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Les scientifiques et les décideurs
se sont penchés sur la biodiversité

des forêts méditerranéennes
essentiellement d’un point de vue de
la conservation. Mais la biodiversité

est de plus en plus considérée comme
un facteur important du fonctionne-

ment même des écosystèmes.
Cet article examine plus particuliè-

rement la relation diversité-
productivité en forêt. Mais la tâche
n’est pas facile car l’état de la forêt

et sa croissance sont déterminés
par de nombreux facteurs

interdépendants, environnementaux
et de gestion. Dans ce cadre,

un dispositif expérimental
très spécifique serait utile via
le développement d’un réseau

international d’expériences et,
tout particulièrement, sur certains

sites méditerranéens.

Semaine forestière méditerranéenne d’Avignon

Relation entre diversité
des espèces d’arbres

et productivité des forêts

par Bart MUYS, Fernando VALLADARES, Filippo BUSSOTTI,
Federico SELVI et Michael SCHERER-LORENZEN

Introduction

La productivité primaire engendrée par la photosynthèse et la respi-
ration est une fonction essentielle qui sous-tend la vie, contribuant lar-
gement aux services d’approvisionnement de bois et d’autres produits
forestiers ainsi qu’aux services de régulation de la séquestration et du
stockage du carbone (MEA 2005). La gestion durable des forêts vise à
co-optimiser les fonctions de stock (biomasse et carbone), les fonction
de taux (croissance, séquestration) et la stabilité des stocks et des flux
(PACALA & KINZIG 2002). Depuis le XIXe siècle, les forestiers se sont
demandés si les forêts mixtes seraient plus productives que les mono-
cultures (PRETZSCH 2005), mais jusqu’ici, il n’y a pas eu de réponse
concluante.
Durant la dernière décennie, une très forte corrélation positive entre

diversité et productivité s’est vérifiée dans le cadre d’expériences d’as-
semblages d’espèces de prairie (TILMAN et al. 2001, LOREAU et al. 2001).
Cela s’explique en partie par la complémentarité des espèces dans l’ac-
cès aux ressources souterraines (ex. VERHEYEN et al. 2008). Dans cette
contribution, on veut explorer si des tendances similaires existent dans
le domaine des forêts.
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Preuve des relations
biodiversité/ productivité
dans les forêts

De nombreuses observations mondiales, à
l’échelle des peuplements, sur d’importantes
essences forestières comme l’épicéa, le sapin
de Douglas, le pin ou l’eucalyptus ont révélé
une plus grande productivité dans les mono-
cultures par rapport à des peuplements
mixtes composés de ces mêmes essences
(PRETZSCH 2005). Mais d’autres études, réali-
sées sur ces mêmes espèces, signalent, au
contraire, des effets positifs des mélanges
d’espèces sur la productivité jusqu’à 10 à
20%. De telles relations positives entre
diversité et productivité ont été principale-
ment observées sur des sols riches, alors que,
sur des sols pauvres, les mélanges d’espèces
ont montré un effet souvent négatif sur la
productivité (KÖRMER 2005). Une synthèse
d’études menées à l’échelle de peuplements
forestiers tropicaux a montré une croissance
en diamètre globalement meilleure dans les
plantations forestières mixtes par rapport
aux monocultures (PIOTTO 2008). MÖLDER et
al. (2008) a trouvé une relation positive
entre la biomasse herbacée et la diversité de
la strate arborée dans des forêts de feuillus
en Allemagne.
Jusqu’ici, très peu d’études ont évalué les

relations entre diversité et productivité au-
delà de l’échelle du peuplement. Une pre-
mière tentative de tester l’hypothèse biodi-
versité/productivité avec un inventaire
forestier régional a été faite par VILA et al.
(2007) en Catalogne (Cf. Fig. 1). Ils ont
remarqué une augmentation de la produc-
tion de bois du peuplement en présence
d’une richesse d’espèces d’arbres antérieure

à la fermeture de la canopée dans une forêt
sclérophylle, moindre dans des forêts de
conifères et pas dans des forêts de feuillus.
Cela suggère que, dans les forêts méditer-

ranéennes, cette relation peut être observée
au début du processus de succession écolo-
gique des forêts ou sur des sites en marge.
Depuis, quelques analyses de données d’in-
ventaires nationaux pour déduire les effets
de forêts mélangées sont en cours, en France
et en Allemagne (ex. MORNEAU et al., 2008).
En analysant une base de données globale
NPP, LUYSSAERT et al. (2007) ont montré que
le bilan net du carbone des forêts est assez
similaire dans le monde entier parce que,
pour des températures annuelles moyennes
et des précipitations au-dessus des opti-
mums de 10°C et 1500 mm, la photosynthèse
est de plus en plus compensée par des taux
de respiration plus élevés. La variation glo-
bale entre les divers sites forestiers n’est pas
tant l’effet de différences climatiques, mais
est plutôt due à des facteurs tels que l’âge
des forêts, la gestion et l’historique des per-
turbations qui, entre autres, influencent la
composition d’espèces d’arbres.
Cette brève revue montre que les résultats

