

resprout to grow after fire. Thus, plants which have several buds protected from fire will have 

a resprout with several stems.  Here, our model allows to simulate resprout biomass production 

and its ability to escape fire trap by growing according to its post-fire situation (with stems), 

not its pre-fire situation. But it will be interesting to integrate the above-mentioned mechanisms 

in our model to build a stronger model with many mechanisms. 

A possible hypothesis concerning a long term allocation strategies to escape fire trap for 

resprouts would be to invest quickly in more than one stem, but not too much, to produce robust 

and strong stems (diameter resistance) and more biomass quicker, and later invest in a single 

stem (Nesmith et al., 2021). This would allow them grow quicker and escape the fire trap. In 

fact, a resprout developing fewer but more robust stem (a strategy that could be adopted by 

inherently fast- growing species) may be better suited to reach a disturbance- resistant size than 

a resprout apportioning to multiple smaller stems, particularly in fire-prone ecosystems where 

topkill is strongly size-dependent (Higgins et al., 2000a).  

Another possible hypothesis could be that, when a resprout has several stems with 1 or 2 stems 

located in the middle of the others, the latter will suffer less damage from fire compared to those 
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which are peripheral. This could be also explained by the fact that with several stems, it would 

have an increased proximity between grasses (main fuel of the fire in savannah) and the resprout 

stems in the periphery than that those in the middle, thus protecting them potentially from the 

flames of fire. 

E. Conclusion 

Our model allows to study how resprouts stem number influences resprout leaf biomass 

per stem unit and stem growth in height (resprout survival) in fire prone savanna.  

Our analysis suggests that producing more than one stem has a positive effect on 

resprout total leaf biomass production per stem unit, but this advantage is too small to give 

multiple-stem individuals an advantage in terms of the height of the tallest stem and their 

capacity to escape the fire trap. Thus, in fire prone savannas, it will be profitable for resprouts 

to grow more stems to eliminate others resprouts by competition (for light in our model) and 

later in their life story to invest in a single stem to maximize it growth in height and escape the 

fire trap.  

To consider this new strategy, the addition in our model of the following mechanisms 

would be desirable:  

(1) change of stem production strategies during a determined period (resprout will produce 

one stem in a certain period, then it will produce more than one stem, or do the contrary) 

and, 

(2) go to the scale of the population to integrate the competition between resprouts for light 

(to produce biomass by photosynthesis) and space, and, 

(3) finally, consider the role of the underground parts in the absorption of carbon by plants 

and the competition for aerial carbon and competition for nutrients. 

Field experiments and measurements would be also desirable to compare them with our 

model results concerning the effect of the stem number on resprout biomass production as well 

as the effect on its growth. 
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IV. Modélisation de la dynamique d’une population 

de rejets dans une savane sujette au feu. 

 

 

 

 

(Photo de Guillaume Simioni, Savane de Lamto, Côte d’Ivoire) 
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Dans le chapitre précédent il s’agissait de modéliser l’allocation des ressources 

carbonées créées par photosynthèse d’un rejet avec 1, 2, 4 et 8 tiges après le feu.  

 

Le premier résultat majeur est que les rejets ayant plusieurs tiges produisent plus de 

biomasse foliaire par unité de tige et au total que les rejets en ayant moins par rapport à leur 

biomasse de tige : l’allométrie biomasse de tiges / biomasse de feuilles est donc modifiée. Il a 

aussi été montré que les rejets avec moins de tiges croissent plus vite en hauteur que ceux en 

ayant plusieurs. Il apparait donc avantageux qu’un rejet fasse plusieurs tiges résistantes dans 

un premier temps afin de produire plus de biomasse en excluant les voisins par compétition 

pour ensuite investir ses ressources dans une seule tige afin de grandir et d’échapper plus 

rapidement au piège du feu appelé « fire trap ». 

 

Figure 19 : Population de rejets avec une et plisseurs tiges de nos 3 espèces étudiées.  

 

La plupart des arbres de savane étant capables de produire de nouvelles tiges une fois 

que leur biomasse aérienne a brûlé durant un feu, j’ai alors paramétré et simulé un modèle de 

dynamique des populations de rejets avec le Logiciel 3worlds (Logiciel de modélisation 

individu-centré utilisant le langage Java).  

 

Le but est d’étudier la dynamique des populations de rejets de plusieurs espèces et de 

comparer leur stratégie au niveau de l’individu et de la population pour l’allocation de leur 

biomasse lors de la phase végétative après le feu. 
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Ce chapitre cherche à répondre aux questions suivantes : 

1. Les stratégies d’allocation de biomasse à succès au niveau individuel des rejets sont-

elles toujours à succès dans une communauté d’arbres ? 

2. Existe-t-il une stratégie au niveau des populations permettant aux rejets de résister et 

survivre au feu ? 

 

Je présente dans ici ma thèse la stratégie de modélisation, le plan d’expérience et les premiers 

résultats sous forme d’un article en préparation pour une soumission une fois terminé. 
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Abstract 

Savannas are spatially structured ecosystems dominated by a dense layer of C4 grasses 

and C3 trees and are geographically present in both temperate and tropical areas. Fire is a key 

factor driving the distribution of this ecosystem. In fire-prone ecosystems, resprouts allocate 

more resources to belowground structure and store large carbohydrate reserves for resprouting 

after fire. They also, allocate more biomass to aerial parts to quickly grow and escape fire trap. 

Based on the previous studies carried out at the individual level (Chapter II and III), we present 

here a new model linking tree resources allocation and resprout strategies to their growth and 

their population dynamics. We added to our previous model, the stem survival in relation to its 

resistance to fire depending on the height and diameter of resprouts and the stochastic aspects 

of the occurrence of fire.  

The objective of this study was to simulate the dynamics of a population of resprouting 

savanna trees in a stochastic disturbance context. These tree resprouts have one or many stems. 

We use Menaut et al., (1990) plant survival and competition model, coupled to our sub model 

for growth and resprouting after disturbance (Akpoue et al., 2021) (Chapter II and III). We aim 

at answering the following questions: what is the dynamics of a resprouting tree population in 

a fire prone savanna? In other words, what is the interaction between fire and vegetation 

structure and composition in time with our new model? Results will help us to determine the 

impacts of the resprout dynamic on the dynamics of tree population. 
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A. Introduction 

Savannas are spatially structured ecosystems dominated by a dense layer of C4 grasses 

and C3 trees and are geographically present in both temperate and tropical areas (Scholes & 

Archer, 1997). In Savannas the continuous grass layer is dominated by woody individuals at 

variable densities and promotes the recurrence of fire (Frost et al., 1985). Fire is a key factor 

driving the distribution of many of the world’s vegetation communities (Wilson et al., 1994; 

Bond & Keeley, 2005), through interactions with vegetation composition and structure (Araújo 

et al., 2017; Paul et al., 2016). Fire has operated for many millions of years (McLauchlan et al., 

2020). It consumes aboveground plant biomass (green or dead) and transforms organic nutrients 

into forms available to plants (e.g. Potassium, Phosphorus) or volatilizes them (e.g. Nitrogen).  

