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Re sume  
La relation diversité-pƌoduĐtiǀitĠ est au Đœuƌ des eŶjeuǆ aĐtuels daŶs de Ŷoŵďƌeuǆ 
ĠĐosǇstğŵes. DaŶs l͛Ġtude de Đette ƌelatioŶ eŶ peupleŵeŶts foƌestieƌs, uŶ aspeĐt de la 
diversité a été longtemps négligé : l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles. Nous Ŷous iŶtĠƌessoŶs à l͛effet 
de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ eŶ peupleŵeŶts puƌs et ŵĠlaŶgĠs et à ses 
iŶteƌaĐtioŶs aǀeĐ les tƌaits foŶĐtioŶŶels des espğĐes. L͛utilisatioŶ de doŶŶĠes de l͛inventaire 
forestier national nous a permis de démontrer un effet globalement négatif de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles eŶ peupleŵeŶts puƌs de diffĠƌeŶtes espğĐes aiŶsi Ƌu'eŶ 
peuplements mélangés. Dans ce dernier cas, nous avons mis en évidence un effet positif sur 
la pƌoduĐtioŶ de la ƌiĐhesse spĠĐifiƋue et uŶ effet positif d͛uŶe diŵiŶutioŶ de la tolĠƌaŶĐe à 
l͛oŵďƌe aǀeĐ la taille des aƌďƌes Đ͛est à diƌe lorsque les espèces les moins tolérantes 
dominent la canopée. Nous discutons les intérêts et limites de de ces résultats et leurs 
conséquences à plus ou moins long terme pour la stabilité et la résilience des peuplements 
forestiers. 
 
 Abstract 
Understanding the link between diversity ecosystem functioning has been a major topic of 
ecology for the last decades. When studying the relationship between diversity and 
productivity in tree populations and communities, size heterogeneity has often been 
disregarded. Our study focuses on the effect of size heterogeneity on the production of pure 
and mixed forest stands as wells its iŶteƌaĐtioŶs ǁith speĐies͛ fuŶĐtioŶal tƌaits. dǇ usiŶg 
national forest inventory data, we were able to demonstrate a negative effect of size 
heterogeneity in both pure and mixed stands. In the latter case, we showed a positive effect 
of species richness as well as a positive effect of a decrease of shade tolerance with tree size, 
i.e. when the less tolerant species are dominant in the overstorey.  We propose potential 
mechanisms to explain our results and discuss the consequences of such findings at larger 
time scale for the stability and resilience of forest stands. 
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I _ Introduction 
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I.1 Contexte de l’étude 

I.1.1 Importance des forêts 

 
L͛oƌgaŶisatioŶ des NatioŶs uŶies pouƌ l͛aliŵeŶtatioŶ et l͛agƌiĐultuƌe ;FAOͿ dĠfiŶit les forêts 
comme des terres occupant une superficie de plus de 0,5 hectare avec des arbres atteignant 
une hauteur supérieure à cinq mètres et un couvert arboré de plus de 10 %, ou avec des 
aƌďƌes Đapaďles d͛atteiŶdƌe Đes seuils in situ. Les forêts et terres boisées couvrent ainsi 30% 
de la supeƌfiĐie des teƌƌes ĠŵeƌgĠes à l͛ĠĐhelle ŵoŶdiale, Đe Ƌui ƌepƌĠseŶte Ƌuatƌe ŵilliaƌds 
d͛heĐtaƌes seloŶ la FAO. 
CepeŶdaŶt l͛Ġtat des foƌġts est eŶ ĐoŶstaŶte ŵutatioŶ aǀeĐ ŶotaŵŵeŶt de la dĠfoƌestatioŶ 
liée aux activités humaines. Au cours des 25 dernières années, la superficie des forêts a ainsi 
baissé de 3.1%. Ce taux de perte de superficie forestière a toutefois diminué de plus de 50% 
entre les périodes 1990-2000 et 2010-ϮϬϭϱ passaŶt de plus de ϳ ŵillioŶs d͛heĐtaƌes de 
pertes à eŶǀiƌoŶ ϯ ŵillioŶs. Ce ƌĠsultat est la ĐoŵďiŶaisoŶ d͛uŶe ďaisse des peƌtes de 
superficie foƌestiğƌe daŶs ĐeƌtaiŶs paǇs eŶ ǀoie de dĠǀeloppeŵeŶt et d͛uŶe augŵeŶtatioŶ de 
Đette supeƌfiĐie daŶs des paǇs de l͛hĠŵisphğƌe Noƌd. A titƌe d͛eǆeŵple, la suƌfaĐe forestière 
eŶ AŵĠƌiƋue ĐeŶtƌale a ƌeĐulĠ de ϭϵ% eŶtƌe ϭϵϵϬ et ϮϬϬϱ aloƌs Ƌu͛elle a pƌogƌessĠ de ϳ.ϯ% 
en Union Européenne sur la même période. 
Ces forêts mondiales sont classées en différents types en fonction des zones écologiques 
Ƌu͛elles oĐĐupeŶt. OŶ peut Điteƌ les tƌois pƌiŶĐipauǆ Ƌue soŶt ;eŶ allaŶt de l͛ĠƋuateuƌ ǀeƌs les 
pôles) : 

 Les forêts tropicales et subtropicales, caractérisées par leur forte richesse biologique 

(plus de 50 ϬϬϬ espğĐes d͛aƌďƌes dĠŶoŵďƌĠesͿ, elles soŶt toujouƌs ǀeƌtes et soŶt 
situées dans des régions chaudes et humides. 

 Les foƌġts teŵpĠƌĠes, souǀeŶt ĐoŵposĠes d͛esseŶĐes à feuilles ĐaduƋues et de 
conifères. 

 Les forêts boréales, situées sur le pourtour du cercle polaire, elles sont 

essentiellement composées de conifères. 

En plus de leur zone écologique, les forêts peuvent être classées en fonction de leur origine. 
On distingue ainsi : 

 les foƌġts pƌiŵaiƌes, ĐoŵposĠes d͛espğĐes iŶdigğŶes saŶs tƌaĐes d͛aĐtiǀitĠs 
humaines. 

 les forêts naturelles modifiées, elles se distinguent des précédentes par des traces 

d͛aĐtiǀitĠs huŵaiŶes ŵais ĐoŶseƌǀeŶt uŶe ƌĠgĠŶĠƌatioŶ Ŷatuƌelle et leuƌs espğĐes 
indigènes. 

 Les forêts semi-naturelles, leur composition peut être modifiée et elles sont gérées 

iŶtĠgƌaleŵeŶt paƌ l͛hoŵŵe. 
 Les plantations de production, des foƌġts plaŶtĠes ĐoŵposĠes d͛espğĐes iŶdigğŶes 

ou introduites pour la production de bois. 
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 Les plantations de protection, plus rares, ces plantations sont réalisées pour protéger 

les sols, les eaux ou la biodiversité par exemple. 

 

 
Figure 1 : Représentation des différents types de forêts à l’ĠĐhelle ŵoŶdiale eŶ ϮϬϬϱ ;source ONF) 

 

I.1.1.1 Les différents rôles de la forêt 

 
De par leur diversité de structures, leurs situations et leurs fonctionnements, les forêts 
remplissent de nombreux rôles pouƌ la soĐiĠtĠ. Tout d͛aďoƌd ƌeĐoŶŶus au tƌaǀeƌs de la 
ŶotioŶ de la ŵultifoŶĐtioŶŶalitĠ, Ƌui ŵet l͛aĐĐeŶt suƌ la ĐoeǆisteŶĐe eŶ uŶ ŵġŵe lieu de 
plusieurs fonctions (environnementale, de production et de récréation), ces rôles sont 
aujouƌd͛hui dĠfiŶis au travers de la notion de services écosystémiques. Cette notion 
pƌĠseŶte l͛aǀaŶtage de ŵieuǆ sĠpaƌeƌ Đe Ƌui ƌelğǀe du poteŶtiel ĠĐologiƋue ;eǆ. zoŶe de 
forte productivité primaire), de la demande (besoins en bois et types de produits) et de la 
réalisation (la foƌġt est effeĐtiǀeŵeŶt eǆploitĠeͿ. Elle ŵet ĠgaleŵeŶt daǀaŶtage l͛aĐĐeŶt suƌ 
la quantification écologique et économique du rôle joué par la forêt. Enfin, elle établit de 
manière explicite un lien direct (on parle de liens en cascade) entre les fonctions écologiques 
(cycle azote, carbone, dynamique des communautés) et les bénéfices attendus pour la 
société (Costanza et al. 1997). Parmi les services écosystémiques, on distingue les services 
de ƌĠgulatioŶ ;eǆ. ĐoŶtƌôle de l͛ĠƌosioŶͿ, les seƌǀiĐes Đultuƌels ;eǆ. ǀaleuƌ esthĠtiƋue d͛uŶe 
foƌġtͿ et les seƌǀiĐes d͛appƌoǀisioŶŶeŵeŶt ;eǆ. pƌoduĐtioŶ de ďoisͿ. Ces deƌŶieƌs soŶt eŶ 
général bien étudiés car leur valeur monétaire est plus facile à établir. En ce qui concerne les 
écosystèmes forestiers, de nombreuses études ont cherché à quantifier les services à 
différentes échelles et à établir les compromis ou synergies possibles entre ces services avec 
uŶe gƌaŶde diǀeƌsitĠ d͛appƌoĐhes. CeƌtaiŶes Ġtudes (Duncker et al. 2012; Schwenk et al. 
2012; Lafond, Cordonnier & Courbaud 2015) oŶt souligŶĠ l͛iŵpoƌtaŶĐe de Ŷoŵďƌeuǆ 
facteurs sur les niveaux de services comme les conditions abiotiques local ou encore la 
gestion. Toutefois, un des facteurs qui semble important dans la majorité des cas est la 
structure des communautés. Dans les forêts de Suède, Gamfeldt et al. (2013) ont ainsi 
montré que différents services écosystémiques étaient influencés par la richesse en espèce 
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et paƌ l͛ideŶtitĠ de l͛espğĐe doŵiŶaŶte ;ĠpiĐĠa, piŶ sǇlǀestƌe, feuillusͿ. L͛ĠŵeƌgeŶĐe de la 
notion de service ainsi que celle de la biodiversité et de ses conséquences sur le 
foŶĐtioŶŶeŵeŶt des ĠĐosǇstğŵes oŶt aiŶsi ĐoŶduit à dĠǀeloppeƌ des Ġtudes doŶt l͛oďjeĐtif 
est d͛appƌofoŶdiƌ les ƌelatioŶs eŶtƌe la stƌuĐtuƌe des ĐoŵŵuŶautĠs, sa ĐoŵpleǆitĠ ;au seŶs 
large), et la productivité. 
 

I.1.2 La structure des communautés forestières 

 
EtaŶt doŶŶĠ l͛iŵpoƌtaŶĐe de la stƌuĐtuƌe des ĐoŵŵuŶautĠs pouƌ les seƌǀiĐes 
écosystémiques je vais présenter les grands axes de structure des communautés forestières. 
Paƌ souĐi de siŵpliĐitĠ, je Ŷe ŵ͛iŶtĠƌesseƌai Ƌu͛auǆ iŶdividus et espèces arborés (i.e. 
peuplement forestier).  

I.1.2.1 Les attributs d’un peuplement forestier 

 
Les écosystèmes forestiers sont décrits principalement par les espèces qui les composent. 
DaŶs le laŶgage foƌestieƌ il est ŶotaŵŵeŶt ĐouƌaŶt d͛eŵploǇeƌ les teƌŵes tels que sapinière, 
pessiğƌe ou ĐhġŶaie paƌ eǆeŵple. Ces teƌŵes, s͛ils oŶt l͛aǀaŶtage de dĠĐƌiƌe de ŵaŶiğƌe 
rapide le type de peuplement forestier négligent complètement les processus écologiques à 
l͛œuǀƌe au sein des forêts. Une approche alternative consiste alors à décrire les 
peuplements forestiers paƌ le ďiais d͛attƌiďuts liĠs à leuƌ stƌuĐtuƌe et à leuƌ foŶĐtioŶ eŶ plus 
de ces simples critères de composition. 
 

 La stƌuĐtuƌe est dĠfiŶie paƌ l͛aƌƌaŶgeŵeŶt spatial des diffĠƌeŶts ĐoŵposaŶts du 

peuplement forestier  tels Ƌue l͛espaĐe eŶtƌe les aƌďƌes (structure horizontale) ou 

bien la hauteur de la canopée (structure verticale). 

 La fonction représente les différents processus écologiques qui peuvent coexister au 

seiŶ d͛uŶe foƌġt tels Ƌue la pƌoduĐtioŶ de  biomasse, la production et la 

décomposition du bois mort. 

 La ĐoŵpositioŶ se ƌĠfğƌe Đoŵŵe eǆpliƋuĠ pƌĠĐĠdeŵŵeŶt à l͛ideŶtitĠ et l͛aďoŶdaŶĐe 
des espèces arborées. 

Les éléments structurels, fonctionnels et compositionnels d͛uŶ peupleŵeŶt foƌestieƌ sont 
souvent liés et interdépendants les uns des autres. Par exemple, des indicateurs de 
ĐoŵpositioŶ tel Ƌue le fait d͛aǀoiƌ des espğĐes tolĠƌaŶtes et iŶtolĠƌaŶtes ou des espğĐes aǀeĐ 
des hauteurs maximales différentes peut nous aiguiller sur la structure du peuplement qui 
aura tendance à être davantage stratifié en hauteur. De ce fait, à l͛heuƌe aĐtuelle, Đette 
classification en trois ĐatĠgoƌies Ŷ͛est pas dogŵatiƋue ŵais le pƌiŶĐipe des attƌiďuts 
structurels a été conservé et une liste de ces attributs est notamment dressée dans 
McElhinny et al. (2005). 
 
