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OUTILS ET M&THODES

QUELLES DIMENSIONS ET QUELS INDICES D’HETEROGENEITE
PRIVILEGIER POUR L’EXPERIMENTATION

DANS LES PEUPLEMENTS FORESTIERS MELANGES

OU IRREGULIERS ?

THOMAS CORDONNIER — PHILIPPE DREYFUS — RAPHAEL TROUVE

En France, les foréts hétérogénes (mélangées ou irréguliéres) occupent une place importante.
Selon une étude de l’ex-Inventaire forestier national (Morneau et al., 2008), les foréts mélangées
constitueraient environ la moitié de nos foréts métropolitaines, les mélanges feuillus a base de
chénes étant les plus représentés. Outre cette omniprésence sur le territoire, les foréts hétéro-
génes offrent des atouts intéressants vis-a-vis de I'adaptation au changement climatique (Legay et
al., 2007). Suivant le vieil adage « Ne pas mettre tous ses ceufs dans un méme panier », les foréts
hétérogénes pourraient s’avérer dans certains cas un pari gagnant tant sur le versant écologique
que sur le versant économique de I'adaptation (Landeau et Landmann, 2008). Malgré 'importance
des foréts hétérogénes dans la gestion forestiére, il n’existe a ce jour que peu d’éléments permet-
tant de caractériser l'effet relatif des différentes dimensions d’hétérogénéité sur la production et
la résilience des peuplements forestiers. Des études récentes réalisées a partir d’observations ont
pourtant montré comment différents aspects de I’hétérogénéité, et pas seulement la diversité des
espéces, sont susceptibles d’influencer la dynamique et le fonctionnement des écosystémes fores-
tiers. Ce constat améne plusieurs questions: quelles sont les dimensions d’hétérogénéité a prendre
en compte? Quels sont les indices permettant de quantifier ces dimensions? Parmi ces indices,
lesquels privilégier dans un cadre expérimental? Dans cet article, nous tentons d’apporter des
éléments de réponse a chacune de ces questions. Nous présentons briévement quatre dimensions
gu’il nous parait important de considérer dans I’étude des peuplements hétérogénes. Sans viser
’exhaustivité, nous présentons ensuite quelques indices associés a chacune de ces dimensions.
Pour terminer, nous donnons des éléments de réflexion sur lutilisation de ces indices dans des
expérimentations ol 'on souhaite étudier U'effet d’une ou plusieurs dimensions d’hétérogénéité
sur la dynamique et le fonctionnement des peuplements forestiers. L’échelle de réflexion privilégiée
est celle du peuplement (surface de l'ordre de un a quelques hectares).

QUELLES SONT LES DIMENSIONS D’HETEROGENEITE A PRENDRE EN COMPTE ?

Trois dimensions d’hétérogénéité du peuplement:
diversité des espéces, diversité des tailles et des ages, hétérogénéité spatiale

Dans la littérature écologique et forestiére, il est classique de décrire I’hétérogénéité des peuple-
ments selon trois dimensions principales (Pommerening, 2002): diversité des espéces, diversité
des tailles et ages des individus et enfin hétérogénéité de leur répartition spatiale. La figure 1
(p. 774) illustre comment tout peuplement peut ainsi étre positionné dans l'espace défini par ces
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FIGURE 1 DIMENSIONS CLASSIQUEMENT PRIVILEGIEES POUR DECRIRE L’'HETEROGENEITE
D’UN PEUPLEMENT : DIVERSITE DES ESPECES ARBOREES, DIVERSITE DES TAILLES
ET DES AGES DES ARBRES, HETEROGENEITE DE LA DISTRIBUTION SPATIALE DES ARBRES

Tout peuplement peut ainsi &tre positionné au sein de cet espace a trois dimensions. Au cours du temps, le
peuplement évolue d’un niveau d’hétérogénéité a un autre selon sa dynamique propre et selon les inter-
ventions sylvicoles appliquées.

Hétérogénéité
spatiale

Diversité des
espéces

Diversité des
tailles et des dges des arbres

trois dimensions. Cette approche offre 'avantage de donner une vision continue de I’hétérogé-
néité, sans présupposer sur ce qu’il conviendrait d’appeler «homogéne» ou «hétérogéne». La
dimension «diversité des espéces» représente le nombre d’espéces, leur abondance relative ainsi
que leurs différences, qu’elles soient taxonomiques ou fonctionnelles (exemple: pionniéres,
dryades). L’étude des interactions entre espéces et de leurs conséquences sur la dynamique et
le fonctionnement des écosystémes constitue, par exemple, un domaine de recherche a part
entiére en écologie. La dimension «diversité des tailles et des ages» renvoie a la nature des
interactions compétitives entre espéces pour l'acquisition des ressources (compétition symé-
trique, asymétrique) ainsi qu’a linfluence de la taille et de I'dge sur les processus de régéné-
ration, croissance et mortalité. Enfin, la dimension «hétérogénéité spatiale» caractérise
'organisation spatiale des arbres; pour une méme diversité d’espéces et une méme diversité de
taille et d’age, ’hétérogénéité spatiale est susceptible de moduler, a 'échelle du peuplement, les
effets des interactions entre espéces et entre individus. Des études ont montré que chacune de
ces dimensions peut influencer (positivement ou négativement, selon les situations) la produc-
tivité ou la résilience des écosystémes forestiers.