 

In fire-prone ecosystems, resprouts allocate more resources to belowground structure 

than to shoot biomass and store more  carbohydrate reserves for resprouting after fire than do 

reseeders (Bowen & Pate, 1993; Peter et al., 2005). Thus, savanna trees are able to quickly grow 

back after topkill from belowground storage structures such as lignotuber (Schutz, et al., 2009). 

Topkill is mainly due to fire (Bellingham & Sparrow, 2000; Wigley et al., 2009; Bond & 

Midgley, 2003), and herbivores (Sankaran et al., 2005).  

 

The resprouting ability depends on the severity of disturbances (Clarke & Knox, 2014), 

on their impact on the aboveground biomass and their capacity to mobilize resources stored in 

belowground structures (Clarke & Knox, 2014). The ability to grow back (resprouting) is a 

tolerance trait that confers persistence to plant individuals, enabling them to survive diverse 

disturbance regimes (Clarke et al., 2013). At the community level, this gives rise to an 

ecosystem that is resilient to severe disturbances such as very frequent fires. In resprouting 

species, Akpoue et al., (2021) found that allocation to leaves after plant topkill is also 

determinant for resprout survival as leaves are the primary source of assimilates that can then 

be turned into fire-resistant structures (reserves and roots). Moreover, they found that fires only 

weakly slow down tree growth compared to dry seasons. 

 

Akpoue et al., (2021) (Chapter III) found that the number of stems of a resprout has a 

positive effect on the total biomass production per stem length, but this advantage is too small 

to give multiple-stem individuals an advantage in terms of the height of the tallest stem. These 

two models of resprout biomass allocation strategies are at the individual level. 
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As we know, there are different levels of observation and study in ecology, from the 

scale of individuals, species, and population to the scale of community or biome, depending on 

specific question you want to answer. Thus, based on the previous studies carried out at the 

individual level, we present here a new model linking tree resource allocation and resprout 

strategies to their growth and the dynamics at the population scale. We added to our previous 

model, the stem survival in relation to its resistance to fire depending on the height and diameter 

of resprouts and the stochastic aspects of the occurrence of fire 

 

The objective of this study was to simulate the dynamic of a population of resprouting 

savanna trees in a stochastic disturbance context. These tree resprouts have one or more stems. 

We use (Menaut et al., 1990) plant survival and competition model. A sub model for growth 

and resprouting after disturbance is considered (Akpoue et al., 2021). We considered three 

resprouting savanna species: Crossopteryx febrifuga, Bridelia ferruginea and Piliostigma 

thonningii. These three species represent 90% of the tree cover in Lamto Savanna (Menaut & 

César, 1979). Model aims to understand resprouting tree population dynamic in fire prone 

savanna with stochastic disturbance events. 

 

We aim at answering the following questions: what are trees resprouting population 

dynamic in fire prone savanna? In other words, what is the interaction between fire and 

vegetation structure and composition in time with our new model? 

 

 Results will help us to determine the possible impact of resprout dynamics on tree 

population, then on savanna ecosystem dynamics. 

 

B. Materials and methods 

1. Model description 

The model (Figure 20) simulates the population dynamics of resprouts having one or 

more than one stem in savanna submitted stochastically to fires. The model is based on two life 

history stages: (1) seedlings (defined by the presence of cotyledons, or the appearance on a 

previously vacant place correlated with small size), and (2) adult trees (individuals with 

aboveground perennial structure, i.e. with a fire resistant trunk).  
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Resprout individuals are characterized by six state variables: leaf biomass (bmL), stem biomass 

(bmS), roots biomass (bmR), reserve (reserve), stem height (h) and stem diameter (d). Survival 

constraints depends on fire resistance. 

 

Accounting for plant architecture (Akpoue et al., 2021):  

(1) the size of belowground parts and stem limits the size of the reserve compartment.  

(2) the sum of the allocation coefficients (Table 1) is equal to 1 due to mass 

conservation.  

(3) the stem biomass limits leaf biomass as leaves are carried by the stem.  

 

Resprouts can resist to fire thanks to their height (taller than 2m) and diameter (in relation to 

bark thickness)(Gignoux et al., 1997, Hoff mann et al., 2003; Ibanez et al., 2013) and 

belowground parts mobilize nutrients for resprouts growth (Simioni et al., 2000).  

 

 

Figure 20 : resprout model description (Menaut et al., 1990), the green box represents the 

Sub model from Akpoue et al., (2021). 
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The model has been implemented with 3worlds, a software developed by Gignoux et 

al., (2005). 3worlds implements the concepts developed in Gignoux et al., (2011) and Gignoux 

et al., (2017). We used this platform because it aims to provide ecological modellers with a 

simulation tool that allows to describe simply but in detail a complex system, to provide quick 

feedback while building model, to smoothly scale up to large simulation experiments and to 

facilitate model comparison.   

 

The different steps of a model iteration are: 

• Time is running on a yearly cycle with a monthly time step (9 months of rainy season 

and 3 months of dry season). 

• We start with a resprout or seedling that grows during the vegetative season.  

• This seedling will be exposed to fire in the 10th month of the year corresponding to the 

dry season as in Akpoue et al., 2021. 

However, the model gives the possibility to set fire at any time since it is defined by a 

probability of ignition. 

• A curve of fire temperature profile is defined. To do this, the Gamma distribution was 

used for the distribution of high temperatures (z) at one point of space as follows:  

 f(z,α,θ) = (zα-1 e-z/θ) / (Γ(z) θ k) with z>0, k and θ>0.  

Where Γ is gamma function evaluated at k, and α, θ and z are respectively shape 

parameter, rate parameter and temperature height. These parameters will be found 

numerically with 3worlds software. 

The resistance of the stems to this fire is captured by the lethal temperature curve 

(temperature at which the part of the resprout is destroyed if exposed to fire) adapted 

from (Gignoux et al., 1997) (Figure 21). 