des diverses études d’observations sur la
relation diversité/productivité dans les forêts
ne sont pas univoques. Les relations diver-
sité/productivité observées semblent dépen-
dantes du contexte et fortement dépendantes
des facteurs environnementaux et des pra-
tiques de gestion. Cette découverte souligne
la nécessité d’expérimentations bien conçues,
synthétiques et non univoques à l’échelle des
communautés végétales.
Ces dernières années, des avancées métho-

dologiques ont été débattues dans la littéra-
ture récente (SCHERER-LORENZEN et al. 2007,
LEUSCHNER et al. 2009) et ont conduit à la a-

Fig. 1 :
L’analyse de l’inventaire
forestier catalan a révélé

des relations positives
entre le nombre

d’espèces d’arbres et la
production de bois, et

aussi entre le nombre de
groupes fonctionnels et la

production de bois dans
les forêts sclérophylles à
feuillage persistant, mais
de façon moins pronon-

cée dans les peuplements
de feuillus et de conifères

(les lettres majuscules
dans les graphiques

montrent les différences
significatives entre les
groupes). Les résultats
suggèrent un effet de

complémentarité plus fort
au début des stades de

succession écologique sur
les sites marginaux, ce qui

semble contradictoire
avec les résultats sous
climat tempéré froid.

Source Vila et al. 2007

1 - www.fundiveurope.eu
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mise en place d’assemblages d’espèces d’ar-
bres, sur de grandes étendues et à long
terme, afin d’étudier la relation fonctionnelle
entre la diversité d’arbres et la productivité
des forêts, en Allemagne, Finlande,
Belgique, France, Panama, Malaisie, Chine
et Canada (Cf. Fig. 2). Malheureusement,
aucune expérience n’a été, jusqu’ici, établie
dans le biome méditerranéen. En plus d’une
plateforme expérimentale, le projet FP7
FunDivEurope 1 comprend également une
plateforme exploratoire, où des parcelles
avec des niveaux différents de diversité d’es-
pèces d’arbres ont été sélectionnées à l’inté-
rieur de zones de forêt mature, dans des
conditions environnementales homogènes.
Six de ces sites d’exploration ont été établis
en Europe, deux se situent dans la région
méditerranéenne (Parc naturel de l’Alto Tajo
en Espagne et forêts Berignone-Tatti et
Belagaio en Italie en climat subméditerra-
néen).

De haut en bas, Fig. 2 :
Le réseau global des expérimentations synthétiques

des communautés évaluant le rôle de la diversité
d’espèces d’arbres consiste en plus de 2900 parcelles
expérimentales couvrant plus de 600 hectares et plus

de 600 000 arbres plantés
(www.treedivnet.ugent.be). Fond de carte

représentant la diversité des plantes vasculaires,
BARTHLOTT et al. 2005.

Fig. 3 :
La production de biomasse en fonction du site

pour deux espèces d’arbres.
a) les espèces avec des niches écologiques similaires.

b) les espèces avec des niches écologiques différentes.
(PRETZSCH 2005). Les sections 1-4 se réfèrent aux

interactions entre espèces expliquées dans la figure 4.
Fig. 4 :

La production de biomasse pour deux espèces
d’arbres dans les monocultures et les peuplements

mélangés dans différentes conditions (les conditions
1-4 de la figure 3b). Lorsque deux espèces différentes
avec des niches fortement distinctes co-habitent, leur
productivité dépendra théoriquement de l’interaction

complexe entre 3 types d’interactions entre espèces
(interaction positive, ligne continue; interaction néga-

tive, pointillés, interaction neutre, ligne pointillée)
dans 5 types de sites (gamme de croissance
de l’espèce A mais en dehors de la gamme

de croissance de l’espèce B (pas dans la figure),
croissance optimale pour l’espèce A (figure 4a),
potentiel de croissance identique pour les deux

espèces (figure 4b), croissance optimale de l’espèce B
(figure 4c), gamme de croissance de l’espèce B,

mais en dehors de la gamme de croissance
de l’espèce A (figure 4d) (PRETZSCH 2005).
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Tentatives d’explication
mécanistique