Une autre dimension: I’hétérogénéité spatiale des facteurs pédologiques

Pour compléter ce tableau, il convient d’ajouter une quatriéme dimension trop souvent oubliée
dans les études expérimentales reliant structure, dynamique et fonctionnement des peuplements:
il s’agit de I’hétérogénéité spatiale des conditions stationnelles. Notre propos n’est pas de revenir
sur les nombreuses connaissances concernant U'influence du milieu abiotique sur I’évolution des
peuplements forestiers, connaissances souvent acquises en comparant des situations contrastées,
disjointes dans l’espace, ou sur des gradients a des échelles assez vastes. Nous restons ici dans
'optique d’une expérimentation dont chaque unité (chaque parcelle expérimentale) est un peuple-
ment d’un & quelques hectares. A 'échelle d’une telle unité, et méme du dispositif expérimental
dans son ensemble, la composante climatique peut généralement étre considérée comme
homogéne. Quant a une hétérogénéité éventuelle de la composante topographique, elle est
aisément détectable et, dans un objectif expérimental, elle peut étre évitée par le choix du site.
Par contre, une hétérogénéité pédologique au sein d’un peuplement (variation spatiale des
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caractéristiques physiques, chimiques et biologiques du sol et de ’humus) est évidemment plus
difficile a déceler et évaluer. Or, cette hétérogénéité, parfois présente a une échelle infra-
décamétrique, peut entrainer une forte variabilité spatiale de la croissance, de la régénération
et de la mortalité des arbres. Une telle source de variabilité n’est pas sans conséquences sur
les interactions entre individus et in fine sur la dynamique du peuplement (Clark et al., 2010).

Ce sont donc quatre dimensions d’hétérogénéité qu’il convient de considérer pour étudier les
relations entre hétérogénéité, dynamique et fonctionnement de peuplements forestiers.

QUELS SONT LES INDICES ASSOCIES AUX DIMENSIONS D’HETEROGENEITE DU PEUPLEMENT ?

La facon qui parait la plus simple et la plus naturelle de décrire ’hétérogénéité au sein d’un
peuplement consiste a en dresser une carte: carte des arbres, avec indication de leur espéce, de
leurs dimensions. Outre le fait que la réalisation d’une telle carte est une opération lourde, qui
reste envisageable dans un cadre expérimental, cette information riche a l'inconvénient d’étre
peu synthétique et donc difficile a comparer, soit avec un autre peuplement, soit pour le méme
peuplement au fil de son évolution dans le temps ou lors d’un changement instantané engendré
par une coupe. Il est par conséquent intéressant de disposer d’indices qui caractérisent telle
ou telle dimension d’hétérogénéité d’un peuplement donné, a un stade donné, par une valeur
numérique, unique (pour chaque indice). Ces indices peuvent étre calculés, selon leur nature
et leur définition, a partir de la carte des arbres du peuplement, ou a partir de la liste des
caractéristiques de tout ou partie des arbres (échantillon), sans nécessiter de connaitre leurs
coordonnées.

Diversité des espéces arborées d’un peuplement forestier

Il s’agit d’une dimension fort étudiée en écologie et liée aux entités «espéces» ou «groupe
d’espéces». Au sein d’un peuplement, cette diversité est aujourd’hui classiquement abordée
selon quatre critéres:

— la richesse, c’est-a-dire le nombre d’espéces du peuplement,

— [léquitabilité, qui tient compte de I'équilibre des abondances entre espéces,

— la composition, qui exprime l'identité taxonomique des espéces,

— et, enfin, la diversité fonctionnelle reliée a la diversité des traits fonctionnels des espéces.

L’indice de Shannon H est sans conteste l’indice le plus utilisé pour décrire la diversité des
espéces. Cet indice, qui tient compte a la fois de la richesse et de I’équitabilité, prend la forme
suivante®:

s
H= —E piIn(p;) )

i=1

ol p; représente 'abondance relative, c’est-a-dire la proportion, de 'espéce i (en nombre d’indi-
vidus ou en surface terriére, en général pour les arbres pré-comptables mais parfois pour une
catégorie particuliere comme les semis) et S le nombre d’espéces observées sur un échantillon
(figure 2, p. 776). Cet indice vaut In(S) (In: logarithme népérien) lorsque les S espéces présen-
tent la méme abondance relative. Dans le cas d’un échantillon aléatoire de n individus pris dans
un peuplement de diversité H donnée, ’espérance et la variance de I’estimateur H de H s’avérent
biaisées (Lande, 1996). Ce biais dépend du nombre d’espéces et devient faible pour un

(1) Lindice de Shannon tel que présenté ici est en réalité une mesure d’entropie (Jost, 2006). Pour le transformer en un indice de
diversité, il faut lui appliquer la fonction exponentielle: exp(H).