• The resprout was able to resist to fire due to its diameter. We deduced from Gignoux et 

al., (1997) (Figure 21) the fire-resistant diameter that at a maximum temperature of 1000 

°C is no more than 40 mm for Crossopteryx, 60 mm for Piliostigma and 80 mm for 

Bridelia. 
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Figure 21 : Lethal temperature curves of Crossopteryx and Piliostigma. (Gignoux et 

al., 1997). 

• The lowest intersection point between the temperature profile and the lethal temperature 

curves is identified (Figure 22). 

• This yields the regrowth height (height Z of resprout: Z | T (Z) ≤ Tl (Z) where T 

represents the resprout lethal temperature and Tf is fire temperature (Figure 22); from 

which the remaining stem volume after fire is computed: 𝑣 = 𝜋𝑑²
(ℎ−𝑍)

8
; and the 

remaining biomass is obtained by multiplying by the wood density m.  
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• Once in adulthood, the plant can finally reproduce and disperse its seeds around it. 

• There is competition between plants in the colonization of their seed through space. 

Once the plant is fire resistant, it continues to grow from its regrowth height until the 

next fire.  

 

Figure 22 : Illustration of the determination of the lethal temperature of the release. The 

temperature profile is in green and the plant's response in orange. We can see that at the 

maximum temperature plant height is too small compared to when temperature is minimum. 

 

2. Simulation experiment 

The purpose is to study the structure over time of a tree population composed of at least 

2 species. In our case, we will use 3 species, Crossopteryx febrifuga, Bridelia ferruginea and 

Piliostigma thonningii as in Chapter II and III. 

There are two parts in simulation experiments.  

The first part is about an individual level resprout with diameter and length resistance 

(Figure 21). We did this simulation to be sure that 3worlds can simulate our model at first 
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community level which is individual. Simulation parameters were a=1.4 g.g-1month-1, b=0.5 

g.g-1month-1, q=0.2 g.g-1month-1, p=0.2, r=0.2 and s=0.6 where they represent respectively 

photosynthesis rate, translocation rate, respiration cost, allocation to reserve, allocation to 

belowground part and allocation to aboveground party. 

In the second part we will have 4 simulations at resprouts population level. 

In the first simulation Crossopteryx will have 50% of resprouts area occupancy, Bridelia 

will have 25% and the others 25% will be attributed to Piliostigma. In the second simulation 

Bridelia will have 50%, Crossopteryx will have 25% coverage and then Piliostigma will have 

25% of resprout area occupancy. In the third simulation Piliostigma will have 50%, 

Crossopteryx will have 25% and finally Bridelia will have 25%. In the last simulation, species 

will have 33,33% of space occupation. Each species will have the possibility to start the 

simulation with more resprout occupancy than the others.  

The aim of these simulations is to see if the species with a maximum occupation area at 

the beginning of simulation will remain more competitive regarding space occupation and 

growth in height over the time.  

We test here the hypothesis that in a population of resprouts randomly composed of several 

species with one or many stems, the most competitive species (to grow faster and escape the 

fire trap compared to the others) would be more competitive for space occupation than the 

others. 

Note that each species will randomly have resprouts with 1 or many stems. There will 

be intra- and interspecific competition from the resprout neighborhood for space occupation 

and for seed dispersal during reproduction. The model outputs will be: 

1. The final compositions of species in proportion to their occupancy proportion at the 

beginning. This will allow to know the most competitive species which will gain more 

occupancy area than its initial occupancy. 

2. Final resprout number with 1 or more than one stem, 

3. Number of resprout individuals that have escaped the fire trap. 
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C. Results 

Here, we present our first results at individual level after simulation with the 3worlds software.  

1. Crossopteryx febrifuga 

In figure 23 we have the variation of flame height in time, and this is the same for all 

simulations and species.  

This variation influences Crossopteryx resprout height (Figure in 24 red with right scale) 

and diameter (Figure 24 in blue with left scale) in time and we note that Crossopteryx escape 

the fire trap in the first year with stem height between 3 and 3.5 m.   

Figure 25 shows dynamic of all biomasses of resprout in kg. Leaf biomass (Figure 25 

in blue) come to zero at each fire episode but not the other biomasses. Stem biomass stays 

higher than others at each time (Figure 25). 

 

 

Figure 23 : Flame length (m) in time according resprout resistance in diameter and height. x 

axis represents simulation time in month and y axis flame height in m. 
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Figure 24 : Resprout height (m) in red (y axis, right scale) and diameter (m) in blue (y axis, 

left scale) in time. x axis represents simulation time in month. 

 

 

Figure 25 : Resprout biomass dynamics in time. x axis represents time in month and y axis 

represents all biomass in kg. We have leaf biomass in blue, root biomass in red, stem biomass 

in green, reserves biomass in orange. 

 

2. Bridelia ferruginea 

This variation influences Bridelia resprout height (Figure in 26 red with right scale) and 

diameter (Figure 26 in blue with left scale) in time and we note that Bridelia sometimes escapes 
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the fire trap reaches 3.5 m, but, depending on flame height, may reverse to a resprout with no 

aerial parts.  Figure 27 shows dynamics of all biomasses of resprout in kg. Stem biomass comes 

to zero some time but not the other biomass dynamics and roots biomass stays higher than 

others at each time (Figure 27). 

 
 

Figure 26 :  Resprout individual height in red (y axis, right scale) and diameter in blue (y 

axis, left scale) in time. x axis represents simulation time in month. 

 

 
 

Figure 27 : Resprout individual biomass dynamics. x axis represents time in month and y axis 

represents biomass in kg. We have leaf biomass in blue, root biomass in red, stem biomass in 

green, reserves biomass in orange. 
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3. Piliostigma thonningii 

This variation influences Piliostigma resprout height (Figure 28 in red with right scale) 

and diameter (Figure 28 in blue with left scale) in time and we note that Bridelia escape the fire 

trap at each moment and reach 3.5 m, but at other moments resprout height come back to 0 m.  

Figure 29 shows the dynamics of all biomasses of resprout in kg. Leaf, stem, and 

reserves biomasses (Figure 29 in blue) come to zero at each fire episode. Roots biomass stays 

higher than others at each time (Figure 29 in red). 

 

Figure 28 : Resprout height in red (y axis, right scale) and diameter in blue (y axis, left scale) 

in time. x axis represents simulation time in month. 
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Figure 29 : Resprout individual biomass dynamics. x axe represents time and y axe represents 

biomass in kg. We have leaf biomass in blue, roots biomass in red, stem biomass in green, 

reserves biomass in orange. 

 

D. Discussion and Conclusion 

Our first results (Figures 24,26,28) show that Crossopteryx febrifuga would exclude 

Bridelia ferruginea and Piliostigma thonningii though competition in speed growth.  