 
 



Introduction 

5 
  

I.1.2.2  Les différents axes d’hétérogénéité en forêt 

 
Comme vu précédemment, le teƌŵe de stƌuĐtuƌe foƌestiğƌe ƌĠfğƌe à l͛oƌgaŶisatioŶ spatiale 
d͛uŶ peupleŵeŶt suƌ le plaŶ hoƌizoŶtal et ǀeƌtiĐal (Pommerening 2002). L͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ 
réfère quant à elle une notion de complexité ou de diversité associée à chacune des 
diŵeŶsioŶs de la stƌuĐtuƌe. L͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ spatiale, la diǀersité en espèces, la diversité de 
taille et d͛âge des aƌďƌes soŶt aiŶsi les pƌiŶĐipauǆ pilieƌs de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ de la stƌuĐtuƌe 
foƌestiğƌe auƋuel ǀieŶt s͛ajouteƌ, selon certains auteurs, l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ de statioŶ 
(Cordonnier et al. 2012) (Fig.2). Des variations de la distribution spatiale des arbres au sein 
d͛uŶ peupleŵeŶt ǀoŶt paƌ eǆeŵple aǀoiƌ des conséquences sur les interactions de 
ĐoŵpĠtitioŶ Ƌui ǀoŶt s͛eǆeƌĐeƌ eŶtƌe les iŶdiǀidus (Lan et al. 2012). De plus cette distribution 
spatiale a aussi des répercussions sur les processus de plus long terme tels que la succession 
des espèces ou la régénération  (Pacala & Deutschman 1995).  
 

 
Figure 2 : RepƌĠseŶtatioŶ des diffĠƌeŶts aǆes d’hĠtĠƌogĠŶĠitĠ eŶ foƌġt. Chaque peuplement peut 
être positionné dans un espace en trois diŵeŶsioŶs et ĠǀoluĠ d͛uŶ poiŶt ǀeƌs uŶ autƌe eŶ foŶĐtioŶ de 
la variation de ces dimensions au cours du temps. 

La diǀeƌsitĠ des espğĐes aƌďoƌĠes est saŶs doute la diŵeŶsioŶ d͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des 
peuplements forestiers qui a étĠ le sujet du plus gƌaŶd Ŷoŵďƌe d͛Ġtudes. Coŵŵe Ŷous le 
ǀeƌƌoŶs plus eŶ dĠtails, Đette diǀeƌsitĠ a des iŵpaĐts suƌ toutes les ĐoŵposaŶtes d͛uŶe foƌġt 
allant de la biodiversité végétale et animale associée mais aussi sur le fonctionnement de la 
forêt dans sa globalité et notamment sa productivité.  
La diversité des tailles a également un rôle important dans la dynamique et le 
fonctionnement à long terme des forêts. Les arbres les plus petits constituant la 
régénération alimenteront les strates supérieures de la forêt quelques années ou décennies 
plus tard. Cette diversité a aussi des conséquences sur la compétition entre les individus 
Đoŵŵe Ŷous l͛eǆpliƋueƌoŶs uŶ peu plus loiŶ. 
 

I.1.2.3 Impacts de la gestion sur la structure forestière 

 
En l͛aďseŶĐe de peƌtuƌďatioŶs naturelles importantes comme les tempêtes qui peuvent 
Đauseƌ d͛iŵpoƌtaŶtes ŵodifiĐatioŶs de la stƌuĐtuƌe paƌ l͛ouǀeƌtuƌe de Đhaďlis (Attiwill 1994), 
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le principal facteur déterminant la stƌuĐtuƌe d͛uŶ peuplement forestier est le régime de 
gestion auquel il est soumis. Les pratiques de gestion (sylviculture, aménagement, travaux) 
ont un en effet impact majeur sur la densité, les distributions en diamètre et hauteur et la 
distribution spatiale des arbres du peuplement forestier. En fonction du régime de gestion 
choisi, à l͛ĠĐhelle de l͛uŶitĠ de gestioŶ, le gestionnaire pourra avoir par exemple comme 
priorité de garder un apport économique constant dans le temps par l͛appliĐatioŶ d͛uŶe 
gestion en futaie irrégulière ou jardinée qui se caractérise par une présence de toutes les 
Đlasses d͛âges au sein de l͛unité de gestion. Le traitement en futaie régulière avec des 
révolutions sylvicoles pouvant aller de quelques décennies (ex. pin maritime) à deux 
ĐeŶtaiŶes d͛aŶŶĠes (chêne sessile) apportera au gestionnaire un revenu important mais à 
des échelles de temps beaucoup plus longues. 
La ĐoŵpositioŶ aĐtuelle des foƌġts est d͛ailleuƌs dĠjà le ƌĠsultat des pƌatiƋues de gestioŶ 
passĠes. OŶ peut Điteƌ paƌ eǆeŵple l͛eŶƌĠsiŶeŵeŶt des foƌġts de ŵoŶtagŶe où les ĐoŶifğƌes 
ont été sélectionnés préférentiellement par les gestionnaires avec comme résultante des 
forêts dominées à l͛Ġtage ŵoŶtagŶaƌd principalement par deux espèces que sont le sapin et 
l͛ĠpiĐĠa. A l͛opposĠ de Đe ƌĠgiŵe de gestioŶ, histoƌiƋueŵeŶt eŶ plaiŶe, les forestiers ont 
sélectionné les essences feuillues pour leur appliquer un traitement en taillis. Dans cette 
méthode, les rejets de souche des feuillus sont régulièrement recépées avec pour but de 
produire du bois de chauffage. Ces deux exemples concrets illustrent le fait que le régime de 
gestioŶ Đhoisi peut aďoutiƌ ŶoŶ seuleŵeŶt à des ĐoŵpositioŶs d͛espğĐes paƌtiĐuliğƌes ŵais 
aussi à des structures bien différentes. Finalement on peut souligner que le type de structure 
forestière ou certains attributs de structure peuvent être utilisés sous certaines conditions 
comme des indicateurs de biodiversité (Gao et al. 2014).  
 

I.1.3 Relation structure-productivité : le cas de la diversité des espèces et 

de l’inégalité des tailles 

 
Comme expliqué précédemment de nombreuses études ont montré un effet de la structure 
des communautés forestières sur la production. L͛eǆeŵple Ƌui a ĠtĠ le plus ĠtudiĠ est l͛effet 
de la diversité des espèces sur la production. Je vais donc commencer par une brève revue 
de la littérature sur cette thématique. 
 

I.1.3.1 Effet de la diversité des espèces 

 

I.1.3.1.1 Revue de littérature 

 

I.1.3.1.1.1 Prairie :   

Les pƌeŵiğƌes Ġtudes s͚iŶtĠƌessaŶt à la ƌelatioŶ diǀeƌsitĠ-productivité se sont concentrées 
sur les écosystèmes prairiaux. En effet, de par leurs cycles de vie souvent plus courts et leur 
plus grande facilité de manipulation, les plantes herbacées se révèlent être des sujets 
d͛eǆpĠƌiŵeŶtatioŶ plus aisĠs Ƌue les aƌďƌes. Au Đouƌs des aŶŶĠes ϭϵϵϬ-2000, de nombreuses 
études influentes ont mis en évidence une augmentation de la productivité avec la diversité 
eŶ espğĐes loƌs d͛eǆpĠƌiŵeŶtatioŶ sur des écosystèmes prairiaux (Hooper et al. 2005). On 



Introduction 

7 
  

peut ŶotaŵŵeŶt Điteƌ l͛uŶ des pƌĠĐuƌseuƌs de Đes Ġtudes, Daǀid Tilman, qui a développé une 
expérimentation de grande envergure (Cedar Creek experiment) (Tilman et al. 2001). En ne 
faisaŶt ǀaƌiaŶt Ƌu͛uŶe seule ĐoŵposaŶte de la diǀeƌsitĠ à saǀoiƌ la ƌiĐhesse spĠĐifique, cette 
étude a démontré que 7 ans après leur mise en place des quadrats de 9m de côté composés 
de 16 espèces étaient  2,7 fois plus productifs que la moyenne des quadrats 
ŵoŶospĠĐifiƋues. Depuis, d͛autƌes Ġtudes soŶt ǀeŶues ĐoŶfiƌŵeƌ Đes ƌĠsultats et un 
ĐoŶseŶsus seŵďle se dĠgageƌ suƌ la fait Ƌu͛uŶe augŵeŶtatioŶ de la diǀeƌsitĠ spĠĐifiƋue 
augmente la productivité dans les écosystèmes prairiaux(Hector 1999; Guo, Li & Gan 2006; 
Kirwan et al. 2007; BAI et al. 2007).  

I.1.3.1.1.2 Forêt : 

 Le cas des peuplements comportant deux espèces : 

LorsƋue l͛oŶ s͛iŶtĠƌesse auǆ ĠĐosǇstğŵes foƌestieƌs, le taďleau est, eŶ ƌeǀaŶĐhe, plus ŶuaŶĐĠ. 
L͛Ġtude des sǇstğŵes ďispĠĐifiƋues a souǀeŶt ĐoŶstituĠ uŶe pƌeŵiğƌe Ġtape pouƌ Ġtudieƌ 
l͛effet de la diǀeƌsitĠ suƌ la pƌoduĐtioŶ. Paƌŵi les espğĐes doŵiŶaŶtes daŶs un 
environnement donné certaines sont plus productives que toutes les autres. On peut citer 
paƌ eǆeŵple l͛ĠpiĐĠa ;Picea abies) en Europe centrale qui domine souvent les autres espèces 
en termes de productivité nette. Partant de ce principe, les gestionnaires ont longtemps 
peŶsĠ Ƌue le fait de ŵĠlaŶgeƌ l͛uŶe de Đes espğĐes aǀeĐ uŶe autƌe ƌĠsulteƌait foƌĐĠŵeŶt eŶ 
un mélange moins productif Ƌu͛un peuplement pur. Les pertes de production engendrées 
par le remplacement par une espèce moins productive ne seraient pas compensées par les 
interactions positives pouvant se mettre en place en mélange. La forte production 
iŶstaŶtaŶĠe des peupleŵeŶts puƌs de Douglas et d͛ĠpiĐĠa eǆpliƋue le suĐĐğs de leuƌ 
plantation en peuplements purs pendant de nombreuses années. Cependant, cette 
supériorité de production supposée des peuplements purs est très dépendante des 
conditions abiotiques (Pretzsch 2005a) d͛autƌe paƌt de ƌĠĐeŶtes Ġtudes oŶt ŵis eŶ ĠǀideŶĐe 
le fait que l͛oŶ pouǀait ƌeŶĐoŶtƌeƌ des mélanges plus productifs que des peuplements purs 
dans un nombre varié de situations. 
 

 
Figure 3: D’apƌğs Pretzsch 2005. (a) Mélange épicéa-hêtre en plaine avec effet défavorable du 

mélange , (b) Mélange épicéa et hêtre en région subalpine avec un effet neutre du mélange, (c) 

mélange épicéa-mélèze avec un effet positif du mélange sur la production. 
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La figure 3 illustre les différents résultats qui peuvent subvenir en termes de production lors 
de mélange entre deux espèces. Ce mélange peut en effet avoir (i) un effet négatif, la 
production du mélange est inférieure à la somme des productions des deux espèces 
composants le mélange si elles étaient prises seules (Fig 3a), (ii) un effet neutre, la 
production du mélange est égale à la somme de production des deux espèces composant le 
mélange si elles étaient prises seules (Fig 3b), (iii) un effet positif, la production du mélange 
est cette fois-ci supérieure (Fig 3c). 
EŶ utilisaŶt les doŶŶĠes de l͛iŶǀeŶtaiƌe foƌestieƌ fƌaŶçais, Vallet & Pérot (2011) ont montré 
Ƌu͛uŶ peupleŵeŶt de sapiŶ ǀoǇait sa pƌoduĐtiǀitĠ augŵeŶtĠe ƋuaŶd il se tƌouǀait eŶ 
ŵĠlaŶge aǀeĐ de l͛ĠpiĐĠa. Toujouƌs eŶ FƌaŶĐe et aǀeĐ les doŶŶĠes de l͛iŶǀeŶtaiƌe foƌestieƌ 
national, Toïgo et al. (2015) ont démontré l͛eǆisteŶĐe pouƌ ĐeƌtaiŶs ŵélanges (Hêtre-épicéa, 
Hêtre-sapin et sapin-épicéa) de Đe Ƌue l͛oŶ Ŷoŵŵe transgressive overyielding, Đ͛est-à-dire 
une pƌoduĐtiǀitĠ du ŵĠlaŶge supĠƌieuƌe à la pƌoduĐtiǀitĠ de l͛espğĐe la plus pƌoduĐtiǀe eŶ 
peuplement pur et ce surtout en stations peu fertiles. Des résultats similaires ont été 
oďteŶus daŶs des ŵĠlaŶges d͛esseŶĐes doŵiŶaŶtes eŶ Euƌope tels Ƌue le hġtƌe eŶ ŵĠlaŶges 
avec différentes espèces de conifère : épicéa (Pretzsch et al. 2010), pin sylvestre (Pretzsch et 

al. 2015), Douglas (Pretzsch et al. 2016; Pretzsch & Schütze 2016) mais aussi daŶs d͛autƌes 
mélanges de conifères comme épicéa – pin sylvestre (Condés, Del Rio & Sterba 2013; Bielak, 
Dudziŷska & PƌetzsĐh ϮϬϭϰ; PƌetzsĐh et al. 2015). 
 