Rev. For. Fr. LXIV - 6-2012 775



THOMAS CORDONNIER — PHILIPPE DREYFUS — RAPHAEL TROUVE

FIGURE 2 LES INDICES DE DIVERSITE EXPRIMENT A LA FOIS LA RICHESSE ET L’EQUITABILITE
DES ABONDANCES DES ENTITES ETUDIEES (ESPECES, GROUPES D’ESPECES, CLASSES DE DIAMETRE)

La figure présente 3 situations : 1 seule espéce (situation 1), 5 espéces d’abondances égales (situation 2),
5 espéces d’abondances quelconques (situation 3). Dans le cas de l'indice de Shannon, pour un nombre S
d’entités, la diversité est maximale lorsque toutes les entités ont la méme abondance relative (distribution
uniforme ; situation 2). Cette diversité est nulle lorsque le peuplement est constitué d’une seule espéce
(situation 1). En forét, I'abondance est le plus souvent représentée par un nombre de tiges, un volume, une
biomasse ou une surface terriére, cette derniére étant facile a estimer sur le terrain (Cordonnier et al., 2007).

Situation 1 Situation 2 Situation 3
—~
S
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w
@
> 8o . s 80 . s 1 . s
S diversité =0 diversité = n(5) = 1,609 80 diversité =1,205
T 60 60 60
w)
L 40 40 401
g
S 20 20 20
=
(=]
a [s] o} “_.ll o}
© A B C D E A B C D
espéces espéces espéces

échantillon de taille 2n (n: nombre d’arbres de I’échantillon) trés supérieur a S (Lande, 1996),
cas finalement fréquent pour les peuplements forestiers tempérés étudiés a partir des méthodes
d’échantillonnage usuelles.

L’indice de Simpson, autre indice fréquemment utilisé, présente l'intérét de disposer d’un esti-
mateur non biaisé et d’une variance d’échantillonnage plus faible que l'indice de Shannon
(Lande, 1996). Dans la littérature, on le rencontre sous deux formes distinctes® :

1

S
/1=1—2p/.2 et =—

i=1
2P
i=1

Toutefois, cet indice se révéle moins sensible au nombre d’espéces que l'indice de Shannon, et
on l'associe davantage a un indice de dominance qu’a un indice de diversité (Lande, 1996).

(@)

Les indices de Simpson et de Shannon sont en réalité des cas particuliers de formes mathéma-
tiques plus générales, comme celles de Hill et de Renyi (Gosselin, 2001), qui font intervenir des
paramétres pour relier la valeur de lindice au nombre d’espéces et I’abondance relative des
espéces. La difficulté d’utilisation de tels indices réside alors dans le choix des valeurs perti-
nentes de ces parameétres. Il est en tout cas important de prendre conscience que le choix d’un
indice de diversité n’est pas anodin et qu’il conduit implicitement a privilégier un certain niveau
de sensibilité de l'indice aux espéces rares ou abondantes.

N

L’indice d’équitabilité associé a l'indice de Shannon s’écrit :

S
2 p;In(p;) ®)
T In(s)

Cet indice vaut 1 lorsque toutes les espéces d’un échantillon donné présentent la méme abon-
dance (figure 2, ci-dessus) et o lorsqu’une seule espéce est présente dans [’échantillon.

(2) Lindice /, correspond a une entropie et Uindice /, a U'indice de diversité associé (Jost, 2006).
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Il existe de nombreux autres indices d’équitabilité, tel celui de Gini (Gosselin, 2001; espéces
rangées par ordre croissant d’abondance):

S
23, i -1 @
| P L S—
Gini S

Cet indice aurait d’ailleurs de meilleures propriétés axiomatiques et mathématiques que celui de
Shannon (Gosselin, 2001).

Les indices d’équitabilité sont le plus souvent négativement corrélés a la richesse en espéces, en
particulier lorsque le nombre d’espéces est inférieur a 20 (Gosselin, 2006), cas presque systé-
matique pour la flore arborée en forét tempérée frangaise. Richesse et équitabilité ne sont donc

pas des mesures indépendantes de la diversité en espéces des peuplements.

Il est également important de garder en téte que les espéces ne sont pas des entités neutres
interchangeables. La composition, c’est-a-dire l'identité des espéces composant le peuplement,
constitue une donnée écologique fondamentale. Cet aspect de I’hétérogénéité doit étre pris en
compte lorsqu’il s’agit de comparer, par exemple, des sites différents ayant des richesses en
espéces similaires. Par ailleurs, le regroupement des espéces en groupes écologiques (par
exemple: espéces pionniéres, postpionniéres, dryades), groupes fonctionnels (par exemple:
espéces anémochores, zoochores, etc.) ou groupes taxonomiques (familles, genres) peut
permettre de simplifier la description et I'étude de la dynamique des peuplements forestiers
hétérogénes (notamment en forét tropicale).

Avec l'essor de ’écologie fonctionnelle se sont d’ailleurs développés depuis deux décennies de
nombreux indices fondés non sur les espéces mais sur les traits fonctionnels des espéces.
Les indices de diversité fonctionnelle permettent de quantifier les différences entre espéces sur
des traits morphologiques, physiologiques ou phénologiques qui influencent la survie, la repro-
duction et la croissance des individus (Violle et al, 2007). Dans le domaine forestier, leur utili-
sation reste actuellement principalement cantonnée au monde de la recherche. Pour une synthése
de ces indices, on pourra se reporter utilement a larticle de Schleuter et al. (2010).