In figure 24, Crossopteryx febrifuga resits to fire flame despite the variation in height 

of fire flame (Figure 23) and stem biomass stays higher in time (Figure 25). We can explain 

Crossopteryx resistance by its diameter constant over the time and always higher than 4 mm 

(Figures 23 and 24). This results is supported by Hoffmann & Solbrig, (2003) who found in 

their experiment on savanna woody species that burning increased complete mortality (i.e. 

death of the individual) of five of the seven species of their study, but primarily among 

individuals with stem diameters <4 mm and fires of higher intensity (flame length >2 m) caused 

greater mortality and topkill than fires of lower intensity (flame length <2 m) (Figure 23,26 and 

29). 

At the population level, as simulations and research are underway for this model, we 

make the following assumptions about the expected results: 
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• The most competitive species will be those with an advantage over the occupancy of 

space (in proportion to the others) 

• In tree population with resprouts with more than one stem, the most competitive 

species will be the one with the strategy of making several stems when it is closer to 

another species and less stems when in its vicinity it is the only one. This will allow 

it to eliminate other species by competition while promoting its growth in height. 

The results of these simulations with the consideration of herbs and animal interactions 

will allow to participate in understanding the mechanisms governing the dynamics of savannah 

tree populations, also in the scientific debate about mechanisms for explaining tree-grass 

coexistence while maintaining endemic biodiversity and feeding nearly 20% of the human 

world's population. 
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A. Rappel des principaux résultats 

Comme développé en grande partie dans l’introduction, les plantes de savane ont une 

capacité de repousse assez élevée. Cette repousse intervient après une perturbation grâce au 

stockage de ressources dans leurs parties souterraines (Lehmann et al., 2014) avant la mise en 

place des feuilles pour la production de biomasse par la photosynthèse. Nous avons déduit qu’il 

existe différentes stratégies d’allocations de biomasse qui permettent à la plante de grandir assez 

vite pendant une période inter-feu afin d’aller au-delà de la hauteur des flammes observé et 

mesuré entre 2 et 3m sur le terrain (N’Dri et al., 2014).  

C’est dans ce contexte que j’ai proposé un modèle général d’allocation du carbone 

contenu dans les réserves de la partie souterraine lors de la repousse des arbres. Il s’agit d’un 

modèle général de rejet avec une ou plusieurs tiges. Le modèle est en temps continu et composé 

d’équations différentielles. Nous avons utilisé une méthode de résolution numérique effectuée 

avec le logiciel R (Soetaert et al., 2010, package Desolve) pour conduire des expériences par 

simulation où nous avons fait varier les paramètres d’allocation, inconnus, sur tout leur domaine 

de variation, pour déterminer les stratégies permettant d’échapper au feu. Les données de terrain 

proviennent de la savane de Lamto (Côte d’Ivoire) sur 3 des espèces d’arbres dominantes. 

J’ai également proposé un modèle de dynamique de population de rejets prenant en compte le 

sous modèle d’allocation de biomasse afin d’étudier le rôle des rejets dans la dynamique des 

arbres en savane tropicale. Les principaux résultats présentés par chapitre sont. 

Dans le Chapitre II :  

• Pour pousser vite et échapper au piège du feu, les plantes ont besoin d’allouer plus de 

la moitié de leur réserve de carbone (au moins 60%) - accumulée entre deux épisodes 

de feu – à leur partie aérienne (dans la ou les tiges et les feuilles). Une fois ce processus 

effectué, la plante assure le reste de sa croissance grâce à la biomasse carbonée produite 

par ses feuilles via la photosynthèse. 

• L’architecture de la plante, la saisonnalité (saison sèche ou pluvieuse) le taux de 

photosynthèse ont un effet positif sur les stratégies d’allocations de la plante pour 

échapper au feu. 

• Le feu ne ralentit que faiblement (10 à 20 %) la croissance des plantes par rapport à la 

saison sèche. 
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Dans le Chapitre III : 

• Produire plus d'une tige permet d'augmenter le ratio entre la biomasse de feuille et la 

biomasse de tige, ce qui permet, toutes choses étant égales par ailleurs, de produire plus 

de nouvelle biomasse par photosynthèse. 

• Cependant, produire plus d'une tige diminue nécessairement la hauteur de la tige la plus 

haute, ce qui augmente le temps pour obtenir au moins une tige d'au moins 2 m de haut. 

• L’hypothèse suivante a été émise : la stratégie optimale serait de faire plusieurs tiges en 

début de saison pour ensuite investir dans une seule tige (pour la croissance en hauteur) 

pour échapper au feu. 

Dans le Chapitre IV :  

• Avec une résistance en hauteur (hauteur de redémarrage différent de 0) et en diamètre 

intégrée dans le nouveau modèle, les rejets individuels de Crossopteryx febrifuga 

croissent plus vite en hauteur et échappent au piège du feu plus vite que Bridelia 

ferruginea et Piliostigma thonningii sous les mêmes conditions environnementales, 

Ainsi, nous émettons l’hypothèse que dans une population de rejets avec une tige, 

Crossopteryx febrifuga exclurait par compétition en hauteur Bridelia ferruginea et 

Piliostigma thonningii, 

• L’hypothèse suivante a été également émise : dans un écosystème, les populations les 

plus compétitives pour échapper au piège du feu seront à priori celles qui produiront 

rapidement au début de la repousse (juste après le feu) une plus grande surface foliaire 

(afin de maximiser la production de biomasse par la photosynthèse) et un plus grand 

nombre de tiges que les autres espèces afin de gagner la compétition aérienne (pour la 

lumière et les précipitation). Le but étant d’investir après dans une seule (ou quelques) 

tige et grandir au-delà du piège de feu estimé au-delà de 2m (N’Dri et al., 2014) 

En somme, ma thèse a permis de montrer que prendre en compte l'allocation des ressources 

carbonées entre les différentes parties des arbres de savanes après le feu et l'allocation de ces 

ressources entre différentes tiges est nécessaire pour comprendre les stratégies 

biodémographiques de ces arbres et prédire leur dynamique dans un contexte de changement 

climatique. 
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B. Sensibilité des résultats du modèle d’allocation aux principaux 

paramètres  

Du modèle d’allocation de biomasse d’un rejet à une tige (chapitre II), à sa 

généralisation à un rejet avec plusieurs tiges (Chapitre III) et enfin au passage au niveau de la 

population de rejets (Chapitre IV), j’ai décrit certaines conséquences de l’allocation de la 

biomasse de la plante sur la croissance d’un rejet soumis régulièrement au feu avec les 

précédents modèles de la littérature (principalement dans le chapitre II) ayant abordé le 

mécanisme de repousse des plantes en savane (Lacointe, 2000; Müller et al., 2000b; Thornley, 

1972b). 