Les espèces d’arbres peuvent montrer dif-
férents types d’interactions en fonction des
conditions abiotiques. Lorsque deux espèces
occupent plus ou moins la même niche écolo-
gique, l’une étant plus productive que l’au-
tre, alors l’introduction de la seconde espèce
conduirait à une perte de productivité (Cf.
Fig. 3a). Une telle situation, où la concur-
rence se situe entre espèces fonctionnelle-
ment similaires est commune dans les forêts,
ce qui explique la multitude d’études démon-
trant des corrélations négatives entre diver-
sité et productivité. Mais, lorsque différentes
espèces appartenant à des niches bien dis-
tinctes cohabitent (Cf. Fig. 3b), alors la pro-
ductivité dépendra de l’interaction complexe
entre les deux et peut conduire à des résul-
tats différents, en fonction de l’interaction
espèces / site (Cf. Fig. 4).
Ces interactions possibles entre les espèces

peuvent être testées sur le terrain en compa-
rant la productivité ou tout autre indicateur
de performance des parcelles/patchs de
monoculture par rapport à des
parcelles/patchs mixtes, situées sur le même
site. Comme expliqué ci-dessus, l’interaction
entre les espèces peut avoir un effet négatif
(compétition), un effet neutre ou un effet
positif. Mais les effets positifs n’impliquent
pas tous une complémentarité des espèces.
Par exemple, quelques études illustrent des
modèles de différenciation de niches et de
facilitation entre les espèces (HOOPER et al.,
2005). Il est également possible qu’il y ait
tout simplement un effet de sélection/assu-
rance. Cela signifie qu’une diversité supé-
rieure d’espèces conduit à une probabilité
plus élevée de la présence d’espèces perfor-
mantes (par exemple un mélange intégrant
une espèce d’arbre fixatrice d’azote sur des
sols pauvres) ou à une probabilité plus éle-
vée de voies alternatives (par exemple un
mélange composé de frêne et d’aulne com-
blant des espaces laissés par l’orme dans une
forêt riveraine endommagées par la maladie
hollandaise de l’orme). Des tests simples
pour identifier le type d’interaction sont
mentionnés dans les équations suivantes :

[1] Effet de la diversité net (NDE) =
[productivité observée] - [productivité attendue]
où la productivité attendue est la producti-
vité moyenne pondérée de la zone des mono-
cultures d’espèces mélangées.

[2] Surproductivité transgressive (Dmax) =
[productivité observée] - [productivité maxi-

male d’une seule espèce]
où la productivité maximale d’une espèce
unique est la productivité de la monoculture
des espèces les plus performantes mélan-
gées.
Le résultat des équations [1] et [2] est com-
paré avec les quatre équations suivantes
pour identifier le type d’interaction entre les
espèces :
NDE<0: effet antagoniste (concurrence) [3]
NDE=0: aucun effet [4]
NDE>0; Dmax<0: effet sélection [5]
NDE>0; Dmax>0: effet complémentarité [6]

Dans une étude sur la croissance du pin
sylvestre et du bouleau dans les Pays-Bas,
WIJDEVEN et al. (2000) ont observé une plus
grande productivité dans les mélanges que
dans les monocultures de ces deux espèces,
avec une augmentation de l’effet du mélange
dans les peuplements disposant d’une plus
grande surface terrière. En particulier, le
bouleau a été plus productif dans le mélange
que dans la monoculture. Les auteurs émet-
tent l’hypothèse d’une complémentarité des
ressources, éventuellement grâce à l’enraci-
nement dans les différentes couches du sol,
mais ne disposent pas de preuves mesurées
confirmant cette hypothèse. PRETZSCH &
SCHÜTZE (2009) ont été les premiers à prou-
ver la complémentarité des ressources entre
les espèces d’arbres dans un mélange. Alors
que des mélanges de hêtres et d’épicéas sur
des substrats pauvres conduisent toujours à
la dominance de l’épicéa, sans effets de com-
plémentarité, ils ont observé une surproduc-
tivité transgressive de 14 à 29% par rapport
à la monoculture sur des sites riches en
Allemagne du Sud, due à la stimulation
mutuelle de croissance des deux espèces.
Cette complémentarité prouvée était suppo-
sée être la conséquence de l’absorption et
d’une distribution des nutriments plus effi-
cace et d’une plus grande efficacité des houp-
piers dans les mélanges.