Diversité des tailles et des ages des arbres d’un peuplement forestier

Il s’agit ici de décrire la diversité des tailles et des ages des arbres dans un peuplement a partir
des grandeurs individuelles «hauteur», «diamétre » et «age» qui sont pour les deux premiéres
directement mesurables sur le terrain et qui nécessitent pour la troisieme des mesures plus
lourdes (carottages et comptage des cernes). Dans cette partie, par souci de simplification, et
parce qu’il s’agit de la grandeur la plus généralement acquise sur I’ensemble des arbres, nous
nous limitons a 'exemple des diamétres.

La plupart des indices de diversité des dimensions s’inspirent de ceux utilisés pour caractériser
la diversité des espéces. C'est le cas, par exemple, de lindice de Shannon H_ appliqué a la
surface terriére ventilée par classes de diamétre (Staudhammer et LeMay, 2001; figure 2, p. 776):

C
He = _E_%m (%) )

avec g; la surface terriére des arbres appartenant a la classe de diamétre j, C le nombre de
classes de diamétre et G la surface terriére totale du peuplement. Les classes de 5 cm ou 10 cm
d’amplitude, couramment employées en foresterie, peuvent étre utilisées pour le diamétre. Le
calcul de l’indice de Shannon peut également s’appliquer a des classes définies par le croisement
classes de diamétre x espéces.
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Parmi ces indices dérivés, l'indice de Gini appliqué a la distribution des surfaces terriéres nous
semble particulierement intéressant, dans le cadre d’une expérimentation, car, a la différence de
'indice de Shannon, il ne nécessite pas le regroupement — forcément arbitraire — des arbres
par classes de diamétre (Damgaard et Weiner, 2000; figure 3, ci-dessous) :

N
DX ©
Ginig =211 - 272
NG N

avec g; la surface terriere de l'arbre de rang /i (ordre de surface terriére croissante), G et N la
surface terriére totale et le nombre total d’arbres du peuplement. Dans le cas d’un échantillon
aléatoire de n arbres d’un peuplement, il faut multiplier cette valeur par n/(n-1) pour obtenir
une estimation non biaisée de l'indice (Damgaard et Weiner, 2000).

Cet indice vaut o lorsque tous les arbres ont la méme surface terriére et sa valeur augmente
avec les inégalités de taille des arbres. Théoriquement borné par la valeur 1, il est en réalité rare
d’observer des peuplements ayant des valeurs de l'indice de Gini supérieures a o,7 (Dudunam,
2011; figure 4, p. 779). Selon Dudunam (2011), des peuplements ayant un indice de Gini infé-
rieur a 0,35 sont typiquement réguliers et des peuplements ayant un indice de Gini supérieur a
0,5 sont typiquement irréguliers. Plusieurs études ont démontré lefficacité de l'indice de Gini
pour discriminer des peuplements de structures variées (voir Valbuena et al., 2012). A titre
d’exemples, la figure 4 présente des peuplements mélangés de Sapin pectiné et d’Epicéa commun
ayant différentes valeurs de Gini. A partir de la courbe de Lorenz (figure 3, ci-dessous), on peut
également calculer un indice d’asymétrie qui permet d’affiner la caractérisation des peuplements
(Damgaard et Weiner, 2000). Toutefois, a notre connaissance, ce coefficient d’asymétrie n’a pas
encore été utilisé dans le domaine forestier.

Tout comme lindice de Shannon, le coefficient de Gini présente la propriété d’homogénéité
(Dagum, 1997), c’est-a-dire que sa valeur reste inchangée lorsqu’on multiplie chaque taille des

FIGURE 3 PRINCIPE DE DETERMINATION DE L’INDICE DE GINI APPLIQUE
AUX SURFACES TERRIERES INDIVIDUELLES

Les arbres sont rangés par ordre croissant de surface terriére. On trace ensuite la courbe de Lorenz corres-
pondant a la proportion cumulée de surface terriére en fonction de la proportion cumulée des individus. On
peut démontrer que l'aire entre la premiére bissectrice et la courbe de Lorenz est égale a lindice de Gini
divisé par 2. Le coefficient d’asymétrie (noté &) associé correspond a l'abscisse du point ol la pente de la
courbe de Lorenz est paralléle a la premiére bissectrice.

F 3
100 %

Proportion cumulée de
surface terriére (%)

B

100 %
Proportion cumulée du nombre d’arbres par
ordre de surface terriére croissante (%)

778 Rev. For. Fr. LXIV - 6-2012



Outils et méthodes

individus par un méme scalaire. Pour le cas des peuplements mélangés, un autre intérét de
’indice de Gini est qu’il peut se décomposer mathématiquement en la somme d’une composante
intragroupe (inégalités au sein des espéces) et d’une composante intergroupes (inégalités entre
espéces) (Dagum, 1997).