Les taux de photosynthèse 𝑎 et de translocation des ressources 𝑏 (la distribution des 

ressources vers les organes de plante) étant inconnus dans la littérature ont été fixé sur la base 

de connaissances empiriques. J’ai donc utilisé pour chacun de ces deux paramètres, une de 

faible intensité et l’autre plus forte. Ainsi, on a des résultat comparables et réalistes sur les 

paramètres estimés. Cependant, ayant constaté un fort impact de ces paramètres sur nos 

résultats, une mesure directe sur le terrain ou une analyse de sensibilité approfondie de ceux-ci 

aurait donné une large gamme de résultats donnant plus de précision (car plus de simulations) 

sur les stratégies d’allocations trouvées. 

En somme un modèle d’allocation de carbone des rejets dans le temps a été construit 

pour les 3 espèces dominantes de savane de Lamto – Crossopteryx febrifuga, Bridelia 

ferruginea et Piliostigma thonningii - afin d’étudier les stratégies d’allocation des repousses 

des plantes de savane. 

Ce modèle peut, cependant, être appliqué à d’autres types d’espèces d’arbres de savanes 

tropicales humide, voire d’autres types d’écosystèmes où les espèces d’arbres sont soumises à 

des perturbations comme dans les forêts par exemple. 

C. Modification de mes résultats par la prise en compte future de 

l’interaction entre le sol et la plante 

Les interactions plantes-sol sont importantes pour le fonctionnement des écosystèmes 

et particulièrement pour la dynamique des communautés végétales et les processus 

écosystémiques. En effet, les plantes peuvent modifier les propriétés physiques, chimiques et 
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biologiques de leur environnement immédiat (Harrison & Bardgett, 2010), ce qui se répercute 

sur elles-mêmes. Nous avons ainsi une boucle de rétroaction. Ces interactions peuvent être 

positives ou négatives selon leur influence sur la croissance des plantes (Bever, 2003). Une 

plante individuelle peut modifier le sol de manière à augmenter (rétroaction positive) ou 

diminuer (rétroaction négative) son propre taux de croissance par rapport à d'autres espèces 

(Bever et al., 1997). Les rétroactions plante-sol affectant les individus de l'espèce modifiant le 

sol sont considérées comme directes, tandis que celles affectant une autre espèce végétale sont 

indirectes (Van der Putten et al., 2013). La plupart des interactions entre les plantes et les 

microorganismes du sol influencent la disponibilité de l’eau, des nutriments (Azote (N) et 

potassium (K) par exemple) et leur utilisation pour la croissance de la plante. 

La non prise en compte du système souterrain, comme un organe actif a été motivée par 

le fait que les racines servent principalement à la nutrition minérale (azote, phosphore…) et non 

carbonée de la plante. Or dans un premier temps nous nous sommes intéressés à la biomasse 

carbonée produite par la plante. Il faudrait cependant dans le future prendre en compte deux 

processus importants :  

(1) les racines servent à absorber les nutriments minéraux du sol et la croissance des 

plantes qui tendra à être co-limitée par la disponibilité des nutriments minéraux et des photo-

assimilats.  

(2) les exsudats racinaires : en effet, pour absorber des nutriments minéraux, les plantes 

stimulent les micro-organismes du sol à l’aide d’exsudats racinaires qui représentent un coût en 

photo-assimilats, ces exsudats pouvant représenter jusqu’à 40% de la photosynthèse nette 

(Lynch & Whipps, 1990).  

Ce rôle des racines n’a pas été pris en compte dans nos modèles (par soucis de simplicité et de 

clarté). Nos modèles sont donc très optimistes dans leur estimation de la quantité totale de 

carbone produite par la plante. Ce qui expliquerait pourquoi, par rapport à d’autres résultats de 

la littérature (Voir Chapitre I), et de façon assez contre-intuitive, nos résultats prédisent qu’il 

n’est pas nécessaire de mettre beaucoup de carbone dans les racines en début de saison de 

croissance et que cela assurerait une croissance rapide de la plante pour atteindre la taille de 

résistance minimale (2m) au feu. Aussi, les racines sont hétérogènes, c’est-à-dire qu’il y a les 

racines fines, à turnover très rapide, et les grosses racines, qui sont pérennes, comme le tronc, 

mais les réserves se trouvent dans la partie pérenne. Les racines fines représentent une fraction 
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importante de la masse racinaire (au moins 50%), comme elles ne contiennent pas ou peu de 

réserves, le stock de réserves possibles ne peut pas dépasser la proportion de grosses racines. 

Comme elles ont une durée de vie courte (qui se compte en jours ou semaines), on sous-estime 

très probablement la quantité de carbone qui y est allouée avec ces modèles simples qui ne 

considèrent que le coût respiratoire q mais pas la mortalité comme on le fait par exemple pour 

les feuilles. 

En somme, c’est notre intérêt majeur pour la biomasse carbonée produite par la plante 

(dans ces premiers modèles) qui a orienté notre choix vers un modèle prenant les racines justes 

comme des contenants de réserves. Ce intérêt est basé sur la capacité à repousser de manière 

répétée après chaque feu dépend des réserves carbonées, notamment les glucides qui sont 

reconstitués entre les évènements de feux (Hoffmann et al., 2000). 

D. Effets de l’architecture des espèces étudiées sur les stratégies 

d’allocations 

Tous les paramètres mesurés que j’ai utilisés au cours de cette thèse (hauteur, diamètre, 

la longueur d’entre nœud, la densité de la tige et la biomasse de feuille) (Table 1) sont différents 

entre les espèces de savane que j’ai prises en compte sauf le nombre de feuilles par nœud qui 

est le même pour Bridelia ferruginea et Piliostigma thonningii. Les 3 espèces étudiées sont 

parmi les plus abondantes de la savane de Lamto. Crossopteryx febrifuga est l’espèce qui a plus 

de stratégies d’allocations à succès (c’est-à-dire qui permettent d’échapper au feu) suivie de 