 Mélanges à n espèces, approche par la richesse spécifique 

“i les peupleŵeŶts ďispĠĐifiƋues s͛aǀğƌeŶt d͛eǆĐelleŶts sujets d͛Ġtudes car ils permettent 
une comparaison facile avec des peuplements purs, la majorité des systèmes forestiers sont 
ĐoŵposĠs de plus de deuǆ espğĐes. DaŶs Đe Đas pƌĠĐis les ƌĠsultats se soŶt d͛aďoƌd aǀĠƌĠs 
plus nuancés (Pretzsch 2005a), avec quelques études mettant en évidence un effet négatif 
du mélange dans des peuplements dominés par le hêtre en mélange avec différentes 
espèces (Jacob, Leuschner & Thomas 2010). D͛autƌes Ġtudes Ŷ͛oŶt tƌouǀĠ auĐuŶe diffĠƌeŶĐe 
de production entre des peuplements purs et mélangés dans des forêts matures (Long & 
Shaw 2010; Hardiman et al. 2011). 
Cependant au cours de ces dernières années, les études montrant un effet positif de la 
diversité spécifique sur la production se font de plus en plus nombreuses (Paquette & 
Messier 2011; Belote et al. 2011; Vilà et al. 2013; Jucker et al. 2014). Parmi ces nombreuses 
études, certaines soŶt plus ŵaƌƋuaŶtes Ƌue d͛autƌes : eŶ utilisaŶt des doŶŶĠes d͛iŶǀeŶtaiƌes 
foƌestieƌs, le pƌeŵieƌ à l͛ĠĐhelle du CaŶada, l͛autƌe pouƌ ĐiŶƋ paǇs européens, Paquette & 
Messier (2011) et Vila et al. (2013) ont ainsi démontré des effets positifs de la diversité en 
espèces sur la productivité en tenant compte du climat et de la densité du peuplement. En 
étudiant les forêts boréales suédoises, Gamfeldt et al. (2013) trouvent une production en 
biomasse aérienne très supérieure (+ 50%) dans des peuplements composés de cinq espèces 
comparés à des peuplements purs. En utilisant ces nombreuses études publiées, deux méta-
analyses récentes démontrent que les peuplements mélangés sont en moyenne 24% plus 
pƌoduĐtifs Ƌue la ŵoǇeŶŶe des ŵoŶoĐultuƌes pouƌ uŶ site, uŶe ĐoŵďiŶaisoŶ d͛espğĐes et uŶ 
âge donné (Zhang, Chen & Reich 2012; Vilà et al. 2013).  
Ces études ont rapportées une augmentation linéaire ou bien exponentielle de la 
pƌoduĐtiǀitĠ aǀeĐ l͛augŵeŶtatioŶ de la ƌiĐhesse spĠĐifiƋue jusƋu͛à six espèces (Zhang et al. 
2012; Gamfeldt et al. 2013; Vilà et al. 2013); niveau seuil auquel un plateau est 
généralement observé (Zhang et al. 2012). La figure 2 illustre les différentes relations 
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trouvées entre la productivité et la richesse spécifique en forêt. En observant cette figure, il 
est important de garder en tête que ces relations sont également influencées par les 
conditions climatiques, la disponibilté des ressources, les perturbations éventuelles, la 
deŶsitĠ et l͛âge du peupleŵeŶt et ĠgaleŵeŶt le fait Ƌue les espğĐes ĠtudiĠes à faible niveau 
de diversité soient les mêmes que celles étudiées aux forts niveaux de diversité pour éviter 
tout effet de sélection (Forrester & Bauhus 2016). Lorsque les effets de ces facteurs sont 
bien séparés des effet de la diversité alors les réponses semblent plus claire comme dans le 
cas de la méta-analyse de Zhang et al. (2012) représentée en marron foncée sur la figure 4. 
 

 
Figure 4 : Relation entre la productivité et la richesse spécifique. Méta-analyse de 120 études 

diffĠƌeŶtes faites paƌ Foƌƌesteƌ & Bauhus ;ϮϬϭϲͿ. L’aǆe Ǉ pƌĠseŶte pouƌ ĐhaƋue Ġtude la 
productivité moyenne pour un niveau de richesse spécifique ( ̅mix) divisé par la productivité 

moyenne de chaque monoculture de cette étude ( ̅mono) ou du traitement avec le plus faible 

Ŷiveau de ƌiĐhesse spĠĐifiƋue si auĐuŶe ŵoŶoĐultuƌe Ŷ’Ġtait iŶĐluse. 

D͛autƌes Ġtudes se soŶt iŶtĠƌessĠes à l͛effet du ŵĠlaŶge suƌ la staďilitĠ de la pƌoduĐtion et la 
résilience des peuplements (Bielak et al. 2014). Concernant la stabilité de la production, 
Jucker et al. 2014 ont mis en évidence que cette stabilité était augmentée en peuplements 
mélangés et ce via trois processus : ;iͿ l͛overyielding, Đ͛est-à-dire une production de bois plus 
iŵpoƌtaŶts eŶ ŵĠlaŶge Ƌu͛eŶ puƌ, ;iiͿ uŶe ďaisse de la ǀaƌiatioŶ aŶŶuelle de la pƌoduĐtioŶ 
grâce à une asynchronie des espèces quant à leur réponses aux variations climatiques et (iii) 
uŶe plus gƌaŶde staďilitĠ de la ĐƌoissaŶĐe au Đouƌs du teŵps à l͛ĠĐhelle de l͛aƌďƌe.  
   

I.1.3.1.2 Mécanismes mis en jeu 

 
Les premières expériences menées sur la relation existant entre le fonctionnement des 
écosystèmes et la diversité des espèces oŶt dĠŵoŶtƌĠ l͛iŵpoƌtaŶĐe de Đette diversité sur de 
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nombreux processus écosystémiques tels que la productivité primaire. Cependant, les 
mécanismes qui sous-tendent ces effets sont longtemps restés méconnus (Hooper et al. 
2005).  
LoƌsƋue l͛oŶ s͛iŶtĠƌesse auǆ ŵĠĐaŶisŵes ƌespoŶsaďles de Đes ƌelatioŶs eŶtƌe la pƌoduĐtiǀitĠ 
et la diǀeƌsitĠ il faut ŵeŶtioŶŶeƌ l͛appoƌt notable des travaux de Michel Loreau qui 
distinguent les effets de complémentarité et les effets de sélection (Loreau 2000; Loreau & 
Hector 2001).  
Tout d͛aďoƌd l͛effet de sĠleĐtioŶ(Huston 1997) est simplement le fait que, dans une 
expérimentation dans laƋuelle l͛asseŵďlage des espğĐes seƌait fait de ŵaŶiğƌe alĠatoiƌe, uŶe 
augmentation de diǀeƌsitĠ s͛aĐĐoŵpagŶe d͛uŶe augŵeŶtatioŶ des chances d'obtenir une 
espèce très productive. L͛effet de ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠ pƌopose Ƌue la sĠpaƌatioŶ des ŶiĐhes 
et/ou la facilitation entre espèces entrainent une meilleure utilisation des ressources et donc 
des processus écosystémiques améliorés (la productivité par exemple ; Liang et al. 2015). 
L͛effet de sĠleĐtioŶ a ĠtĠ pƌĠseŶtĠ paƌ ĐeƌtaiŶs auteuƌs ŶoŶ pas Đoŵŵe uŶ ǀĠƌitaďle effet de 
la ďiodiǀeƌsitĠ ŵais plutôt Đoŵŵe uŶe eƌƌeuƌ loƌs de la ŵise eŶ plaĐe d͛uŶ plaŶ d͛Ġtude 
(Huston 1997). Il est possible de bien séparer les effets de complémentarité des effets de 
sélection en respectant le fait que toutes les espèces présentes en peuplements mélangés le 
soient aussi en peuplements purs (Loreau & Hector 2001). 
Parmi les effets de complémentarité, on retrouve le relâchement de la compétition et la 
facilitation. Le premier phénomène, est ďasĠ suƌ l͛hǇpothğse que dans un peuplement 
ĐoŵposĠ d͛uŶe seule espğĐe, tous les iŶdiǀidus oŶt des ďesoiŶs pƌoĐhes les uŶs des autƌes ; 
ils entrent en compétition pour les mêmes ressources. Dans un peuplement mélangé en 
revanche, les différentes espèces qui composent le peuplement peuvent avoir des besoins 
différents. Selon cette hypothèse la ĐoŵpĠtitioŶ Ƌui ǀa s͛Ġtaďliƌ au seiŶ d͛uŶ peupleŵeŶt 
ŵĠlaŶgĠ eŶtƌe des iŶdiǀidus d͛espğĐes diffĠƌeŶtes ;ĐoŵpĠtitioŶ interspécifique) devrait être 
moins forte que la compétition entre des individus de la même espèce (compétition 
interspécifique) (Hector, 1999). 
La facilitation écologique est définie comme la situation dans laquelle la présence d'une 
espèce bénéficie, par la création de conditions favorables, à l'installation, la vie ou la survie 
d'autres espèces (Stachowicz 2001; Brooker et al. 2008; Fichtner et al. 2015). Dans un 
écosystème forestier, ce phénomène de facilitation peut se révéler important lors de la 
phase de régénération notamment. Certains gros arbres matures peuvent en effet jouer un 
effet « nurse », Đ͛est-à-dire un ƌôle de pƌoteĐtioŶ des iŶdiǀidus d͛autƌes espğĐes plus petites, 
qui peut grandement augmenter la survie et la croissance des juvéniles dans un peuplement. 
Ces arbres « nurse » peuvent apporter des conditions plus favorables à la germination et/ou 
à la ĐƌoissaŶĐe des jeuŶes pousses d͛autƌes espğĐes ŶotaŵŵeŶt ǀia de l͛oŵďƌage ou uŶe 
protection contre le vent (Ren, Yang & Liu 2008).    
Loreau et Hector (2001) ont proposé une méthode mathématique permettant de séparer les 
effets de complémentarité et de sélection qui a été utilisé depuis dans de nombreuses 
études ;LaŶta & Lepš ϮϬϬϱͿ. 
 

I.1.3.1.3 Importance des caractéristiques fonctionnelles  

 
Coŵŵe illustƌĠ pƌĠĐĠdeŵŵeŶt, l͛aǆe de diǀeƌsitĠ Ƌui a fait l͛oďjet de Ŷoŵďƌeuǆ  tƌaǀauǆ 
dans la littérature est la diversité des espèces (richesse, entropie de Shannon). Cependant, 
certains auteurs mettent en avant la nécessité de considérer d͛autƌes ĐaƌaĐtĠƌistiƋues des 
peuplements. Un consensus semble se dégager sur le fait Ƌue l͛effet de la diǀeƌsitĠ suƌ les 
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processus écosystémiques doit être attribuée aux traits fonctionnels1 des espèces et à leurs 
iŶteƌaĐtioŶs plutôt Ƌu͛au Ŷoŵďƌe d͛espğĐes eŶ lui-même ;D  az & Caďido ϮϬϬϭ; D az et al. 
2007; Cadotte, Carscadden & Mirotchnick 2011). 
Toutes les Ġtudes Ŷ͛oŶt pas ĠtudiĠ à la fois l͛effet de la diǀeƌsitĠ spĠĐifiƋue et de la diǀeƌsitĠ 
fonctionnelle. La diversité spécifique, plus facile à mesurer sur le terrain et plus répandue 
daŶs la littĠƌatuƌe a souǀeŶt ƌepƌĠseŶtĠ uŶ pƌoǆǇ de la diǀeƌsitĠ foŶĐtioŶŶelle. Oƌ ďieŶ Ƌu͛il Ǉ 
ait souvent une relation positive entre diversité spécifique et fonctionnelle (surtout lorsque 
l͛asseŵďlage des espğĐes est alĠatoiƌeͿ, uŶe forte diversité spécifique ne signifie pas 
forcément une forte diversité fonctionnelle (Diaz & Cabido 2001).  
Dans les écosystèmes prairiaux par exemple, Hector et al. (1999), qui démontrent une 
réduction de la biomasse aérienne associée à une baisse du noŵďƌe d͛espğĐes, souligŶeŶt 
ĠgaleŵeŶt le fait Ƌue pouƌ uŶ Ŷoŵďƌe d͛espğĐes doŶŶĠ, les ĐoŵŵuŶautĠs ĐoŵpoƌtaŶt 
ŵoiŶs de diǀeƌsitĠ eŶ teƌŵes de gƌoupes foŶĐtioŶŶels soŶt ŵoiŶs pƌoduĐtiǀes. D͛autƌes 
parts, en étudiant également une expérience faisant varier non seulement la richesse 
spécifique en herbacées (2, 4, 8, 16 et 60) mais également les groupes fonctionnels (1 à 4) 
Roscher et al. (2012) oŶt dĠŵoŶtƌĠ Ƌue la diǀeƌsitĠ foŶĐtioŶŶelle s͛aǀĠƌait ġtƌe uŶ ŵeilleuƌ 
prédicteur de la production de biomasse aérienne que la richesse spécifique. Cette 
iŵpoƌtaŶĐe de la diǀeƌsitĠ foŶĐtioŶŶelle aǀait dĠjà ĠtĠ souligŶĠe paƌ d͛autƌes Ġtudes ;LaŶta 
& Leps 2005, Kirwan et al. 2007) 
En forêt, les effets positifs de la diversité des espèces ont souvent été observés pour des 
espèces aux caractéristiques fonctionnelles différentes (Kelty, Larson & Oliver 1992; Chen & 
Klinka 2003; Pretzsch 2005b; Morin et al. 2011; Zhang et al. 2012; Vilà et al. 2013). Grâce à 
une méta-analyse de 54 études différentes ayant étudiées la relation diversité-productivité, 
Zhang et al. (2012) trouvent une productivité plus importante des polycultures comparées 
aux monocultures (23.7% plus productives en moyenne). Pour expliquer ce résultat, 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe2 au sein du peuplement se classe comme le 
deuǆiğŵe faĐteuƌ le plus eǆpliĐatif juste apƌğs l͛ĠƋuitaďilitĠ mais devant la richesse 
spĠĐifiƋue et l͛âge du peupleŵeŶt. CepeŶdaŶt leuƌ Ġtude ŵoŶtƌe aussi Ƌue ĐeƌtaiŶs tƌaits 
Ƌue l͛oŶ pouƌƌait peŶseƌ iŵpoƌtaŶts Ŷ͛oŶt pas d͛iŵpaĐt suƌ la ƌelatioŶ diǀeƌsitĠ-productivité 
tels que la diversité eŶ plaŶtes fiǆatƌiĐes d͛azote.  
L͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ de la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe est ĠtudiĠe depuis de Ŷoŵďƌeuses dĠĐeŶŶies 
maintenant comme un facteur pouvant augmenter la productivité au sein du mélange 
(Assmann 1970; Kelty et al. 1992). De ƌĠĐeŶtes Ġtudes ŵetteŶt eŶ ĠǀideŶĐe l͛iŵpoƌtaŶĐe de 
Đe faĐteuƌ daŶs diffĠƌeŶts ŵĠlaŶges d͛espğĐes tolĠƌaŶtes et iŶtolĠƌaŶtes à l͛oŵďƌe pouƌ la 
production à court terme (Man & Lieffers 1999; Chen & Klinka 2003) mais aussi dans une 
étude utilisant un modèle de simulation numérique de croissance et stabilité de forêt à 
ďeauĐoup plus loŶg teƌŵe ;MoƌiŶ, ϮϬϭϭͿ. DeƌŶiğƌeŵeŶt, l͛Ġtude de quatre types de 
peuplements bispécifiques différents : hêtre-douglas, pin sylvestre-chêne, chêne-hêtre et 
chêne bouleau a révélé des résultats contrastés (Lu et al. 2016). Une augmentation de la 

                                                      
1
 Trait fonctionnel : caractéristique morphologique, biochimique, physiologique, structurelle, phénologique ou 

comportementale qui est eǆpƌiŵĠ paƌ le phĠŶotǇpe d͛uŶ oƌgaŶisŵe et est ĐoŶsidĠƌĠ Đoŵŵe peƌtiŶeŶt pouƌ la 
ƌĠpoŶse de Đet oƌgaŶisŵe à l͛eŶǀiƌoŶŶeŵeŶt et/ou ses effet suƌ la pƌopƌiĠtĠ des ĠĐosǇstğŵes (Violle et al. 
2007) 
2
 TolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe : il eǆiste uŶe ŵultitude de dĠfiŶitioŶ pouƌ la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe ;suƌǀie, ĐƌoissaŶĐe, ĐǇĐle 
de ǀie Đoŵplet, peƌfoƌŵaŶĐe phǇsiologiƋues optiŵalesͿ, Ŷous ĐhoisissoŶs iĐi la ĐapaĐitĠ de ĐƌoissaŶĐe à l͛oŵďƌe 
et doŶĐ la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe ĐoƌƌespoŶd à la ƋuaŶtité de lumière minimale requise pour une espèces pour 
croitre (Niinemets & Valladares 2006). 
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productivité par rapport aux peuplements purs de même espèce a été constatée dans deux 
de ces mélanges : hêtre-douglas et pin sylvestre-chêne ; l͛augŵeŶtatioŶ de ĐƌoissaŶĐe eŶ 
ǀoluŵe ĐoŶstatĠe Ġtait ƌespeĐtiǀeŵeŶt d͛eŶǀiƌoŶ ϯϲ% pouƌ le pƌeŵieƌ ŵĠlaŶge et de ϮϬ à 
30% pour le second mélange. On remarque donc que cette production augmentée se 
ƌetƌouǀe uŶiƋueŵeŶt daŶs les peupleŵeŶts ĐoŵposĠs d͛uŶ ŵĠlaŶge ĐoŶifğƌes-feuillus et 
non dans les mélanges feuillus-feuillus. Cela peut signifier que les différences existantes en 
termes de phénologie des feuilles ou toute autre différence entre feuillus et conifères jouent 
uŶ ƌôle daŶs Đette augŵeŶtatioŶ de la pƌoduĐtioŶ. De plus, oŶ ƌeŵaƌƋue Ƌue l͛augŵeŶtatioŶ 
de production est plus importante dans le mélange hêtre-douglas qui est le peuplement, 
parmi les quatre étudiés, qui maximise la diffĠƌeŶĐe de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe eŶtƌe les deuǆ 
espèces composant le mélange (Lu et al. 2016). 
 