Afin de caractériser la diversité des diameétres dans un peuplement, certains auteurs privilégient
d’autres indices comme [écart type ou le coefficient de variation des diamétres (Varga et al.,
2005). Ce dernier, bien connu des forestiers, s’avére d’ailleurs trés corrélé a lindice de Gini.
Zingg et al. (2007) proposent lutilisation du coefficient de dissymétrie de la distribution des

FIGURE 4
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diamétres car ce dernier s’avére efficace pour discriminer les peuplements jardinés des autres
peuplements irréguliers (Zingg et al., 2007). Cet indice ne permet cependant pas de distinguer
des peuplements de distributions symétriques mais d’étendues différentes. D’autres indices, plus
explicites mais de comportement plus complexe, ont été proposés. On citera notamment l'indice
de variance de Staudhammer et LeMay (2001) fondé de maniére astucieuse sur la variance de la
distribution des diamétres rapportée a la variance maximale théorique d’un peuplement, c’est-a-
dire la variance d’une distribution uniforme des diamétres. La complexité de cet indice et
’absence de connaissance sur ses propriétés statistiques font qu’il est actuellement peu utilisé.

Hétérogénéité spatiale des arbres d’un peuplement forestier

L’hétérogénéité spatiale, telle que nous la considérons ici, mérite d’étre précisée. Etant donné
’échelle retenue ici (analyse de peuplements d’un hectare a quelques hectares), nous abordons
’hétérogénéité spatiale sous l’angle suivant: comment la diversité (taxonomique, des tailles...)
varie-t-elle dans I'espace de référence? A titre d’exemples, cela se traduit par les questions
suivantes:

— Quelle est la diversité des situations locales de mélange dans le peuplement?
— Quelle est la diversité des associations de taille entre les arbres du peuplement?
— Quelle est la variabilité locale de la surface terriére?

Dans cette partie, nous mettons l'accent sur trois types d’indices ou d’approches qui permettent
de décrire cette hétérogénéité spatiale: les indices de Gadow, l'indice de Freeman et Merriam et
les fonctions de Ripley. Pour un apercu plus général des indices de complexité tenant compte
de la structure spatiale nous renvoyons a la synthése de McElhinny et al. (2005).

Les indices de Gadow (Aguirre et al., 2003; figure 5, p. 781) ont pour objectif de caractériser
localement trois aspects de la structure spatiale : I’agrégation locale des arbres (indice de
contagion), le mélange intime des espéces (indice de mixité) et le mélange intime des tailles des
arbres (indice de différenciation). Ces trois indices, qui varient chacun entre o et 1, sont basés
sur la comparaison entre les caractéristiques d’arbres cibles et celles de leurs plus proches
voisins. Pour un arbre donné j, l'indice de contagion W, est établi a partir de la distribution des
angles a; entre les n plus proches voisins de chaque arbre. L’indice s’écrit comme suit:

1 n
W =E;V"
@)

1, si langle a; < a,

avec v; = )
0, sinon

ol l'angle a, correspond a l'angle moyen entre les arbres lorsqu’ils sont répartis spatialement
de maniére réguliére (en général n = 4 et donc a, = 90°).

De la méme maniére, l'indice de mixité est défini par:

n
1
M,‘ = *EV}
nj=1

1, si 'espéce de l'arbre j est différente de 'espéce de ’arbre i

®

avec v; = )
0, sinon
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FIGURE 5 INDICES DE GADOW DANS LE CAS OU n = 4

a) Principe de mesure des indices.

b) Illustration des indices de contagion, de mélange et de différenciation. Le diamétre des cercles représente
la taille des individus. La couleur indique l'espéce.

Source : modifié de Pommerening (2002).
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et l'indice de différenciation des tailles par :

©

1, si 'arbre j est plus petit (diamétre ou hauteur) que l’arbre i
0, sinon

La variance des valeurs obtenues pour I’ensemble des arbres (ou un échantillon aléatoire suffi-
sant d’arbres, voir Kint et al., 2004) permet de donner une idée de I’hétérogénéité des situations
locales de mélange, d’agrégation des arbres et de différenciation des diamétres.

Comme pour les indices de diversité des dimensions des arbres, certaines adaptations des
indices de diversité permettent de caractériser ’hétérogénéité spatiale. Ainsi, Freemark et Merriam
(1986) ont défini un indice d’hétérogénéité des patchs forestiers basé sur l'indice de Shannon
(voir également Lande, 1996):

HH = %ix,,m( ”) (10)

i=1j=1

ol Np est le nombre de placettes (ou «patchs»), ¢ le nombre de classes de diamétre, X la
proportion des individus de la classe de diamétre j dans le patch i, et Xi la fréquence moyenne
de la classe de diamétre i sur les patchs. Tout comme l'indice de Shannon, cet indice peut
intégrer les espéces en croisant, pour chaque patch, les espéces et les classes de dimensions. Il
n’est pas nécessaire, pour calculer cet indice, de connaitre la position exacte de chaque arbre:
il suffit de savoir a quel patch il appartient. Le choix de la taille du patch reste toutefois assez
subjectif et constitue une limite importante a lutilisation de cet indice.
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FIGURE 6 REPRESENTATION DES FONCTIONS DE RIPLEY

a. Détermination du nombre d’arbres en fonction de la distance r.

b. Courbe de la fonction K(r) en fonction de la distance r.