Bridelia ferruginea et enfin Piliostigma thonningii (Chapitre II). Nous avions expliqué cela 

principalement par la différence du nombre de feuilles par nœud entre les 3 espèces, mais aussi 

la longueur d’entre nœud. En effet, les stratégies permettant aux plantes d’échapper aux 

flammes sont liées à la production de biomasse (en hauteur et en largeur notamment l’épaisseur) 

par la photosynthèse et celles avec plus de nœuds par tige. Naturellement ce sont les plantes qui 

mettent en place le plus rapidement possible (par rapport aux autres plantes voisines) une large 

surface foliaire (donc plus de feuilles par nœud probablement ou une large surface par feuille 

tout simplement) et celles ayant la capacité de faire plus de feuilles qui ont un avantage 

compétitif dans notre modèle. Ce qui est le cas pour Crossopteryx qui a plus de feuilles par 

nœud 𝑛=2 contre 𝑛=1 pour Bridelia et Piliostigma, et la plus courte longueur d’entre nœud 

𝑒=3,3cm. Ainsi, que l’on soit dans le cas d’un rejet avec une seule tige ou avec plusieurs, les 

espèces qui mettent en place le plus rapidement possible plus de feuilles avec une large surface 
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foliaire sont celles qui auront un grand nombre de stratégies d’allocation de biomasse pour 

échapper au piège du feu d’après notre modèle. De ce fait, si notre modèle avait utilisé une ou 

plusieurs autres espèces de savanes avec potentiellement 3 feuilles par nœud et une longueur 

d’entre nœud assez faible comparée à celle de Crossopteryx, ces espèces auraient eu plus de 

meilleures stratégies d’allocation de biomasse pour échapper au feu que Crossopteryx. Il 

faudrait aussi prendre en compte les plantes mettant en place une écorce (le diamètre) robuste 

permettant de protéger la plante (ce qui a moins d’impact quand il s’agit de repousse comme 

dans notre cas). 

Une coévolution entre les stratégies d’allocation et l’architecture de la plante est 

possible à long terme. En effet, par le fait de la sélection naturelle, les espèces de plantes qui 

résistent au feu en échappant à la hauteur de flame grâce à leur avantage compétitif dû à leur 

architecture seront les plus sélectionnées et excluront potentiellement les autres espèces 

spécifiquement en hauteur. Cette coévolution pourrait également se faire sur d’autres traits ou 

capacité de la plante à résister au feu telle que la production d’une écorce plus large et résistante 

(Hoff mann et al., 2003; Ibanez et al., 2013). 

E. Comparaison de nos résultats avec les études précédentes 

Les plantes de savane ont une capacité de repousse très élevée après une perturbation 

grâce au stockage de ressources dans leurs parties souterraines (Lehmann et al., 2014). Cette 

observation a été aussi faite sur le terrain, notamment dans les savanes fréquemment brûlées 

telle que la savane de Lamto en Côte d’Ivoire (N’Dri et al., 2014). Des mesures ponctuelles sur 

l’allocation de ressources lors de la repousse ont été également faites par Schutz et al., (2009) 

sur Accacia karro en Afrique du Sud. Cependant, l’ensemble des stratégies permettant à la 

plante d’échapper au piège du feu sont restées floues dans la littérature. 

Deux stratégies (regroupant en moyenne celles proposées dans la littérature) ont été 

évoquées pour la survie des plantes en savanes soumis au feu. Gignoux et al., (1997) ont 

proposés la « hide-and-resprout strategy » et la « stay-and-resist strategy ». Selon eux, il existe 

deux types de stratégies pour les plantes de savanes. Il y a celles qui résistent à la perturbation 

quelle que soit son intensité « stay-and-resist strategy » et celles qui ne résistent qu’à de faibles 

intensités « hide-and-resprout strategy » mais tirent parti des variations spatiales et temporelles 

d’intensité. Dantas et al., (2013) ont proposés les mêmes types de stratégies avec des noms 

différents et une explication différente. Il s’agit des plantes qui grandissent vite pour aller au-
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delà de la flamme de feu avec le « lanky strategy » et celles qui investissent plus dans le 

diamètre afin de résister au feu avec « corky strategy ». Ces stratégies dépendent selon eux de 

l’intensité et du type de la perturbation à laquelle la plante est soumise. Dans ces deux types de 

stratégies, la dynamique de l’allocation de la biomasse dans le temps qui permettent de les 

réaliser notamment pour la croissance en hauteur et en épaisseur n’a été évoquée que 

partiellement et sans démonstration formelle par un modèle mathématique utilisable dans les 

futurs modèles de dynamique de population. 

Dans l’étude de Schutz et al., (2009), où une expérience a été menée sur la croissance 

d’Accacia Karro après le feu, les rejets ont alloué plus de biomasse aux feuilles qu’aux tiges en 

début de saison de croissance. Les repousses avaient ainsi en début de la saison de croissance 

un rapport de biomasse feuille/tiges élevé et l’allocation de biomasse aux feuilles représentait 

75% de l’allocation à la partie aérienne (Figure 30). Akpoue et al., (2021) ont montré 

l’importance de la production de biomasse des rejets pour la survie au feu. Une partie de la 

biomasse produite est utilisée comme stock dans la partie racinaire (première caractéristique 

des plantes de savane) et l’autre grande partie (> 60%) pour redémarrer plus vite est allouée à 

la partie aérienne. En effet, la plante n’a que très peu de temps pour atteindre la taille critique 

(2 à 3 m) et échapper au piège du feu pendant les épisodes inter feu. Ces résultats sont soutenus 

par les études de Moreira et al., (2012) (Figure 31) où les différentes étapes de la croissance de 

la plante avant et après une perturbation ont été décrites. Il en ressort que la capacité de la plante 

à produire assez de biomasse appelée « resprouting vigor » (située à l’étape 2 du processus) 

traduit dans notre cas par l’allocation massive à la partie aérienne (>60%) favorisant une 

photosynthèse élevée - est un facteur clé pour la survie de plante après une perturbation. 
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Figure 30 : Taille de la plante, et la longueur des tiges, b diamètre des tiges des plus grandes 

pousses de taillis des plantes brûlées, c le ratio feuilles de biomasse des plantes brûlées pendant 

la repousse, d les concentrations d’amidon des plantes brûlées et non brûlées (moyenne § erreur 

standard) (d'apès Schutz et al., 2009)).   

 

F. Quel impact sur la stabilité de la savane à long terme dans le 

contexte du changement climatique ? 

La dynamique des rejets affecte inéluctablement celle de la savane qui est un écosystème 

où coexistent les arbres et les herbes. Ainsi, une savane avec des espèces qui ne sélectionnent 

pas les stratégies qui leur permettent d’aller au-delà du fire trap sera une savane qui tendra vers 

une prédominance d’herbes. Dans le cas inverse on aura une prédominance d’arbres. Les rejets 

étant la première étape de la croissance aérienne des arbres en général. Ceux-ci jouent alors un 

rôle important dans la dynamique de la coexistence herbe-arbre en savane, donc de la stabilité 

de la savane à moyen et long terme.   