I.1.3.1.4 Rôle des facteurs abiotiques 

 
En plus des facteurs précédemment présentés, le milieu environnant et ses caractéristiques 
ont aussi une influence sur la relation diversité-productivité. Différentes études ont montré 
que les relations  positives sont plutôt observées dans les milieux à faible productivité 
(Belote et al. 2011, Paquette & Messier 2011, Gamfeldt et al. 2013, Toigo et al. 2015). Les 
relations de dominance et de compétition entre les différentes espèces qui déterminent la 
relation diversité-productivité seraient plus marquées lorsque celle-ci luttent déjà pour 
l͛aĐƋuisitioŶ de ƌessouƌĐes esseŶtielles. Ces résultats sont en accord avec la stress-gradient 

hypothesis (Maestre et al. 2009) qui dit que les interactions de facilitation sont plus 
fréquentes dans les milieux avec un stress abiotique marqué. 
 

I.1.3.2 Effet de l’inégalité des tailles 

 
A l͛heuƌe aĐtuelle, ďeauĐoup d͛Ġtudes oŶt ĠtudiĠ la ƌelatioŶ diǀeƌsitĠ-productivité 
esseŶtielleŵeŶt sous le pƌisŵe de la diǀeƌsitĠ eŶ espğĐes. D͛autƌes diŵeŶsioŶs de la 
structure sont importantes notamment de par leurs impacts potentiels sur la compétition 
entre individus. Parmi ces autres dimensions, nous allons nous intéresser à la diversité en 
taille.  
 

I.1.3.2.1 Importance de l’inégalité des tailles sur les interactions compétitives  
 
D͛uŶ poiŶt de ǀue ĠĐologiƋue, l͛augŵeŶtatioŶ de l͛iŶĠgalitĠ des tailles au seiŶ d͛uŶ 
peuplement peut avoir des conséquences sur de nombreux processus écosystémiques. Au 
premier rang de ces processus on retrouve la compétition et notamment celle pour la 
lumière. La lumière représente la ressource essentielle à toute croissance végétale de par le 
pƌiŶĐipe ŵġŵe de la photosǇŶthğse Ƌui peƌŵet à toute plaŶte de tƌaŶsfoƌŵeƌ de l͛ĠŶeƌgie 
luŵiŶeuse eŶ ĠŶeƌgie assiŵilaďle paƌ la plaŶte. La ĐoŵpĠtitioŶ pouƌ la luŵiğƌe est doŶĐ l͛uŶ 
des facteurs structurant toute communauté végétale. En étudiant la compétition entre 
plantes, les écologistes ont fait la distinction entre la compétition symétrique et la 
compétition asymétrique (Weiner 1990). OŶ paƌle de ĐoŵpĠtitioŶ sǇŵĠtƌiƋue loƌsƋue l͛effet 
de la ĐoŵpĠtitioŶ ou l͛aĐƋuisitioŶ des ƌessouƌĐes est pƌopoƌtioŶŶel à la taille des individus. 
Quand les individus les plus grands obtiennent une quantité disproportionnée des 
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ressources par rapport à leur taille on parle alors de compétition asymétrique (Weiner, 
1990). La compétition pour la lumière est par nature asymétrique alors que la compétition 
pouƌ l͛eau et les ŶutƌiŵeŶts est davantage symétrique. 
L͛uŶe des pƌeŵiğƌes ĐoŶsĠƋueŶĐes d͛uŶe foƌte hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles est uŶe poteŶtielle 
stratification verticale au sein du peuplement. Cette stratification verticale modifie les 
interactions de compétition entre les différents individus qui composent le peuplement ; 
schématiquement on peut dire que, plus la stratification est importante, plus la compétition 
pour la lumière est asymétrique. Les arbres dominants obtiennent une part de la ressource 
lumière disproportionnée par rapport à leur taille et les arbres dominés Ŷ͛oďtieŶŶeŶt eux 
Ƌu͛uŶe paƌt tƌğs faiďle de la ressource. 
Cependant, une théorie a été proposée par différents auteurs en rapport avec cette 
stratification proposant le fait Ƌu͛uŶe ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠ eŶtƌe les diffĠƌeŶts houppieƌs d͛uŶ 
peuplement mélangé stƌatifiĠ puisse se ŵettƌe eŶ plaĐe et aiŶsi ŵaǆiŵiseƌ l͛iŶteƌĐeptioŶ de 
la lumière (Pretzsch 2014). Ce mécanisme de complémentarité a été souvent avancé pour 
eǆpliƋueƌ l͛iŶtĠƌġt du ŵĠlaŶge d͛uŶe espğĐe de feuillu aǀeĐ uŶe espğĐe de ƌĠsiŶeuǆ ou ďieŶ 
entre une essence de lumière et uŶe esseŶĐe d͛oŵďƌe ;Fig. ϱ).  

 
Figure 5 : Illustration de la différence de formes de houppiers en peuplements purs et mélangés, 

exemple du hêtre. En peuplement pur, sans inégalité de tailles à gauche vs. en peuplement 

mélangé avec une autre espèce et/ou avec inégalité des tailles à droite (Pretzch 2014). 

 
MalgƌĠ Đes ĐoŶsĠƋueŶĐes suƌ la ĐoŵpĠtitioŶ, l͛iŵpact de l͛hétérogénéité des tailles sur la 
production reste encore assez peu connu comme nous allons le voir à travers une revue de 
littérature des travaux effectués sur le sujet. 
 
 

I.1.3.2.2 Revue de littérature 

 

I.1.3.2.2.1 En prairie 

L͛iŵpoƌtaŶĐe de Đet aǆe d͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ en prairie où les communautés sont composées de 
plaŶtes heƌďaĐĠes Ŷe ǀiǀaŶt paƌfois Ƌu͛uŶe saisoŶ ou au ŵaǆiŵuŵ ƋuelƋues aŶŶĠes est plus 
faiďle Ƌu͛eŶ foƌġt ŵais ĐeƌtaiŶes Ġtudes oŶt tout de ŵġŵe ŵis eŶ ĠǀideŶĐe des ƌĠsultats tƌğs 
intéressants. Anten & Hirose (1999) se sont intéressés à des prairies dans lesquelles les 
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espèces atteignent une taille relativement importante et ont étudié les stratégies de 
ĐƌoissaŶĐe, la stƌuĐtuƌe des ĐaŶopĠes aiŶsi Ƌue l͛iŶteƌĐeptioŶ pouƌ la luŵiğƌe à diffĠƌeŶtes 
périodes de la saisoŶ. Ils oŶt ĠgaleŵeŶt dĠǀeloppĠ uŶ ŵodğle d͛aďsoƌptioŶ de la luŵiğƌe 
pour chacune des quatre principales espèces composant le mélange afiŶ d͛évaluer 
l͛effiĐieŶĐe d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe pouƌ ĐhaƋue pousse de plaŶte. Les auteuƌs oŶt ŵoŶtƌĠ 
que pour les deux espèces les plus grandes, l͛aďsoƌptioŶ et l͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe 
augmentait avec la taille des pousses, alors que ces valeurs diminuaient avec la taille chez les 
espèces les plus petites. Ce résultat met en évidence deux stratégies différentes de capture 
et d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe eŶ foŶĐtioŶ de la taille des iŶdiǀidus : les individus les plus 
grands investissent leurs ressources dans un nombre peu important de pousses mais qui ont 
une croissance élevée alors que les individus les plus petits produisent plus de petites 
poussent. Ces stƌatĠgies diffĠƌeŶĐiĠes d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe peƌŵetteŶt auǆ diffĠƌeŶtes 
espèces de profiter de positions distinctes dans la canopée. Ces résultats illustrent donc un 
exemple clair de séparation des niches ;ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠͿ pouƌ l͛aĐƋuisitioŶ de la ƌessouƌĐe 
lumière et permettant une productivité en biomasse augmentée.     
Bien que ces conclusions semblent très intéressantes, il existe de nombreuses différences 
eŶtƌe les ĐoŵŵuŶautĠs d͛heƌďaĐĠes et les foƌġts Ƌui ƌeŶdeŶt l͛eǆtƌapolatioŶ de Đes ƌĠsultats 
difficiles. Il y a de grandes différences en termes de physiologie et de structure entre les 
arbres et les plantes herbacées. Par exemple, la répartition des produits de la photosynthèse 
et leur allocation entre les différentes parties des plantes diffèrent grandement entre les 
deux types de végétaux. Une méta-analyse récente a montré que la proportion de carbone 
allouée aux structures de capture et de stockage des ressources par rapport structure de 
support est trois fois plus importantes chez les communautés herbacées en comparaison des 
forêts (Poorter et al. 2012). Cette différence a des conséquences sur de nombreux processus 
fonctionnels : en une seule saison de végétation, les plantes annuelles sont capables de 
reconstruire coŵplğteŵeŶt leuƌs paƌties aĠƌieŶŶes pouƌ s͛adapteƌ paƌ eǆeŵple à uŶ 
changement de régime de compétition, alors que de nombreuses années sont nécessaires 
pouƌ ďâtiƌ le houppieƌ d͛uŶ aƌďƌe.   

I.1.3.2.2.2 En peuplements forestiers purs 

La hauteur relative des arbres est dĠteƌŵiŶaŶte pouƌ l͛iŶteŶsitĠ de la ĐoŵpĠtitioŶ pouƌ la 
luŵiğƌe Ƌu͛ils suďisseŶt. CeĐi laisse doŶĐ pƌĠsageƌ d͛uŶ effet foƌt de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des 
tailles sur la compétition qui devrait se traduire par un effet de cette hétérogénéité des 
tailles sur la production des peuplements forestiers.  
LoƌsƋue l͛oŶ s͛iŶtĠƌesse auǆ peupleŵeŶts puƌs oŶ ĐoŶstate Ƌue l͛oŶ tƌouǀe ŵoiŶs d͛uŶe 
dizaiŶe d͛Ġtudes ƌĠĐeŶtes s͛ĠtaŶt iŶtĠƌessĠes auǆ ĐoŶsĠƋueŶĐes de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des 
tailles sur la production (à comparer aux quelques 150 études incluses dans une synthèse 
récente de Forrester & Bauhus (2016) sur les processus affectant la relation diversité-
pƌoduĐtiǀitĠ eŶ foƌġtͿ. EŶ testaŶt l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des diaŵğtƌes suƌ la pƌoduĐtioŶ 
dans des peuplements purs de pin ponderosa (Pinus ponderosa), Long & Shaw (2010) Ŷ͛oŶt 
trouvé aucun effet significatif. En développant une approche basé sur des indices de 
compétition individuels simples, Cordonnier & Kunstler (2015) ont étudiés en quoi des 
changements dans la structure en taille des peuplements affectent les rôles respectifs de la 
compétition asymétrique et symétrique sur la croissance des arbres. Les auteurs démontrent 
aiŶsi Ƌue l͛iŵpoƌtaŶĐe de la ĐoŵpĠtitioŶ asǇŵĠtƌiƋue peut ġtƌe diƌeĐteŵeŶt ƌeliĠe au 
ĐoeffiĐieŶt de GiŶi, uŶ iŶdiĐe d͛iŶĠgalitĠ des tailles au seiŶ du peupleŵeŶt. Ils illustƌeŶt leuƌ 
propos en montrant un effet négatif de ce coefficient et donĐ de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles 
sur la production de peuplements purs de hêtre et de sapin. 
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UŶe eǆpĠƌiŵeŶtatioŶ d͛eŶǀeƌguƌe a ĠtĠ ƌĠalisĠe deƌŶiğƌeŵeŶt daŶs des plaŶtatioŶs 
d͛euĐalǇptus ĐloŶal au dƌĠsil ;dEPP pƌojeĐtͿ. LaŶĐĠ eŶ ϮϬϬϭ, Đe pƌojet a pouƌ ďut de 
quantifier les taux de croissance potentiels quand les ressources en nutriments et en eau 
soŶt illiŵitĠes le loŶg d͛uŶ gƌadieŶt ƌĠgioŶal, eŶ iŶĐluaŶt diffĠƌeŶtes souĐhes de ĐloŶes. Les 
pƌoĐessus guidaŶt la ĐƌoissaŶĐe soŶt ĠtudiĠs ŵais aussi d͛autƌes Đaƌactéristiques de 
l͛ĠĐosǇstğŵe Đoŵŵe l͛utilisatioŶ de l͛eau, la sĠƋuestƌatioŶ de ĐaƌďoŶe, le ĐǇĐle des 
nutriments ou encore la susceptibilité aux sécheresses et autres évènements climatiques. 
Dans ce système où la structure des peuplements est étudiée, les premiers résultats 
ŵoŶtƌeŶt Ƌu͛uŶe augŵeŶtatioŶ de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ de Đette stƌuĐtuƌe pƌoǀoƋue uŶe peƌte de 
biomasse supérieure à 10% (Ryan et al. 2010; Stape et al. 2010; Binkley et al. 2010). La 
diǀeƌsitĠ stƌuĐtuƌelle et doŶĐ l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles a ĠtĠ augŵeŶtĠe eŶ plaŶtaŶt uŶ tieƌs 
des arbres le premier jour et les deux autres tiers à 4Ϭ jouƌs d͛iŶteƌǀalles ;jϰϬ et jϴϬͿ. Apƌğs ϲ 
ans, les peuplements ayant suivi ce traitement avaient subi une perte de 14% de leur 
biomasse par rapport à des peuplements où tous les arbres étaient plantés en même temps. 
Ces résultats sont expliqués par une baisse d͛effiĐieŶĐe de l͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe daŶs les 
peuplements hétérogènes malgré une absorption de lumière identique aux peuplements 
homogènes (Ryan et al. 2010). Dans les peuplements plus hétérogènes du point de vue de la 
taille, les bénéfices obteŶus paƌ les aƌďƌes doŵiŶaŶts eŶ teƌŵes d͛aďsoƌptioŶ et d͛effiĐieŶĐe 
d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe Ŷe semblent  pas compensés par les pertes subies par les arbres 
dominés. La résultante est donc une perte de production de biomasse comparée aux 
peuplements à faible hétérogénéité de tailles. Dans un écosystème similaire, i.e. des 
peupleŵeŶts ĐloŶauǆ d͛euĐalǇptus au dƌĠsil, Soares et al. (2016) confirment ces résultats en 
tƌouǀaŶt uŶ effet ŶĠgatif de l͛hĠtĠƌogĠŶĠité des tailles sur la production (20% de baisse de 
production) en absence de diversité génétique et spécifique. Il semblerait ainsi que les 
Ġtudes ŵeŶĠes eŶ peupleŵeŶt puƌ ĐoŶǀeƌgeŶt ǀeƌs uŶ effet ŶĠgatif de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des 
tailles sur la production. Le Ŷoŵďƌe d͛espğĐes testĠes daŶs ĐhaƋue Ġtude deŵeuƌe toutefois 
très limité. 