c. Courbes de la fonction L(r) en fonction de r. Chaque type de répartition est représenté : répartition
agrégée (en tireté), aléatoire (trait plein) et réguliére (alterne). La zone grisée correspond a lintervalle de
confiance d’une distribution de Poisson: tant que la courbe reste dans cette zone, la répartition peut étre
considérée comme aléatoire (source: Trouvé, 2011).

a. b. .
K LO
A J
L4 . agrégée
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.3 . g .
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La fonction K (figure 6, ci-dessus) et les fonctions intertypes de Ripley (Goreaud et Pélissier,
1993) nous renseignent sur les distances d’«agrégation» — ou de «répulsion» — des tiges a la
fois entre arbres d’une méme espéce et entre arbres d’espéces différentes. Ces fonctions permet-
tent également d’analyser la structure spatiale au sein d’une classe et entre classes de diamétre
ou de hauteur. L’information fournie par ces fonctions est trés riche; elles constituent une des
meilleures synthéses possibles pour les distributions spatiales. Cependant, il est difficile de les
utiliser pour «manipuler» ’hétérogénéité spatiale d’un peuplement. La création d’indices dérivés
permettrait sans doute de contourner cette difficulté.

QUELLE STRATEGIE ADOPTER DANS LE CADRE D’EXPERIMENTATIONS MENEES
EN PEUPLEMENTS HETEROGENES ?

L’étude des relations entre hétérogénéité, dynamique et fonctionnement des écosystémes fores-
tiers, ne serait-ce que pour leur composante «arbres», est un domaine vaste et complexe. Ces
systémes comportent de nombreuses composantes influencées par de multiples facteurs en inter-
action. La grande majorité des études sur les effets de ’hétérogénéité reposent sur I'observation
plutdét que sur Uexpérimentation, plus difficile a construire et a mener que sur des formations
forestiéres réguliéres et monospécifiques. Pourtant, il y a beaucoup a apprendre d’actions qui
interviennent sur le systéme, qui modifient certaines composantes et agissent sur le niveau de
certains facteurs, surtout dans le cadre d’expérimentations qui comparent diverses interventions
— et donc évolutions — a partir d’'une méme situation initiale.

Elaborer une expérimentation efficace nécessite de définir et de caractériser de maniére quanti-
tative et comparative des modalités expérimentales suffisamment tranchées selon un ou plusieurs
critéres. Les indices présentés précédemment sont destinés a cette caractérisation. Lors de l'ins-
tallation d’une expérimentation dans un peuplement constitué, ils doivent permettre de carac-
tériser son hétérogénéité selon les diverses dimensions présentées ici, puis de définir des
modalités expérimentales qui s’écartent plus ou moins fortement de la situation initiale, sur une
ou plusieurs de ces dimensions, et enfin de suivre "évolution du peuplement soumis a chacune
de ces modalités expérimentales.

Il faut noter que les informations fournies par 'expérimentation seront également analysées au
niveau «arbre individuel»: la croissance (et la survie) de chaque arbre pourra alors étre mise en
relation non seulement avec des caractéristiques du peuplement qui le contient mais aussi avec
des indices locaux, intrapeuplement, comme par exemple des indices de compétition
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(Prévosto, 2005) qui, au sein d’une modalité donnée, d’un peuplement, prennent des valeurs
différentes pour chaque arbre. Notre objectif n’est pas de présenter ces indices locaux, ni les
méthodes statistiques et de modélisation permettant de relier les croissances individuelles aux
facteurs qui les déterminent, et dont certains pourront étre quantifiés par ces indices locaux. On
notera cependant que la gamme de variation de ces indices locaux est forcément dépendante
des caractéristiques globales et des indices d’hétérogénéité du peuplement.

Quels indices privilégier pour étudier I’hétérogénéité des peuplements forestiers ?

La mise en place d’une expérimentation étudiant les relations entre hétérogénéité, dynamique et
fonctionnement des peuplements nécessite de choisir un ou plusieurs indices pour chacune des
dimensions que l'on souhaite manipuler ou suivre dans le temps. Les propriétés statistiques de
ces indices sont un critére important qui milite en faveur d’indices éprouvés de ce point de vue,
comme ceux de Gini ou de Shannon. Nous avons expliqué que l'indice de Shannon comporte un
biais, mais ce biais reste trés faible pour des peuplements constitués de peu d’espéces et
d’arbres nombreux, ce qui incite a lutiliser, compte tenu de ses propriétés intéressantes.

Un autre critére a ne pas négliger est la capacité de l'indice a discriminer des peuplements de
structures différentes (par exemple, la forme de I'histogramme des diamétres). Dans les diffé-
rentes études mentionnées, les indices de Shannon et de Gini se révélent encore une fois assez
performants en la matiére.

Un autre critére non moins important est la sensibilité de l'indice aux interventions sylvicoles.
Zingg et al. (2007) indiquent qu’il faut combiner plusieurs indices pour révéler des changements
de structures liées aux interventions sylvicoles. Ils conseillent en outre de calculer ces indices
a l’échelle du peuplement et pour des sous-ensembles du peuplement qui font sens pour la
sylviculture (par exemple, les arbres de la strate dominée comparés aux arbres de la strate
dominante et co-dominante).