Aussi, en raison de la complexité des interactions herbe-arbres (non pris en compte dans 

mon modèle), la réponse des savanes au changement climatique et anthropogéniques sur la 

végétation de la savane est nécessaire (Beringer et al., 2014 ; GIEC, 2014b). Le Groupe 
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d'experts intergouvernemental sur l'évolution du climat (GIEC, 2013) prévoit que le 

changement climatique futur inclura des régimes de précipitations de plus en plus variables 

ainsi que le réchauffement.  Pour les savanes africaines, Scheiter & Higgins, (2009; 2012) avec 

leur model de dynamique global de la végétation en zone tropicale aDGVM (adaptive dynamic 

global vegetation model) ont projeté des changements de régime des systèmes de savane à 

dominance d’herbacé (C4) vers les zones boisées et les forêts dans les conditions futures, car un 

CO2 élevé combiné à la suppression des feux favorise la végétation C3 (plantes ligneuses), 

contrairement aux Graminées C4. Cet effet conduit à un avantage compétitif des arbres sur les 

graminées et influence le rapport herbe-arbre (Scheiter & Higgins, 2012). Cet avantage 

compétitif pourrait également apparaitre dans les communautés d’arbres en favorisant certaines 

par rapport aux autres. Aussi, la réponse de la végétation et particulièrement des plantes à une 

augmentation du CO2 sera probablement influencée par le changement prévu de la moyenne et 

de la saisonnalité des précipitations. 

Dans le chapitre IV, notre modèle de population intègre la réponse à des variations de 

température du feu avec des hauteurs de redémarrage différentes. N’Dri et al., (2014) ont 

montré qu’il y a bien des différences d’intensité entre feux précoces et tardifs. Donc 

potentiellement, on peut avoir un effet de l’intensité du feu sur la dynamique des arbres, donc 

de la savane à long terme. Nous avons désormais, un modèle pouvant être introduit dans les 

modèles de dynamique des populations d’arbres existants pour mieux tenir compte du 

mécanisme naturel d’allocation de biomasse de la plante lors de la repousse. 

G. Une utilisation pour quantifier la séquestration du carbone en 

savane ?  

Les stocks mondiaux de carbone des forêts sont estimés à 861 ± 66 Petagramme de 

carbone (Pg C), dont 44 % sont stockés dans le sol, 42 % dans la biomasse vivante (en surface 

et en dessous du sol) et le reste dans le bois mort et les litières (Pan et al., 2011). Pendant ce 

temps, la savane tropicale et les prairies correspondent à un stock 336 Pg C (Carvalhais et al., 

2014), mais les sols contiennent au moins autant de carbone que stockés dans la biomasse 

(Anderson, 1991, Eswaran et al., 1993, Scholes & Hall, 1996).  

 

Le stockage du carbone en savane est un sujet très peu abordé dans la littérature, et des 

études le faisant sont concentrées sur le carbone stocké dans le sol et non dans la partie aérienne 
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des végétaux. En effet, le carbone dans la partie (dans les tiges et feuilles) hors sol tend à être 

plus sensible aux changements dans le régime de perturbation ( Higgins et al., 2007).  

Nous avons abordé 3 types de feu selon la date d'occurrence (précoce, mi-saison et 

tardif) dans l’état de l’art. Le feu tardif est celui qui brûle le plus (avec une destruction drastique 

les touffes) les végétaux et principalement les herbes (Kouamé Fulgence 2019). Il serait alors 

plus avantageux dans un contexte de changement climatique où le but est de retenir le plus 

longtemps possible le carbone dans les végétaux ; d’utiliser soit le feu précoce ou celui de mi-

saison pour la gestion des savanes afin que le CO2 rejeté pendant ces épisodes de feux soit le 

moins possible en comparaison avec le feu tardif où toutes biomasse de combustible 

(principalement les herbes) disponible est pratiquement sèche à 100%. 

Ainsi, le modèle d’allocation de biomasse présenté dans cette thèse, avec une présence 

du feu, en y ajoutant la dynamique et la croissance des herbes (les graminées) - principalement 

les combustibles du feu - en plus de celle des arbres pourrait être utilisé pour étudier l’impact 

du feu sur la séquestration du carbone dans les parties aériennes des plantes en savane avec 

l’approche d’allocation de biomasse. 

H. Perspectives générales 

1. Acquisition sur le terrain du taux de photosynthèse et de translocation 

Les modèles développés lors de cette thèse sont basés sur des données terrains provenant 

de la savane de Lamto. L’utilisation de ces données a permis de modéliser les espèces en étant 

le plus proche possible du réel. Tandis que certaines mesures ont pu être faites sur les plantes 

(la hauteur, le diamètre, le nombre de feuilles par nœud, la longueur d’entre nœud, la biomasse 

de feuilles et de tige) certaines comme le taux de photosynthèse et le taux de translocation des 

arbres de savanes n’ont pas été faites. Ainsi, nous avons fait des estimations de ces deux 

paramètres les plus proches possible de la réalité en les calibrant avec le modèle. En prenant le 

taux de photosynthèse à 2 gg-1mois-1, nous avons émis l’hypothèse qu’une plante peut au plus 

doubler sa taille en un mois au stade de rejet. 

Pour la valeur de 3 gg-1mois-1, il s’agissait d’analyser l’effet de l’augmentation du taux 

sur les stratégies d’allocation de la plante. Concernant le taux de translocation, nous avions 

supposé que la plante utiliserait à chaque pas de temps une portion de sa biomasse disponible 
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pour la croissance, cette portion comprise entre 0 et 90 %. Il est évident que des données réelles 

auraient été mieux afin de se rapprocher encore plus du réel afin de mieux le prédire. 

2. Intégration des nouveaux modèles d’allocation de biomasse dans les 

anciens modèles. 

Le modèle d’allocation de biomasse développé au cours de cette thèse pourrait être 

intégré dans les modèles de dynamique de population existants ou futurs afin de prendre en 

compte ce mécanisme crucial dans la croissance de la plante, surtout dans les zones soumises 

au feu comme les savanes. Il pourrait être intégré dans des modèles tel que TREEGRASS 

(Simioni et al., 2000) Il peut aussi être utilisé dans le modèle FRENCH (Menaut et al 1990), ou 

autre afin de voir l’apport de la prise en compte de celle-ci. 