I.1.3.2.2.3 En peuplements forestiers mélangés 

Les ƋuelƋues Ġtudes s͛ĠtaŶt iŶtĠƌessĠes à l͛effet diƌeĐt de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la 
production en peuplements mélangés dressent un tableau assez contrasté. Certaines études 
oŶt ŵis eŶ ĠǀideŶĐe uŶe augŵeŶtatioŶ de la pƌoduĐtiǀitĠ ƋuaŶd l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles 
augmentait (Lei, Wang & Peng 2009; Hardiman et al. ϮϬϭϭ; DăŶesĐu, AlďƌeĐht & dauhus 
2016) aloƌs Ƌue d͛autƌes Ŷe ŵoŶtƌeŶt pas d͛effet (Long & Shaw 2010; Fahey, Fotis & Woods 
2015) ou révèlent, au contraire un effet négatif (Liang et al. 2007). Hardiman et al. (2011) 
oŶt ĠtudiĠ l͛effet de la ĐoŵpleǆitĠ de la stƌuĐtuƌe daŶs des foƌġts de dĠďut de suĐĐessioŶ. 
Cette complexité de structure a été jugée en utilisant un indice de de rugosité de la canopée 
prenant en compte la densité et la distribution du feuillage en trois diŵeŶsioŶs le loŶg d͛uŶ 
transect. Les auteurs ont démontré un effet positif sur la production primaire en lien avec le 
processus de succession. Cet effet est indépendant de la composition en espèces (approché 
au tƌaǀeƌs de l͛iŶdiĐe de suƌfaĐe foliaiƌe de deuǆ espèces de début de succession) et est 
ƌelatiǀeŵeŶt iŵpoƌtaŶt puisƋu͛il est supĠƌieuƌ à Đeuǆ de la feƌtilitĠ ou ŵġŵe de la suƌfaĐe 
foliaire. En utilisant le même indicateur de complexité structurelle de la canopée, que 
l͛Ġtude pƌĠĐĠdeŶte ŵais daŶs des foƌġts de fiŶ de suĐĐessioŶ, Fahey et al. (2015) ne trouvent 
en revanche pas de relation entre la rugosité de la canopée et la production si ces forêts 
Ŷ͛oŶt pas suďi de peƌtuƌďatioŶs. Cette augŵeŶtatioŶ de pƌoduĐtioŶ eŶ lieŶ aǀeĐ la ƌugositĠ 
de la ĐaŶopĠe Ŷ͛est rétablie que lorsque la forêt est soumise à des perturbations naturelles 
d͛iŶteŶsitĠ ŵodĠƌĠe ŵais Đette ƌelatioŶ appaƌait peu ƌoďuste. L͛Ġtude de peupleŵeŶts 
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ŵĠlaŶgĠs doŵiŶĠs paƌ l͛ĠpiĐĠa au CaŶada ŵoŶtƌe uŶ effet positif de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des 
tailles et de la diǀeƌsitĠ des espğĐes suƌ l͛aĐĐƌoisseŵeŶt Ŷet eŶ ǀoluŵe ;Lei et al. ϮϬϬϵͿ. EŶ 
utilisaŶt les doŶŶĠes de ϱϮ plaĐettes peƌŵaŶeŶtes daŶs le sud de l͛AlleŵagŶe DăŶesĐu et al. 
(2016Ϳ ŵoŶtƌeŶt Ƌue l͛effet de la diǀeƌsitĠ des stƌuĐtuƌes, ĠǀaluĠ paƌ le ďiais de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles, suƌ la pƌoduĐtioŶ est positif et plus foƌt Ƌue l͛effet de la diǀeƌsitĠ 
eŶ espğĐes à l͛ĠĐhelle du peupleŵeŶt. Les auteuƌs eǆpliƋueŶt Đe ƌĠsultat paƌ le fait Ƌu͛uŶe 
forte hétérogénéité des tailles résulte en une forte compléxité de la canopée, facteur étant 
proposé dernièrement comme un potentiel driver de la productivité en forêt (Ishii, Azuma & 
Nabeshima 2013; Hardiman et al. 2013; Pretzsch 2014). Ils proposeŶt ĠgaleŵeŶt Ƌu͛uŶe des 
conséquences de cette hétérogénéité des tailles soit une meilleure absorption de la lumière 
à l͛ĠĐhelle du peupleŵeŶt, bien que ceci soit contredit par des études récentes (Ligot et al. 
2016).   
Finalement, deux études de modélisation mettent en avant un effet négatif de la diversité 
des tailles en peuplements mélangés. Dans des peuplements de la côte nord ouest de Etat-
Unis dominés par le Douglas et la pruche de l͛Ouest, la ĐƌoissaŶĐe eŶ diaŵğtƌe des aƌďƌes 
était diminuée par la diversité des tailles à court et moyen terme (Liang, Buongiorno & 
Monserud 2005). En réalisant cette fois des modélisations à partir de données de placettes 
mélangées ǀeŶaŶt d͛OŶtaƌio au CaŶada, Caspersen et al. (2011) ont montré que des 
peuplements denses composés par des arbres de faible taille sont plus productifs que des 
peuplements dominés par des arbres plus gros mais en plus petite quantité. Ces résultats 
s͛eǆpliƋueŶt paƌ le fait Ƌue la ĐƌoissaŶĐe ƌelatiǀe des aƌďƌes de petite taille est plus 
iŵpoƌtaŶte Ƌue Đelle des aƌďƌes plus gƌos. Cela ƌeǀieŶt doŶĐ à diƌe Ƌu͛uŶe faiďle 
hétérogénéité des tailles dans des peuplements juvéniles, aĐĐoŵpagŶĠe d͛uŶe deŶsitĠ 
importante permet uŶe ŵeilleuƌe pƌoduĐtioŶ Ƌu͛uŶ peupleŵeŶt plus ŵatuƌe doŵiŶĠ paƌ 
ƋuelƋues gƌaŶds aƌďƌes. L͛Ġtude de peupleŵeŶts ŵĠlaŶgĠs de ĐoŶifğƌes toujouƌs eŶ 
AŵĠƌiƋue du Ŷoƌd ƌĠǀğle des ƌelatioŶs eŶtƌe l͛hĠtĠƌĠogĠŶĠité des tailles et la croissance en 
surface terrière dépendante de la composition en espèces. Une relation négative est 
ƌetƌouǀĠe daŶs des ŵĠlaŶges ĐoŵposĠs de Douglas et de pƌuĐhe de l͛Ouest liĠ 
essentiellement à un recrutement plus faible. Dans des peuplments plus mélangés en 
ƌeǀaŶĐhe,l͛iŵpoƌtaŶĐe de Đette ƌelatioŶ est plus faiďle ;ďieŶ Ƌue tout de ŵġŵe ŶĠgatiǀeͿ 
ŵais elle s͛eǆpliƋue Đette fois paƌ uŶe ŵoƌtalitĠ augŵeŶtĠe daŶs les peupleŵeŶts à foƌte 
hétéréogénéité des tailles (Liang et al. 2007).  
Les résultats sont donc assez contradictoires concernant les peuplements mélangés avec 
ĐeƌtaiŶes Ġtudes ŵettaŶt eŶ aǀaŶt uŶ effet ŶĠgatif de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles Đoŵŵe il 
semble être le cas pour le peuplements purs, aloƌs Ƌue d͛autƌes auteuƌs oŶt, eŶ ƌeǀaŶĐhe, 
ŵis eŶ ĠǀideŶĐe uŶ effet ďĠŶĠfiƋue de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ. Cette 
ĐoŶtƌadiĐtioŶ souligŶe l͛iŵpoƌtaŶĐe de mener de nouvelles études sur le sujet.  

I.1.3.2.3 Interactions avec la diversité des espèces 

 
Coŵŵe ĠǀoƋuĠ pƌĠĐĠdeŵŵeŶt, l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles eŶ peupleŵeŶts puƌs 
seŵďle alleƌ ǀeƌs uŶ ĐoŶseŶsus pouƌ uŶ effet ŶĠgatif suƌ la pƌoduĐtioŶ d͛uŶe foƌte 
hétérogénéité des tailles. Dans les peuplements mélangés en revanche, les résultats sont 
beaucoup plus contrastés. Dans ce cas, l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles est paƌfois 
diffiĐile à dissoĐieƌ de l͛effet de diǀeƌsitĠ des espğĐes ou d͛autƌes effets oŶtogĠŶiƋues 
(développement du peuplement lors de la succession). 
Les études s͛ĠtaŶt iŶtĠƌessĠes à l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles daŶs les foƌġts oŶt 
souǀeŶt ĠgaleŵeŶt ĐoŶsidĠƌĠ l͛effet de la diǀeƌsitĠ des espğĐes suƌ la pƌoduĐtioŶ. DaŶs uŶe 
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simulation à long terme (2000 ans ; modèle FORCLIM) Morin et al. (2011) mettent en 
évidence un effet positif important de la diversité des espèces sur la production lié à une 
foƌte ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠ eŶtƌe les espğĐes. Cette ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠ s͛eǆpliƋue paƌ uŶe foƌte 
diǀeƌsitĠ eŶ tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe et eŶ stƌatĠgies de ĐƌoissaŶĐe daŶs les écosystèmes avec 
uŶe ƌiĐhesse spĠĐifiƋue plus iŵpoƌtaŶte. Cet effet iŶdiƌeĐt de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles eŶ 
lien avec la diversité des espèces est corroboré par une étude réalisée en forêt boréale 
ĐaŶadieŶŶe. EŶ utilisaŶt uŶ ŵodğle d͛ĠƋuatioŶ stƌuĐtuƌelle, Zhang & Chen (2015) 
démontrent que la diversité en espèces augmente la production de biomasse aérienne par le 
ďiais d͛uŶe augŵeŶtatioŶ de l͛iŶĠgalitĠ des tailles dans le peuplement. On a donc ici un lien 
Ġtaďli eŶtƌe diǀeƌsitĠ des espğĐes et augŵeŶtatioŶ de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles. 
En utilisant une méthodologie différente basée sur la complexité structurelle de la canopée, 
Fahey et al. (2015) montrent que des variations de cette complexité dans des forêts de fin de 
succession en Amérique du nord sont dues avant tout à la composition en espèces des 
peuplements. Cette composition a un impact sur la structure en taille et entraine une 
complexité structurelle de la canopée plus importante en forêt mélangée comparé à des 
peuplements purs.  
L͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles est uŶe ĐoŵposaŶte des peupleŵeŶts foƌestieƌs qui est 
étroitement liée à d͛autƌes ĠlĠŵeŶts, notamment la diversité des espèces et leurs 
caractéristiques fonctionnelles. Ces éléments doivent donc ġtƌe ĐoŶsidĠƌĠs loƌsƋue l͛on 
Đhoisit de s͛iŶtĠƌesseƌ à l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ.  
 