Conclusion
Jusqu’à présent, peu d’éléments ont per-

mis de décrire convenablement les relations
entre la diversité et la productivité des
forêts. Des études basées sur des observa-
tions ne permettent pas une approche expli-
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cite de ces relations, car elles peuvent mas-
quer des facteurs de confusion, tels que la
variabilité des ressources abiotiques. Les
défis méthodologiques ont sérieusement
retardé la mise en place d’expérimentations
dans les forêts, étant donné que ces écosys-
tèmes sont dominés par des organismes
vivants longévifs et de grande taille. Les
résultats d’expériences plus récentes sont
attendus pour favoriser, dans l’avenir, une
avancée dans la compréhension du rôle de la
biodiversité dans la productivité des forêts et
la séquestration du carbone. En attendant,
des analyses statistiques avancées d’études
observatoires et de bases de données d’inven-
taire permettent de tester l’hypothèse de la
diversité / productivité dans les forêts.
Lorsque la complémentarité peut être
démontrée, davantage de recherches basées
sur les processus est nécessaire pour com-
prendre les mécanismes sous-jacents.
L’étude de la fonction de la diversité fores-
tière est une science jeune avec un besoin
important de résultats scientifiques sur le
biome méditerranéen. A partir des parcelles
exploratoires du projet FunDivEurope en
Italie et en Espagne, il est recommandé d’en-
visager la création d’assemblages expérimen-
taux d’arbres divers avec des espèces médi-
terranéennes typiques.
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Les scientifiques et les décideurs politiques se sont penchés sur la biodiversité des forêts méditerra-
néennes essentiellement d’un point de vue de la conservation en raison du statut de hotspot de biodi-
versité du biome méditerranéen. Mais la biodiversité est de plus en plus considérée comme un facteur
important du fonctionnement des écosystèmes, qui sous-tendent la fourniture d’autres services écosys-
témiques (TEEB 2008). Dans les prairies tempérées, par exemple, la corrélation entre la biodiversité et la
productivité a été testée et examinée en détail. Dans les forêts méditerranéennes, la relation diversité-
stabilité devrait être d’une importance supérieure compte tenu des conditions climatiques sèches et
d’un contexte qui nécessite l’adaptation à une sécheresse croissante. Nous supposons que de nom-
breux gestionnaires forestiers de la région considèrent que les forêts mixtes sont plus stables contre les
perturbations et même plus productives sur le long terme, mais il y a peu de preuves scientifiques pour
affirmer cela.
Dans cet article, nous examinons d’abord quelques recherches sur les fonctions de la biodiversité et les
théories pertinentes associées. Nous comparons les effets de complémentarité et de la sélection en tant
que mécanismes possibles pour la fonction de la biodiversité et introduisons le concept de sur-rende-
ment comme mesure de l’effet fonctionnel de la diversité basée sur la comparaison entre la forêt
mélangée et les monocultures de ses constituants. Puis nous mettons en évidence les activités de
recherche actuelles et futures dans les forêts méditerranéennes. Comme prévu, démontrer la relation
diversité-productivité ou diversité-stabilité dans la forêt méditerranéenne n’est pas une tâche facile. Le
problème est que l’état de la forêt et la croissance sont déterminés par de nombreux facteurs interdé-
pendants environnementaux et de gestion, certains d’entre eux ayant une influence beaucoup plus
forte que la diversité. Le contrôle de ces facteurs de confusion nécessiterait donc des techniques statis-
tiques avancées ou un dispositif expérimental très spécifique.
Vilà et al. (2007) a fait la tentative la plus réussie à ce jour pour l’utilisation de données nationales d’in-
ventaire forestier pour les tests sur la relation biodiversité-productivité dans la forêt méditerranéenne.
Ils ont utilisé les données de l’inventaire de la Catalogne, au nord de l’Espagne, qui comprend des
informations à haute résolution spatiale sur de nombreuses co-variables environnementales et de ges-
tion associées. En somme, ils ont trouvé un niveau de production de bois plus élevé selon un degré de
mélange d’arbres croissant dans des forêts de feuillus à feuilles persistantes, mais pas dans des forêts
de feuillus à feuilles caduques ni de conifères. Cela suggère une corrélation positive entre la biodiversité
et la productivité sur des sites davantage extrêmes ou marginaux.
Des études d’observation davantage contrôlées auront lieu dans le cadre du projet européen FP7
FunDivEUROPE, où de nombreux indicateurs des services écosystémiques et de la biodiversité associée
seront mesurés selon des gradients de diversité d’essences forestières dans des secteurs choisis pour
leur variabilité réduite des facteurs de confusion. Les deux sites méditerranéens sélectionnés sont le
Parc naturel Alto Tajo, au centre de l’Espagne et les complexes de forêts publiques de Berignone-Tatti
et Belagaio dans le centre-sud de la Toscane, en Italie.
Enfin, la nécessité d’expériences spécifiquement conçues pour évaluer la diversité des espèces d’arbres
en contrôlant parfaitement les facteurs de confusion seront discutés dans le contexte du développe-
ment d’un réseau international d’expériences et de l’argumentation de la pertinence de certains sites
méditerranéens à en faire partie.

Mots-clés : forêts mixtes, relation diversité-productivité, relation diversité-stabilité.
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