Dans le cadre d’une expérimentation menée en peuplement constitué et ol I’hétérogénéité
constitue une variable de réponse (comment répond I'hétérogénéité a des interventions sylvi-
coles?), on cherchera donc a calculer plusieurs indices pour chaque dimension d’hétérogénéité, et
pour différents sous-ensembles, afin de discriminer au mieux les effets des différents traitements.
En revanche, lorsque I’hétérogénéité est envisagée en tant que facteur étudié (par exemple, quel
est leffet d’'une différence d’hétérogénéité sur la production?), on se concentrera sur une ou deux
dimensions d’hétérogénéité en privilégiant I'usage d’un seul indice pour chacune de ces dimen-
sions ou en sélectionnant des indices synthétiques. Pour sélectionner au mieux ces indices, des
études complémentaires restent nécessaires, notamment pour préciser les possibilités de les
controler indépendamment les uns des autres lors des interventions (voir Trouvé, 2011).

Globalement, lindice de Shannon semble offrir un compromis intéressant. Il posséde des
variantes pour chacun des axes d’hétérogénéité (figure 7, p. 784) et a produit des résultats
souvent satisfaisants dans différentes études testant les indices de diversité des espéces et
des dimensions. L’indice de Gini semble également particuliérement intéressant pour aborder la
diversité des espéces et I'hétérogénéité en dimensions. Enfin, en ce qui concerne I’hétérogénéité
spatiale, les indices de Gadow et les fonctions de Ripley gagneraient a étre davantage utilisés
dans le cadre d’expérimentations in situ.

Comment tenir compte de ’hétérogénéité spatiale des facteurs pédologiques?

Dans des dispositifs créés dés la plantation, pour lesquels on compare des modalités variées de
préparation mécanique du sol, le facteur «sol» est un facteur expérimental a part entiére. Mais
dans le cas d’expérimentations sur peuplement en place, constitué, ’hétérogénéité du sol n’est
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FIGURE 7 SCHEMA SYNTHETISANT LES INDICES D’HETEROGENEITE D’INTERET,
A SUIVRE OU A CONTROLER DANS LE CADRE D’EXPERIMENTATIONS MENEES
EN PEUPLEMENTS CONSTITUES

SYSTEME FORESTIER ETUDIE

Richesse + composition Equitabilité espéces
nombre d’espéces identité des espéces > Gini
traits fonctionnels Shannon
A / A J
Diversité/inégalité dimensions Equitabilité espéces & diversité dimensions

(diamétres, hauteurs) < P
Shannon espéces/diamétres

Shannon espéces/hauteur

\/

Hétérogénéité spatiale

Gini, Gini décomposé
Shannon

Indices de contagion, mixité et différenciation
Fonction K et intertypes de Ripley

évidemment pas un facteur que I'on manipule expérimentalement (méme si 'on peut imaginer
des fertilisations locales, ou autres modalités trés particuliéres). Il s’agit alors, en quelque sorte,
d’un facteur qui peut «parasiter» linterprétation de leffet des autres facteurs et dimensions
d’hétérogénéité.

Comment caractériser le sol d’un peuplement correspondant a une unité d’un dispositif expéri-
mental? Notons d’abord qu’une caractéristique pédologique est une variable continue qui, a la
différence des variables «portées» par des arbres, n’est pas intrinséquement de nature ponc-
tuelle. Elle peut cependant étre évaluée par échantillonnage sur des points de sondage, dont la
nature dépend du type de sol et des facteurs limitants associés.

Un point de sondage peut bien s{ir correspondre a la description plus ou moins compléte
(uniquement les caractéristiques physiques, ou avec une analyse chimique, etc.) d’une fosse
pédologique. Un sondage a l'aide d’une tariére pédologique peut suffire dans des sols permet-
tant son utilisation (faible charge en cailloux ou blocs), par exemple pour évaluer la profondeur
d’apparition de traces d’hydromorphie. Un sondage a la barre & mine (de masse et forme déter-
minée, enfoncée a plusieurs reprises selon un protocole fixé) peut &tre utilisé lorsqu’il s’agit d’es-
timer une profondeur pour des sols caillouteux, sur substrat plus ou moins rocheux. Des
prélévements peuvent étre effectués, par exemple pour caractériser la richesse chimique.