I.1.3.2.4 Interactions avec les traits fonctionnels : la tolérance à l’ombre 

 
Les études précédemment évoquées ont montré que la diversité en espèces peut influencer 
la structure eŶ taille d͛uŶ peupleŵeŶt et doŶĐ sa pƌoduĐtioŶ. Le ŵĠĐaŶisŵe pƌoposĠ le plus 
souvent pour expliquer ce phénomène est uŶe ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠ daŶs l͛aĐƋuisitioŶ des 
ressources, notamment la ressource lumière. Dans ce cas, la différence de tolérance à 
l͛oŵďƌe entre les espèces composant un peuplement mélangé est supposée jouer un rôle 
important pour comprendre les relations entre hétérogénéité des tailles et  efficience 
d͛iŶteƌĐeptioŶ ou effiĐieŶĐe d͛utilisatioŶ de la lumière. Il est donc fondamental de 
s͛iŶtĠƌesseƌ auǆ lieŶs eŶtƌe stƌuĐtuƌe eŶ taille, tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe et pƌoduĐtioŶ. 
Un important travail de synthèse et de revu a été publié en 2006 par Niinemets & Valladares 
qui ont étudié trois des principaux facteurs de stress auxquels les végétaux sont soumis : 
l͛oŵďƌe, la sĠĐheƌesse et l͛eŶgoƌgeŵeŶt du sol. Les différences de tolérance des plantes à 
ces différents stress est un aspect crucial qui sous-tend les patrons de distributions des 
espğĐes à l͛ĠĐhelle ŵoŶdiale (Chapin, Matson & Mooney 2002). La tolérance des végétaux à 
ces différents stress a des bases physiologiques mais est aussi affectée par des facteurs 
enviroŶŶeŵeŶtauǆ. Paƌ eǆeŵple, la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe de plusieuƌs espğĐes d͛aƌďƌes des 
forêts tempérées, tel que les chênes est réduite par le mildiou (Rackham 2008). 
La tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe, de paƌ ses ĐoŶsĠƋueŶĐes suƌ la ĐoŵpĠtitioŶ pouƌ la luŵiğƌe, est le 
faĐteuƌ de ƌĠpoŶse au stƌess le plus eŶ lieŶ aǀeĐ l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ en taille des forêts. Parmi 
les différentes définitions de cette tolérance qui existent, de la survie de la plante à la 
ĐƌoissaŶĐe eŶ passaŶt paƌ la ƌĠalisatioŶ d͛uŶ ĐǇĐle de ǀie Đoŵplet (Piggot & Grime 1980; 
Reich et al. 2003; Niinemets & Valladares 2006) nous allons retenir dans ce travail celle de 
Niinemets & Valladares (2006) qui est la capacité de croissance des espèces à l͛oŵďƌe. DaŶs 
les faits, une situation ombragée peut comprendre un éventail de quantités de lumière 
différentes : la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe d͛uŶe espğĐe ĐoƌƌespoŶd doŶĐ à la ƋuaŶtitĠ de luŵiğƌe 
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minimale requise par une plante pour croitre. En partant de cette définition et en sachant 
que la quantité de lumière disponible en forêt est maximale au sommet de la canopée et 
diŵiŶue aǀeĐ la hauteuƌ oŶ se ƌeŶd Đoŵpte de l͛iŵpoƌtaŶĐe thĠoƌiƋue de Đe faĐteuƌ daŶs la 
détermination de la structuration de la canopée et donc de la hiérarchie verticale des arbres 
au sein du peuplement. 
Plusieurs études ont documenté un compromis dans la démographie des jeunes pousses 
d͛aƌďƌes le loŶg d͛uŶ gƌadieŶt de ƋuaŶtitĠ de luŵiğƌe. D͛uŶ ĐôtĠ, il Ǉ a les espğĐes tolĠƌaŶtes 
à l͛oŵďƌe doŶt les pousses oŶt uŶ tauǆ de suƌǀie ĠleǀĠ daŶs des ĐoŶditioŶs de luŵiŶositĠ 
faible et une réponse modérée de la croissance à une ouverture de la canopée et donc à une 
augŵeŶtatioŶ de la ƋuaŶtitĠ de luŵiğƌe dispoŶiďle. De l͛autƌe ĐôtĠ, oŶ ƌetƌouǀe les espğĐes 
iŶtolĠƌaŶtes à l͛oŵďƌe doŶt le jeuŶes pousses oŶt uŶ tauǆ de ŵoƌtalitĠ ĠleǀĠ daŶs des 
conditions de luminosité faiďle ŵais uŶe ĐƌoissaŶĐe tƌğs ƌapide loƌsƋu͛uŶe ouǀeƌtuƌe se 
produit dans la canopée (Canham 1989). Cette ƌelatioŶ de suƌǀie à l͛oŵďƌe ǀs. ĐƌoissaŶĐe 
rapide quand la lumière augmente a été observée sur des jeunes arbres dans les forêts 
tropicales, tempérées et boréales (Hubell 2001 ; Seiwa 2007; Gravel et al. 2010). Le maintien 
de Đe Đoŵpƌoŵis à des stades de dĠǀeloppeŵeŶt plus aǀaŶĐĠ ŶĠĐessite toutefois d͛ġtƌe 
davantage documenté. 
La coexistence de différentes espèces au sein d͛uŶ peupleŵeŶt ŵĠlaŶgĠ a ĠtĠ ĠtudiĠe à 
travers de modèles mathématiques qui ont permis de montrer que la stratification favorise 
Đette ĐoeǆisteŶĐe loƌsƋu͛il eǆiste uŶe diffĠƌeŶĐe de tolĠƌaŶĐe à la ĐoŵpĠtitioŶ, une 
différence de fécondité et une différence en hauteur maximale entres les espèces 
composant le peuplement (Kohyama & Takada 2009). D͛autƌe paƌt, l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ spatiale 
et temporelle des conditions lumineuses suite à un régime de perturbation (canopy gap 
theory) dans un peuplement peut également permettre la coexistence de différentes 
espğĐes ŵais eŶ Ŷoŵďƌe liŵitĠ ;Gƌaǀel ϮϬϭϬͿ. Cette deƌŶiğƌe Ġtude souligŶe d͛ailleuƌs Ƌue Đe 
compromis doit jouer un faible rôle dans la coexistence à long terme de nombreuses 
espèces dans un peuplement forestier.  
CoŶĐeƌŶaŶt la pƌoduĐtiǀitĠ des peupleŵeŶts foƌestieƌs, la diffĠƌeŶĐe de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe 
au seiŶ d͛uŶ peupleŵeŶt a ĠtĠ pƌoposĠe depuis plusieurs années comme un facteur pouvant 
augmenter leur productivité (Kelty et al. 1992, Pretzsch 2005). En 2005, Pretzsch propose 
Ƌu͛uŶe pƌoduĐtiǀitĠ augŵeŶtĠe des peupleŵeŶts foƌestieƌs ŵĠlaŶgĠs paƌ ƌappoƌt auǆ 
peuplements purs peut être atteinte en associant des espğĐes tolĠƌaŶtes à l͛oŵďƌe ;hġtƌe, 
sapin), des espèces semi-tolĠƌaŶtes ;ĠpiĐĠa, DouglasͿ et des espğĐes iŶtolĠƌaŶtes à l͛oŵďƌe 
(mélèze, pin sylvestre). Dans un peuplement stratifié présentant des différences de 
tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe eŶtƌe les espğĐes, la lumière transmise à travers la canopée pourra être 
utilisée par les arbres dominés et la productivité finale du peuplement serait ainsi 
augmentée. Ishii et al. (2013) précisent cette hypothèse et proposent que si la divergence de 
traits liés aux capacitĠs photosǇŶthĠtiƋues des espğĐes se diffĠƌeŶĐieŶt le loŶg d͛uŶ gƌadieŶt 
ǀeƌtiĐal de dispoŶiďilitĠ de la luŵiğƌe ƌĠsultaŶt doŶĐ eŶ uŶe ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠ de l͛utilisatioŶ 
de la luŵiğƌe, aloƌs la pƌoduĐtiǀitĠ de l͛ĠĐosǇstğŵe seƌait augŵeŶtĠe paƌ uŶe augŵeŶtation 
de la diversité des espèces. Plus récemment, Forrester & Bauhus (2016) évoquent des 
mélanges composés d͛espèces à croissance rapide aǀeĐ uŶe effiĐieŶĐe d͛utilisatioŶ de la 
lumière élevée dans les strates supérieurs de la canopée et d͛espèces plus tolérantes à 
l͛oŵďƌe aǀeĐ uŶe suƌfaĐe foliaiƌe et uŶe aďsoƌptioŶ de la luŵiğƌe iŵpoƌtaŶte dans les strates 
inférieures de la canopée. De tels mélanges auraient ainsi une absorption de la lumière plus 
iŵpoƌtaŶte Ƌue des peupleŵeŶts puƌs de l͛espğĐe la ŵoiŶs tolĠƌaŶte ĐoŵposaŶt le ŵĠlaŶge 
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et uŶe effiĐieŶĐe d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe plus ĠleǀĠe Ƌue les peupleŵeŶts puƌs de l͛espğĐe 
la plus tolérante. 
Malgré le fait que ces hypothèses ait été clairement énoncées par différents chercheurs 
Đoŵŵe suite à doŶŶeƌ à leuƌ ƌeĐheƌĐhe ou Đoŵŵe ŵoǇeŶ poteŶtiel d͛optiŵisatioŶ de la 
productivité dans des forêts mélangées gérées, à notre connaissance, personne, à ce jour, ne 
les a testées avec des données empiriques (pour un exemple d'analyse par simulations, voir 
Forrester & Tang 2015). 

I.2 Objectifs et hypothèses 

I.2.1 Objectifs 

 
L͛oďjeĐtif pƌiŶĐipal de Đe tƌaǀail de thğse est de ƋuaŶtifieƌ l’effet ŵaƌgiŶal de 
l’hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ des peupleŵeŶts foƌestieƌs en lien avec les 
caractéristiques fonctionnelles des espèces. 
Cet objectif peut se décomposer en deux sous objectifs : 

 Mieux qualifier et quantifier l’effet de l’hétérogénéité des tailles dans des peuplements 
purs de différentes espèces. Les travaux menés précédemment ont testés l’effet de 
l’hétérogénéité des tailles pour un nombre réduit d’espèces sans chercher à établir des 
liens entre caractéristiques des espèces et effet de l’hétérogénéité des tailles.  

 Tester si la structuration des caractéristiques fonctionnelles selon la taille des arbres a 
un effet sur la production. Les travaux précédents ont révélé des effets de 
l’hétérogénéité des tailles dans les peuplements mélangés mais n’ont pas testé de 
manière directe l’effet de la covariation taille-tolérance à l’ombre sur la production à 
partir de données empiriques. 

 

I.2.2 Hypothèses 

 
Les hypothèses de travail pour mener à bien nos objectifs seront différents entres les 
peuplements purs et les peuplements mélangés. 

I.2.2.1 En peuplements purs 

 
Coŵŵe Ŷous l͛aǀoŶs ǀu, l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles ƌeste eŶĐoƌe ŵal ĐoŶŶu à Đe 
jouƌ. La pƌeŵiğƌe Ġtape de Ŷotƌe Ġtude seƌa doŶĐ de testeƌ et ƋuaŶtifieƌ l͛effet marginal de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles sur la production de peuplements purs de différentes espèces. En 
lien avec les résultats de précédentes études, nous aǀaŶĐeƌoŶs iĐi l͛hǇpothğse Ƌu͛une 

augmentation de l’hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles au seiŶ d’uŶ peupleŵent pur a un effet négatif 

sur sa production (H1). Cette hǇpothğse ƌepose suƌ l͛idĠe Ƌue l͛hétérogénéité des tailles 
crée une stratification au sein du peuplement entrainant une perte de croissance des arbres 
les plus petits non compensée par le gain de croissances des arbres dominants. Ce 
mécanisme nous conduit à proposer uŶe deuǆiğŵe hǇpothğse liĠ à la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe 
des espèces, l’effet de l’hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ est d’autaŶt plus ŶĠgatif 
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Ƌue l’espğĐe est iŶtolĠƌaŶte à l’oŵďƌe (H2). En effet, la perte de lumière de certains 
individus dominés au sein du peuplement devrait entrainer une perte de croissance 
iŶǀeƌseŵeŶt pƌopoƌtioŶŶelle à leuƌ tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe ;plus l͛espğĐe et tolĠƌaŶte, moins sa 
croissance est affectée). 

I.2.2.2 En peuplements mélangés 

 
Malgré les résultats contradictoires présentés précédemment, notre principale hypothèse 
est que l’effet de l’hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ est gloďaleŵeŶt ŶĠgatif en 

peuplements mélangés (H3).  
Pour deux peuplements ayant la même structure, nous supposons, en lien avec la théorie de 
la niche, Ƌu͛il existe un effet positif de la diversité fonctionnelle, diversité de tolérance à 

l’oŵďƌe daŶs Ŷotƌe Đas, sur la production (H4.1). De plus, nous proposons le fait que l͛effet 
de cette diversité est lié à la hiérarchie des individus des différentes espèces au sein de la 
canopée. Lorsque celle-ci est dominée par des espèces intolérantes et que les espèces 
tolérantes sont en sous-étage alors la production du peuplement est augmentée. Dans le cas 
contraire, cette production sera diminuée. Nous formalisons cela dans notre dernière 
hypothèse, la pƌoduĐtioŶ d’uŶ peupleŵeŶt ŵĠlaŶgĠ est augŵeŶtĠe loƌsƋue la covariation 

eŶtƌe tolĠƌaŶĐe à l’oŵďƌe et taille des iŶdividus est ŶĠgative (les espèces les plus tolérantes 
ayant donc les tailles les plus faibles) (H4.2) (Fig.6). 
  
Il est important de noter que l͛oŶ atteŶd uŶe ďaisse de l͛eŶseŵďle de  ces effets lorsque la 
deŶsitĠ du peupleŵeŶt diŵiŶue eŶ ƌaisoŶ d͛uŶe diŵiŶutioŶ des iŶteƌaĐtions compétitives 
entre individus et espèces. 
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Figure 6 : Schéma représentant les différentes hypothèses testées lors de cette thèse. Toutes ces 
hypothèses sont testées pour des peuplements ayant la même densité et le même diamètre moyen. 

I.3 Structure de la thèse 
 
Cette introduction nous a permis de faire un état des lieux de la littérature dans le domaine 
et d͛eǆposeƌ les ƋuestioŶs Ŷous seŵďlaŶt peƌtiŶeŶtes à Ġtudieƌ daŶs le Đadƌe de cette thèse. 
Dans une première partie, nous présentoŶs d͛aďoƌd succinctement les trois principales 
approches qui ont été développées pour étudier la relation diversité-productivité ainsi que 
les choix méthodologiques que nous avons faits pour la suite de ce travail. La deuxième 
paƌtie est ĐoŶsaĐƌĠe à l͛Ġtude de la ƌelation diversité-productivité en peuplements purs. 
Nous Ŷous iŶtĠƌessoŶs doŶĐ à l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ de 
peupleŵeŶts puƌs de diffĠƌeŶtes espğĐes diffĠƌaŶt daŶs leuƌ tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe ;test des 
hypothèses H1 et H2). La tƌoisiğŵe paƌtie seƌa elle ĐoŶsaĐƌĠe à l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des 
tailles sur la production de peuplements mélangés (test des hypothèses H3, H4.1 et H4.2).  
Nous terminerons en discutant l͛iŶtĠƌġt et les liŵites de nos résultats en les resituant dans le 
Đadƌe plus laƌge de l͛Ġtude de la ƌelatioŶ diǀeƌsitĠ-productivité. Cette synthèse sera 
l͛oĐĐasioŶ de ƌeǀeŶiƌ sur les mécanismes mis en jeu pour expliquer nos résultats et de 
présenter les perspectives Ƌu͛ouǀƌe ce travail de thèse.  
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Dans cette premièƌe paƌtie Ŷous passeƌoŶs tout d͛aďoƌd eŶ ƌeǀue les diffĠƌeŶtes appƌoĐhes 
qui sont envisageables pour étudier la relation diversité-productivité. Ensuite nous 
présenterons les données et les méthodes qui ont été mobilisées dans le cadre de ce travail 
de thèse.  