A. Conclusion générale  

Cette étude sur les stratégies d’allocations de carbone dans les repousses des plantes de 

savanes a permis de répondre à des questions scientifiques qui jusque-là n’avaient pas encore 

de réponses assez formelles. Parmi elles ont retiendra plus particulièrement : 

(1) l’importance de l’allocation de carbone aux feuilles lors de la repousse afin de 

maximiser la photosynthèse très tôt dans la saison de végétation et grandir plus vite pour 

échapper au piège du feu / stocker des réserves. 

(2) la stratégie optimale pour une plante de résister au feu lors de sa repousse après une 

perturbation est l’allocation de plus 60% du carbone disponible et de celle qui sera produite par 

la photosynthèse dans les parties aériennes jusqu’à atteindre 2m.  

(3)  la stratégie optimale entre l’allocation à une seule tige ou à plusieurs tiges lors de la 

régénération après une perturbation est la deuxième.   

Nous avons désormais, un modèle théorique pouvant être introduit dans les modèles de 

dynamique des populations d’arbres existant pour mieux tenir compte du mécanisme naturel 

lors de la repousse.  

Dans la continuité de mes résultats de thèse, je propose l’hypothèse suivante comme la 

stratégie d’allocation de biomasse optimale pour les rejets. Cette hypothèse reste à vérifier dans 
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les travaux avenir sur le même sujet : dans une savane sujette au feu, les rejets faisant plusieurs 

tiges robustes en diamètre, mais pas trop, dans un premier temps, ensuite investissant dans une 

seule tige afin de croitre plus rapidement au-delà de la flamme du feu sont ceux qui seront les 

plus dominants la strate arborée. 

 

Figure 31 : Les  différentes étapes de la repousse (Moreira, Tormo, & Pausas, 2012) adaptée 

par Kouadio Jean-Philippe AKPOUE. 1: correspond au rejet initial, 2: à la capacité du rejet à 

produire de la biomasse et 3: à la survie du rejet influencée fortement par sa production de 

biomasse.
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Résumé: 

Les savanes sont des écosystèmes où cohabitent les herbes et les arbres. Elles occupent au moins 

12% de la couverture terrestre totale, 40% des terres tropicales et abritent une biodiversité endémique à 

protéger. Dans les savanes tropicales guinéennes, le feu est le principal perturbateur du cycle de vie des 

végétaux. Après le feu et, souvent, la destruction de ses parties aériennes, la plante alloue la biomasse 

carbonée disponible dans ses racines à toutes ses parties pour sa régénération. Plusieurs modèles ont été 

construit sur les rejets des arbres en savane, cependant, la dynamique de l’allocation des réserves de ces 

rejets permettant à celle-ci de survivre au feu a été prise en compte sans démonstration formelle. 

Le but de ma thèse est d’étudier par modélisation les stratégies d’allocation des ressources 

carbonées permettant aux arbres des savanes de repousser après la destruction de toute leurs parties 

aériennes par le feu. J’ai proposé un modèle général d’allocation du carbone contenu dans les réserves 

de la partie souterraine lors de la régénération des arbres. Il s’agit d’un modèle de rejet avec une ou 

plusieurs tiges. Le modèle est en temps continu, composé d’équations différentielles. Nous avons utilisé 

une méthode de résolution numérique effectuée avec le logiciel R (package Desolve) pour conduire des 

expériences par simulation où nous avons fait varier les paramètres d’allocation, inconnus, sur tout leur 

domaine de variation, pour déterminer les stratégies permettant d’échapper au feu. Les données de 

terrain proviennent de la savane de Lamto (Côte d’Ivoire) sur 3 des espèces d’arbres dominantes. 

J’ai également proposé un modèle de dynamique de population de rejets prenant en compte le sous 

modèle d’allocation de biomasse afin d’étudier le rôle des rejets dans la dynamique des arbres en savane 

tropicale. 

Les stratégies qui permettent aux plantes de survivre au feu (grandir au-delà de la hauteur des 

flammes) sont celles où l’allocation de biomasse à la partie aérienne est supérieure à 60 %. 

L’architecture de la plante a une influence sur ces stratégies d’allocation. Concernant les stratégies 

d’allocation, l’action du feu apparait comme une saison sèche renforcée, comparée à la saison des pluies. 

Le nombre de tiges change l’allocation feuilles/tiges et permet de produire plus de biomasse foliaire par 

rapport à la biomasse de tige. Couplé à un modèle démographique, ces modèles vont nous permettre de 

prendre en compte le rôle de la stratégie d’allocation de biomasse des plantes, dans les zones soumises 

au feu où les pressions anthropiques et les changements globaux menacent la survie de plusieurs 

espèces.  

Mots clés : Savanes, feu, stratégie d’allocation de biomasse, photosynthèse.  
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Modelling the dynamics of plant resource allocation in the face of 

disturbances 

Abstract : 

Savannas are ecosystems where grasses and trees coexist. They occupy at least 12% of the total 

land cover, 40% of tropical land and are home to endemic biodiversity to be protected. In the Guinea 

tropical savannas, fire is the main disturbance of the plant life cycle. After the fire and often the 

destruction of its aerial parts, the plant allocates the biomass of carbon available in its belowground parts 

to all its parts for its regeneration. Several models were built on tree resprouts in savanna, however, the 

dynamics of the allocation of reserves of these resprouts allowing it to survive the fire was considered 

without formal demonstration. 

The purpose of my thesis is to study by modelling the carbon resources allocation strategies 

allowing savannah trees to regrow after topkill by fire. I have proposed a general model for the allocation 

of carbon in belowground reserves during tree regeneration. This is a resprout model with one or many 

stems. The model is in continuous time, composed of differential equations. We used a numerical 

resolution method using the R (Desolve package) software to conduct simulation experiments where we 

varied the unknown allocation parameters over their entire range of variation to determine the strategies 

for escaping fire trap. Field data are from the Lamto savanna (Ivory Coast) on 3 of the dominant tree 

species. I also proposed a population dynamics model that considers the biomass allocation sub-model 

to study the role of resprouts in tropical savanna trees dynamics. 

Strategies that allow plants to survive the fire (grow above the height of the flames) are those 

where the allocation of biomass to the aerial parts is greater than 60%. The plant's architecture has an 

influence on these allocation strategies. As far as allocation strategies are concerned, the action of fire 

appears to be a strengthened dry season, compared to the rainy season. The stem number changes the 

leaf/stem ratio allocation and allows more leaf biomass to be produced compared to stem 

biomass. Coupled with a demographic model, these models will allow us to consider the role of the plant 

biomass allocation strategy in areas subject to fire where anthropogenic pressures and global warming 

threaten the survival of several species. 

 

Keywords: Savanna, fire, biomass allocation strategy, photosynthesis.



 

 

 