La densité de sondage, l'effectif de ’échantillon, ne peuvent étre définis de maniére générale. On
peut conseiller de procéder par étapes, par exemple par un premier ensemble de 16 sondages
en grille systématique (sur le peuplement), permettant de voir s’il apparait un gradient, d’évaluer
la variabilité des 16 valeurs obtenues: si le gradient est suffisamment net, ou, en absence de
gradient, si la variabilité est faible, on pourra en rester la; s’il semble y avoir un gradient, mais
encore difficile a évaluer, ou si la variabilité est forte dans le 1®" jeu de valeurs, on affinera la
maille de la grille par des sondages intermédiaires. Outre les valeurs en chaque point de sondage,
on obtiendra une moyenne et une variabilité pour le peuplement en tant qu’unité expérimentale,
que l'on pourra comparer a celles des autres peuplements qui composent le dispositif.
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Comment en tenir compte? Il n’y a bien slrr pas non plus de régle générale quant a linfluence
du sol — et de ses nombreuses caractéristiques — sur la croissance ou la mortalité des arbres
de différentes espéces. En analyse intrapeuplement, les valeurs obtenues sur chaque sondage
pourront bien sir étre utilisées comme covariables éventuellement susceptibles d’expliquer une
part de la variabilité résiduelle. Mais, au stade de I’élaboration de I’expérimentation, il s’agit
d’abord de caractériser chaque site candidat, puis, une fois le site choisi, aussi globalement
homogéne que possible, chaque peuplement en tant qu’unité expérimentale, afin de s’assurer
que les différences de caractéristiques moyennes (ou de variabilité) d’une unité a l'autre restent
compatibles avec I’étude des facteurs d’hétérogénéité a expérimenter: il s’agit par exemple
d’éviter que des modalités différentes en termes d’hétérogénéité des diameétres ne soient pas
également différentes en termes de variabilité de caractéristiques de sol qui influencent la
croissance en diamétre, au risque de fausser la compréhension et I’analyse des évolutions des
différentes unités expérimentales comparées.

A noter enfin que les interventions sylvicoles peuvent indirectement modifier certaines caracté-
ristiques du sol, méme a l’échelle intrapeuplement: tassement, décapage par le passage d’engins
de débardage, effets de I’éclairement provoqué par la coupe sur la décomposition de la litiére
et ’évolution des humus, etc.

CONCLUSIONS

Les foréts mélangées ou irréguliéres offrent un matériel expérimental de choix pour tester les
effets des différentes dimensions d’hétérogénéité sur la dynamique et le fonctionnement des
écosystémes forestiers. Dans cet article, nous avons abordé ces foréts suivant quatre dimensions
principales ; pour chacune d’elles nous avons présenté quelques indices d’intérét. Dans l'avenir,
il nous parait important que ces différentes dimensions soient davantage explicitées et quanti-
fies dans les études forestiéres. Dans un cadre expérimental, la diversité des dimensions, I'hé-
térogénéité spatiale des arbres et I’hétérogénéité spatiale des facteurs stationnels mériteraient
d’étre investies de maniére plus importante. Le groupement d’intérét scientifique (GIS) «Coopé-
rative de données pour la modélisation de la croissance», dont la vocation principale est la mise
en place d’expérimentations pour I’élaboration de modéles de croissance et de production, a fait
un grand pas dans cette direction en créant et soutenant un groupe de réflexion sur la mise en
place d’expérimentations en foréts hétérogénes.
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OUELLES DIMENSIONS ET OUELS INDICES D'HETEROGENEITE PRIVILEGIER POUR L'EXPERIMENTATION DANS LES PEUPLE-
MENTS FORESTIERS MELANGES OU IRREGULIERS ? [Résumé)

Alors que les débats sur lintérét des foréts mélangées ou irréguliéres pour la résilience @ et la productivité
des écosystémes dans le contexte des changements globaux sont prégnants, il n’existe toujours pas de
préconisations sur les différentes dimensions d’hétérogénéité a étudier et sur les indices associés pour les
décrire, les quantifier. Dans cet article, nous présentons les principales dimensions d’hétérogénéité qu’il
convient de prendre en compte, a I’échelle du peuplement, pour ’étude expérimentale des relations entre
hétérogénéité, dynamique et fonctionnement des peuplements, a savoir: la diversité des espéces, la diver-
sité des tailles et des ages des arbres, I’hétérogénéité de leur répartition spatiale et enfin ’hétérogénéité des
facteurs stationnels. Nous donnons un bref apercu des indices classiquement utilisés pour caractériser ces
dimensions. Ces indices sont ensuite examinés dans le cadre d’expérimentations menées dans des peuple-
ments constitués ol 'on souhaite manipuler, contrdler, ou simplement suivre certaines dimensions d’hétéro-
généité au cours du temps.

(1) Capacité que posséde un écosystéme [...] a retrouver son état d’origine, par différents processus de dynamique progressive, aprés
sa destruction totale ou partielle par un aléa naturel ou une perturbation (Bastien et Gauberville, 2011).

RELEVANT DIMENSIONS AND INDICES OF HETEROGENEITY FOR EXPERIMENTS ON MIXED AND UNEVEN-RGED FORESTS
[Abstract)

Although there is much debate about the relevance of mixed or uneven-aged forests to resilience @ and to
the productivity of ecosystems in a context of global climate change, there are still no recommendations as
to the various dimensions of heterogeneity to be monitored and the associated indices to describe and
quantify them. In this article, the authors present the main dimensions of heterogeneity that should be consi-
dered, on the scale of a stand, for the purposes of experimental study of relations between heterogeneity,
dynamics and function of stands: species diversity, diversity of tree size and age, heterogeneity of their
spatial distribution and finally, site-factor heterogeneity. They provide a brief overview of the indices conven-
tionally used to characterize those dimensions. The indices are then examined with a view to conducting
experiments in established stands where certain dimensions of heterogeneity are to be controlled, monitored
or simply followed over time.

(1) The capacity of an ecosystem [...] to return to its original state by means of various processes of slow dynamics, after being totally
or partially destroyed by a natural hazard or by a disruption. (Bastien et Gauberville, 2011, translation from French).
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