II.1 Différentes approches pour l’étude de la relation diversité 
productivité : avantages et inconvénients 

 
L͛Ġtude de la ƌelatioŶ Ƌui eǆiste eŶtƌe la diǀeƌsitĠ des ĐoŵŵuŶautĠs et leuƌ pƌoduĐtiǀitĠ a 
fait l͛oďjet de Ŷoŵbreuses recherches et controverses ces vingt dernières années 
(Mittelbach et al. 2001; Reiss et al. 2009). L͛uŶe des ƌaisoŶs de Đes ĐoŶtƌoǀeƌses est lié au fait 
que les auteurs ont utilisé des méthodologies différentes pour étudier cette relation. Les 
diffĠƌeŶtes ŵĠthodes utilisĠes ǀoŶt de l͛eǆpĠƌiŵeŶtatioŶ, souǀeŶt paƌ plaŶtatioŶ, à 
l͛oďseƌǀatioŶ ou ďieŶ la siŵulatioŶ. Comme le travail de cette thèse se concentre sur les 
forêts nous nous limiterons à décrire les avantages et inconvénients de ces approches lors 
de l͛Ġtude de la ƌelatioŶ diǀeƌsitĠ-productivité en peuplements forestiers. 

II.1.1 Plantation/expérimentation 

 
Pour étudier la relation qui existe entre la diversité en forêt et la productivité, un gradient de 
diversité en espèces allant de peuplements monospécifiques à des mélanges à plusieurs 
espğĐes est ŶĠĐessaiƌe. EŶ paƌtaŶt d͛uŶ peupleŵeŶt dĠjà Ġtaďli, deuǆ appƌoĐhes peuǀeŶt 
être considérées : certaines espèces peuvent être ƌetiƌĠes d͛uŶ ŵĠlaŶge dĠjà ƌiĐhe eŶ 
espèces (« removal experiments ») ou bien des espèces peuvent être ajoutées à un 
peuplement pur ou dont la diversité est faible (« addition experiment ») (Scherer-Lorenzen 
et al. 2005). Cette dernière possibilité est difficilement réalisable en peuplements matures 
ŵais ŵĠƌite d͛ġtƌe ĐoŶsidĠƌĠe apƌğs des Đoupes ƌases, daŶs des zoŶes de ƌĠgĠŶĠƌatioŶs ou 
encore dans des plantations récentes. Finalement il est aussi possible de créer ce gradient de 
diversité eŶ paƌtaŶt d͛uŶe Ŷouǀelle plaŶtatioŶ de la ŵġŵe façoŶ Ƌue Đela a été fait lors des 
expérimentations sur les herbacées (Hector 1999; Tilman et al. 2001). Cette méthode a été 
intitulée « approche des communautés synthétiques » (͞synthetic-community approach͟) 
(Scherer-Lorenzen et al. 2005). 
Il existe de nombreuses difficultés pour concevoir, réaliser et interpréter les résultats 
d͛eǆpĠƌiŵeŶtatioŶ Ƌui ŵaŶipuleŶt la diǀeƌsitĠ des foƌġts. Le pƌeŵieƌ ĐoŶĐeƌŶe le fait Ƌue Đes 
plantations ont bien souvent une structure régulière et ne sont pas des forêts établies 
naturellement. On peut également citer le problème de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ eŶǀiƌoŶŶeŵeŶtale ; 
pouƌ eǆĐluƌe d͛ĠǀeŶtuels faĐteuƌs ĐoŶfoŶdaŶts, les ǀaƌiaďles aďiotiƋues au seiŶ du site 
d͛Ġtude doiǀeŶt ġtƌe aussi hoŵogğŶes Ƌue possiďles. Or on sait que de faibles variations des 
caractéristiques du sol peuvent avoir de grandes conséquences sur la croissance des arbres 
(Oliver & Larson 1996). Les autres principaux problèmes soulevés lors de la mise en place 
d͛uŶe eǆpĠƌieŶĐe à laƌge ĠĐhelle soŶt l͛uŶitĠ de diǀeƌsitĠ ;espğĐe, tƌaits, gğŶes, etĐ…Ϳ, le 
gƌadieŶt de diǀeƌsitĠ et l͛ĠlaďoƌatioŶ des diffĠƌeŶtes plaĐettes ŵĠlaŶgĠes, la taille des 
parcelles, le type de gestion etc. (Scherer-Lorenzen et al., 2005, Leuschner et al., 2009) 
Ces deƌŶiğƌes aŶŶĠes, uŶ iŵpoƌtaŶt ƌĠseau iŶteƌŶatioŶal de plaŶtatioŶs s͛est foƌŵĠ pouƌ 
s͛iŶtĠƌesseƌ à la ƌelatioŶ diǀeƌsitĠ-pƌoduĐtiǀitĠ ŶotaŵŵeŶt ;d͛autƌes aspeĐts soŶt ĠtudiĠs 
comme la séquestration du carbone, la résistance aux insectes) : TreeDivNet (Verheyen et al. 
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2016). Ces plantations sont plus diversifiées que les plantations traditionnelles, souvent 
ĐoŵposĠes d͛uŶ Ŷoŵďƌe ƌestƌeiŶt d͛espğĐes iŵpoƌtaŶtes ĠĐoŶoŵiƋueŵeŶt. Le but de ce 
réseau est d͛augŵeŶteƌ la richesse spécifique, la diversité génétique mais aussi structurelle. 
Ce réseau est actuellement composé de 18 expériences différentes établies sur 36 sites à 
travers le globe et dans 5 écorégions (Verheyen et al. 2016). 
 

II.1.2 Observation  

 
Comme nous venons de le voir, bien que les plantations offrent des avantages, les quelques 
expériences présentant un haut niveau de diversité ont été mises en places uniquement 
dans la dernière décennie et sont donc encore très jeunes. Bien que des patrons différents 
aient été mis en évidence dans la relation diversité-fonctionnement des écosystèmes (Lei et 

al. 2009; Potvin et al. 2011), ces forêts sont encore loin de la maturité. Un autre moyen 
d͛Ġtudieƌ la ƌelatioŶ diǀeƌsitĠ-productivité dans les forêts, complémentaire de l͛appƌoĐhe paƌ 
plantation présentée, consiste à étudier des forêts naturelles ou semi-naturelles déjà 
implantées.  
Les doŶŶĠes d͛iŶǀeŶtaiƌes foƌestieƌs, ŵaiŶteŶaŶt dispoŶiďles daŶs de Ŷoŵďƌeuǆ paǇs ou 
régions, ont permis de nombreuses études sur le fonctionnement des écosystèmes et 
notamment la relation diversité-productivité (Caspersen & Pacala 2001; Vilà et al. 2005; 
Paquette & Messier 2011; Gamfeldt et al. 2013). Ce tǇpe de doŶŶĠes à l͛aǀaŶtage de 
recouvrir une grande diversité de situations et de mélanges. Cependant les placettes sont 
généralement de taille réduite et il est nécessaire de contrôler de nombreux autres facteurs 
pouvant influer sur la relation diversité-productivité.  
UŶe autƌe possiďilitĠ est l͛Ġtude ĐoŵpaƌĠe de plaĐettes le loŶg d͛uŶ gƌadieŶt de diǀeƌsitĠ 
dans des forêts matures tout en contrôlant au maximum les facteurs environnementaux. 
Cette ŵĠthode pƌĠseŶte l͛aǀaŶtage de ŵieuǆ isoleƌ les poteŶtiels effets de diǀeƌsitĠ des 
facteurs environnementaux confondants (Baeten et al. 2013). C͛est le ďut dĠfeŶdu paƌ le 
réseau FunDivEUROPE (FunDivEUROPE: Functional significance of forest biodiversity; 
www.fundiveurope.eu), uŶ eŶseŵďle de plaĐettes Ġtaďlies le loŶg d͛uŶ gƌadieŶt de diǀeƌsitĠ 
spĠĐifiƋue daŶs ϲ tǇpes de foƌġts à l͛ĠĐhelle européenne.  
FiŶaleŵeŶt, il est ĠgaleŵeŶt possiďle d͛utiliseƌ uŶe appƌoĐhe paƌ tƌiplets (Pretzsch et al. 
2010; Pretzsch et al. 2015; Pretzsch et al. 2016). UŶ tƌiplet est ĐoŵposĠ d͛uŶe plaĐette puƌ 
d͛uŶe espğĐe, d͛uŶe plaĐette puƌ d͛uŶe autƌe espğĐe et eŶfiŶ d͛uŶe plaĐette où Đes deuǆ 
espèces cibles sont en mélange. Les placettes pures sont utilisées comme référence pour 
ƋuaŶtifieƌ les effets positifs ou ŶĠgatifs du ŵĠlaŶge. Ce tǇpe d͛eǆpĠƌiŵeŶtatioŶ à l͛aǀaŶtage 
de Đoŵpaƌeƌ des plaĐettes pƌoĐhes l͛uŶe de l͛autƌe et doŶĐ de ŵiŶiŵiseƌ les ǀaƌiatioŶs de 
site qui pourrait iŶflueŶĐeƌ la pƌoduĐtiǀitĠ d͛uŶe plaĐette paƌ ƌappoƌt auǆ autƌes. 
L͛iŶĐoŶǀĠŶieŶt ŵajeuƌ de Đette appƌoĐhe est Ƌu͛elle peƌŵet de Đoŵpaƌeƌ des peupleŵeŶts 
purs à des peuplements mélangés à deux espèces uniquement.    
 

II.1.3 Modélisation 

 
Finalement, pour éviter les différents soucis évoqués dans les deux parties précédentes la 
dernière possibilité méthodologique pour étudier la relation diversité-productivité est la 

http://www.fundiveurope.eu/
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simulation par modélisation numérique. Les ŵodğles pƌĠseŶteŶt l͛aǀaŶtage de peƌŵettƌe de 
tester des combinaisons de variables (espèces, structure, traitements sylvicoles, climat, sol) 
Ƌui Ŷ͛eǆisteŶt pas ŶatuƌelleŵeŶt. Deux grands types de modèles existent pour simuler la 
dynamique et la croissance des forêts : d͛uŶ côté les ŵodğles eŵpiƌiƋues, de l͛autƌes les 
modèles plus mécanistiques. Les premiers sont développés en étudiant des relations entre 
certaines espèces et sur des jeux de données importants pour essayer de dégager des 
ƌelatioŶs Đlaiƌes ;doŵiŶaŶĐe, ĐoŵpĠtitioŶ, oŵďƌage etĐ…Ϳ eŶtƌe Đes espğĐes. Leurs 
prédictions sont donc limitées aux structures et conditions de site (climat, sol) présents dans 
les données car ils ne prennent pas en compte les facteurs influençant la croissance 
forestière tels que la disponibilité des ressources, le climat ou les traitements sylvicoles 
(Monserud, 2003). Les seconds types de modèles se basent plutôt sur des processus 
phǇsiologiƋues gĠŶĠƌauǆ et peƌŵetteŶt d͛eǆploƌeƌ des ĐoŶditioŶs ŶoŶ testĠes eŶ teƌŵes de 
site, ĐoŵďiŶaisoŶs d͛espğĐes et tƌaiteŵeŶt sǇlǀiĐoles (Weiskittel et al., 2010). La mise en 
plaĐe de Đes ŵodğles Ƌui s͛iŶtĠƌesseŶt souǀeŶt à des ĠĐhelles tƌğs fines, requiert des de 
nombreuses données physiologiques difficiles à obtenir (Battaglia & Sands 1998).  
Dernièrement, pour tenter de concilier les avantages de ces deux approches, des modèles 
hybrides ont été développés (Härkönen et al., 2010; Landsberg and Sands, 2010; Weiskittel 
et al., 2010 ; Forrester & Tang 2015). Ces modèles (ex. FORCLIM, 3PG) incluent des capacités 
pour décrire les interactions entre individus au seiŶ d͛uŶ peuplement mais également avec 
son environnement ce qui permet donc de modéliser les changements environnementaux 
(Battaglia and Sands, 1998). De plus, les relations physiologiques complexes peuvent être 
simplifiées ce qui permet de réduire le nombre de paramètres et le volume de données 
ŶĠĐessaiƌes à la ĐoŶstƌuĐtioŶ d͛uŶ tel ŵodğle (Forrester & Tang 2015). Ces modèles sont 
depuis utilisés pour étudier la relation diversité-productivité sur du très long terme avec 
ŶotaŵŵeŶt l͛aǀaŶtage de pouǀoiƌ pƌeŶdƌe eŶ Đoŵpte la staďilitĠ de Đette ƌelatioŶ ;ϮϬϬϬ aŶs 
pour Morin et al. 2011 et Morin et al. 2014).  
 
DaŶs le ďut d͛Ġtudieƌ l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles sur la production dans des 
peupleŵeŶts puƌs et ŵĠlaŶgĠs Ŷous aǀoŶs ĠtĠ aŵeŶĠs à Đhoisiƌ l͛appƌoĐhe par analyse de 
doŶŶĠes eŵpiƌiƋues. EŶ effet, auĐuŶ dispositif eǆpĠƌiŵeŶtal Ŷe teste à l͛heuƌe aĐtuelle 
l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles et la ŵise eŶ plaĐe d͛uŶ tel dispositif Ŷ͛est pas ƌĠalisaďle 
daŶs le Đadƌe d͛uŶ tƌaǀail de thğse. De plus, les ŵodğles dépendent de leur domaine de 
calibration et une approche uniquement basée sur de la modélisation ne nous semblait pas 
pertinente. Les données empiriques que nous avons utilisées permettent de couvrir de 
larges gradients de mélanges et de type de peuplements, et ainsi une large gamme 
d͛hétérogénéité des tailles. L͛utilisatioŶ ĐoŶjoiŶte de doŶŶĠes eŵpiƌiƋues et d͛uŶ ŵodğle de 
simulation de la dynamique forestière semble intéressante pour tester la cohérence des 
ƌĠsultats à paƌtiƌ d͛approches différentes et également  de mieux discuter les résultats 
obtenus au regard des caractéristiques du modèle. 
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II.2 Outils et méthodes utilisées dans le cadre de ce travail de thèse 

II.2.1 L’inventaire forestier national 

II.2.1.1 Présentation 

Ce seƌǀiĐe ŵis eŶ plaĐe paƌ l͛iŶstitut ŶatioŶal de l͛iŶfoƌŵatioŶ gĠogƌaphiƋue et forestière 
(IGN) est chargé de l͛iŶǀeŶtaiƌe peƌŵaŶeŶt des ƌessouƌĐes foƌestiğƌes ŶatioŶales, Ƌu͛elles 
soient publiques ou bien privées. Les données collectées sur le terrain sont ensuite 
enregistrées dans des bases de données et permettent de ĐoŶŶaîtƌe l͛Ġtat, l͛ĠǀolutioŶ daŶs 
le temps et les potentialités de la forêt française. Les caractéristiques forestières peuvent 
ainsi êtƌe aŶalǇsĠes à l͛ĠĐhelle ŶatioŶale, ƌĠgioŶale ou ďieŶ ŵġŵe paƌ gƌaŶde ƌĠgioŶ 
écologique. Cependant, du fait des caractéristiques de propriétés, la localisation précise du 
poiŶt d͛iŶǀeŶtaiƌe Ŷ͛est jaŵais diǀulguĠe.  

II.2.1.2 Protocole 

Depuis ϮϬϬϰ, la ŵĠthode d͛iŶǀeŶtaiƌe ƌĠside eŶ uŶ soŶdage sǇstĠŵatiƋue ;ŵaille d͛ϭkŵ²Ϳ 
appliƋuĠ suƌ l͛eŶseŵďle du teƌƌitoiƌe (Fig.7). Cette méthode a pour avantage de produire des 
résultats nationaux et régionaux précis et représentatifs en combinant les données issues de 
5 campagnes annuelles. 

 
Figure 7 : EĐhaŶtilloŶ Đoŵplet sǇstĠŵatiƋue daŶs l’espaĐe et daŶs le teŵps (source IFN) 

DiffĠƌeŶts Ŷiǀeauǆ d͛aŶalǇse soŶt eŶsuite ŵis eŶ plaĐe à deŶsitĠ ĐƌoissaŶte assoĐiaŶt de la 
photo-interprétation à grande échelle et des relevés de terrain plus locaux. La photo 
iŶteƌpƌĠtatioŶ peƌŵet de Đlasseƌ les diffĠƌeŶts poiŶts seloŶ l͛oĐĐupatioŶ du sol ;foƌġt, laŶde, 
etĐ…Ϳ et soŶ utilisatioŶ ;pƌoduĐtioŶ de ďois, agƌiĐole, etĐ…Ϳ. En aval de cette analyse, 9000 
points d͛iŶǀeŶtaiƌe environ sont visités chaque année. Les points situés en forêt de 
production3 sont soumis à un protocole de mesures précis (Fig. 8).  

                                                      
3
 Forêt de production : La forêt de production est un terrain de superficie au moins égale à 50 ares et de largeur 

supérieure ou égale à 20 m où croissent des arbres dont le taux de couvert absolu est au moins égal à 10 % et 
pouvant être utilisés pour produire du bois. Cela signifie que le terrain doit permettre une production de bois 
saŶs Ƌu͛uŶe autƌe utilisatioŶ ou les ĐoŶditioŶs phǇsiƋues Ŷe ǀieŶŶeŶt eŶ eŵpġĐheƌ l͛eǆploitatioŶ (définition 
seloŶ l͛IGNͿ 
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Figure 8: Observation et mesures sur les points de forêt de production (source IFN) 

Les données disponibles sur Đes poiŶts d͛iŶǀeŶtaiƌe ƌegƌoupeŶt la desĐƌiptioŶ du sol et du 
peupleŵeŶt, uŶ ƌeleǀĠ floƌistiƋue aiŶsi Ƌu͛uŶe ŵesuƌe des aƌďƌes. A l͛ĠĐhelle iŶdiǀiduelle 
(pour chaque arbre), les données les plus pertinentes pour notre étude sont des relevés 
d͛espğĐe, de ĐiƌĐoŶfĠƌeŶĐe, de hauteuƌ et d͛aĐĐƌoisseŵeŶt eŶ diaŵğtƌe ŶotaŵŵeŶt. Pouƌ 
chaque placette, des mesures abiotiques (pente, portance du sol, coordonnées GPS, etc...) 
sont combinées à des mesures écologiques (couverture et utilisation du sol, structure 
forestière, relevé floristique, données pédologiques, etc...). De plus, grâce à leur géo-
référencement, ces données peuvent être complétées par des données climatiques. 
 

II.2.1.3 Préparation des données 

DaŶs le Đadƌe de ŵa thğse, j͛ai utilisĠ les doŶŶĠes des inventaires 2006 à 2011 ce qui 
ĐoŶstitue doŶĐ uŶ ĐǇĐle Đoŵplet à l͛ĠĐhelle ŶatioŶale. J͛ai aiŶsi disposĠ de plus de ϰϰ 000 
poiŶts d͛ĠĐhaŶtilloŶŶage distƌiďuĠs suƌ tous le teƌƌitoiƌe ŵĠtƌopolitaiŶ.  
La première phase de mon travail a été de sélectionner, dans ces données, les placettes 
seloŶ des Đƌitğƌes peƌtiŶeŶts pouƌ la thĠŵatiƋue de Đette thğse. Tout d͛aďoƌd Ŷous aǀoŶs 
Đhoisi d͛ĠĐaƌteƌ les plaĐettes daŶs lesƋuelles uŶe coupe récente (les cinq dernières années 
pƌĠĐĠdaŶt l͛iŶǀeŶtaiƌeͿ aǀait eu lieu Đaƌ dans ce cas l͛Ġtat du peupleŵeŶt au ŵoŵeŶt de 
l͛iŶǀeŶtaiƌe Ŷe ƌeflĠtait pas les ĐoŶditioŶs de ĐƌoissaŶĐe ŵesuƌĠes suƌ les ϱ deƌŶiğƌes aŶŶĠes. 
De la même manière nous avons exclu les plantations, d͛uŶe paƌt pouƌ gaƌdeƌ des plaĐettes 
qui bien que gérées présentent des ĐaƌaĐtĠƌistiƋues Ŷatuƌelles, d͛autƌe paƌt Đaƌ Đes plaĐettes 
ont souvent une faible hétérogénéité des tailles et une structure spatiale très spécifique. Les 
placettes situées en lisière de forêt qui sont par conséquent des placettes incomplètes ont 
ĠtĠ ĠĐaƌtĠes. UŶ autƌe Đhoiǆ s͛est fait eŶ foŶĐtioŶ de la structure des peuplements pour 
lesquels nous avons exclu toutes les structures de type taillis. Ces peuplements ont en effet 
un intérêt limité pour notre étude de par la relative homogénéité des tailles lié au processus 
de gestion. Finalement les placettes ĐoŵposĠ d͛uŶ uŶiƋue aƌďƌe oŶt ĠtĠ elles aussi ĠĐaƌtĠes 
de notre jeu de données. 
La deuxième étape a consisté à harmoniser du mieux possible le protocole qui a subi 
quelques variations durant les années considérées. La plus importante modification a été 
l͛iŶtƌoduĐtioŶ à paƌtiƌ de la ĐaŵpagŶe de ƌeleǀĠs ϮϬϬϵ d͛aƌďƌes siŵplifiĠs. “uƌ Đes aƌďƌes 
seulement deux mesures sont prises : l͛espğĐe et la ĐiƌĐoŶfĠƌeŶĐe de l͛aƌďƌe. Cela sigŶifie 
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Ƌu͛il a fallu estimer les accroissements ainsi que les hauteurs pour ces arbres. Pour cela nous 
avons évalué deux méthodes différentes : 

 La première consistait en une régression prenant en compte le diamètre et 

l͛aĐĐƌoisseŵeŶt des aƌďƌes ŵesuƌĠs pouƌ estiŵeƌ l͛aĐĐƌoissement des arbres 

simplifiés avec un effet aléatoire pour les placettes. 

 La seĐoŶde ŵĠthode ĐoŶsiste à attƌiďueƌ à ĐhaƋue aƌďƌe siŵplifiĠ l͛aĐĐƌoisseŵeŶt 
moyen des arbres mesurés pour la même espèce dans sa catégorie de diamètre. 

Ces deux méthodes nous ont donné des résultats assez proches. Nous avons donc appliqué 
le principe de parcimonie et avons choisi de retenir la seconde qui est la plus simple à mettre 
eŶ œuǀƌe et Ƌui liŵite les iŶĐeƌtitudes liĠes à la ŵodĠlisatioŶ statistiƋue. 
 
Une fois ce jeu de donnée finalisé, nous avons calculé les différentes variables de 
peuplements utilisées dans notre étude telles que la densité, la surface terrière et la 
production par exemple. 
 

II.2.1.4 Calcul de la production 

Dans le cadre de notre étude nous définissons la productioŶ Đoŵŵe l͛aĐĐƌoisseŵeŶt eŶ 
suƌfaĐe teƌƌiğƌe à l͛ĠĐhelle de la plaĐette. Pouƌ Đela Ŷous aǀoŶs adaptĠ la foƌŵule proposée 
dans uŶe pƌĠĐĠdeŶte Ġtude utilisaŶt les doŶŶĠes de l͛IŶǀeŶtaiƌe Foƌestieƌ NatioŶal (Vallet & 
Pérot 2011) :      ∑                                         (1) 

Avec : 

    (m²ha-1an-1Ϳ l͛aĐĐƌoisseŵeŶt moyen en surface terrière sur 5 ans, 

    pour calculer une moyenne annuelle Đaƌ l͛IFN fouƌŶit la ĐƌoissaŶĐe suƌ les ĐiŶƋ 
dernières années. De la même manière,      permet  convertir les cm2 en m²  

        (cm) la circonférence à hauteur de poitrine de chaque arbre i,  
      ;ĐŵͿ l͛aĐĐƌoisseŵeŶt ƌadial suƌ la pĠƌiode de ϱ aŶs oďteŶue paƌ Đaƌottage.  
     (trees.ha-1) la pondération de chaque arbre pour représenter son poids à 

l͛heĐtaƌe eŶ prenant eŶ Đoŵpte l͛effet de ďoƌd. 

Le pƌotoĐole d͛ĠĐhaŶtilloŶŶage des doŶŶĠes de l͛iŶǀeŶtaiƌe foƌestieƌ a ĠǀoluĠ duƌaŶt les 
aŶŶĠes ĐoŶsidĠƌĠes daŶs Ŷotƌe Ġtude. L͛ĠǀolutioŶ ŵajeuƌe se situaŶt daŶs l͛iŶtƌoduĐtioŶ 
d͛aƌďƌes « simplifiés » eŶ ϮϬϬϵ. “i le Ŷoŵďƌe d͛aƌďƌes pouƌ uŶe espğĐe et uŶe Đlasse d͛âge 
donnée est supérieur à 6 alors les arbres supplémentaires sont classés dans les arbres 
simplifiés : aƌďƌes pouƌ lesƋuels seuls l͛espğĐe et la ĐiƌĐoŶfĠƌeŶĐe à hauteuƌ de poitƌiŶe ;    ) 
a ĠtĠ ƌeleǀĠe. Il Ŷous a doŶĐ ĠtĠ ŶĠĐessaiƌe d͛estiŵeƌ l͛aĐĐƌoisseŵeŶt de Đes aƌďƌes siŵplifiĠs 
pour estimer la production des placettes. Pour cela, nous avons deux méthodes : 

 Nous aǀoŶs affeĐtĠ auǆ aƌďƌes siŵplifiĠs d͛uŶe plaĐette l͛aĐĐƌoisseŵeŶt moyen des 

arbres mesurés de même classe de diamètre et même espèce pour cette même 

placette. 
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 Nous aǀoŶs ajustĠ uŶ ŵodğle d͛aĐĐƌoisseŵeŶt ƌadial (  ) en fonction de la 

circonférence à hauteur de poitrine (    ) mesurée avec un effet aléatoire (  ) 

placette :                        . Cela Ŷous a peƌŵis d͛estiŵeƌ 
l͛aĐĐƌoisseŵeŶt des aƌďƌes siŵplifiĠs pouƌ ĐhaƋue plaĐette. Ce ŵodğle a ĠtĠ ajustĠ à 
l͛aide de statistiƋue hiĠƌaƌĐhiƋue ďaǇĠsieŶŶe utilisaŶt le logiĐiel JAG“ ;Pluŵŵeƌ 
2003). 

Les deux méthodes nous ont donné des résultats assez similaires et nous avons donc choisi 
d͛utiliseƌ la pƌeŵiğƌe ŵĠthode ;aĐĐƌoisseŵeŶt ŵoǇeŶ de l͛espğĐe et Đlasse d͛âgeͿ. Cette 
ŵĠthode Ŷous a seŵďlĠ aǀoiƌ ŵoiŶs d͛iŶĐeƌtitudes dues à l͛aďseŶĐe de ŵodĠlisation.  

 

II.2.2 Le modèle de dynamique forestière SAMSARA 2 

Dans le modèle Samsara2 (Courbaud et al. 2015), un peuplement est représenté par une 
liste d͛aƌďƌes et uŶe liste de seŵis loĐalisĠs suƌ uŶe plaĐette de teƌƌaiŶ. Cette plaĐette est 
découpée en cellules de sol qui servent de supports aux arbres. Chaque arbre est lui 
caractérisé par différentes variables : un identifiant, ses coordonnées x,y,z, son espèce, son 
diamètre à hauteur de poitrine (DHP), trois variables décrivant le houppier (hauteur totale, 
hauteur de la base et rayon de du houppier). Des rayons lumineux visent le centre de chaque 
cellule de sol et sont utilisés pour calculer la lumière interceptée par chaque arbre et la 
lumière arrivant sur chaque cellule de sol durant une saison de végétation (Courbaud et al., 
2003) (Fig.9).  

 
Figure 9 : Illustration des différents processus simulés par le modèle Samsara2 (Courbaud et al. 
2015) 

L͛aĐĐƌoisseŵeŶt eŶ suƌfaĐe teƌƌiğƌe d͛uŶ aƌďƌe dĠpeŶd de la luŵiğƌe iŶteƌĐeptĠe et iŶtğgƌe 
uŶ effet oŶtogĠŶiƋue ;l͛iŶteƌĐeptioŶ dĠpeŶd de la taille de l͛aƌďƌeͿ et uŶ effet ĐoŵpĠtitioŶ ;la 
lumière incidente dépend des voisins). La ŵoƌtalitĠ d͛uŶ aƌďƌe ƋuaŶt à elle dĠpeŶd du DHP 
et de la compétition subie par un arbre donné. Les processus démographiques (croissance, 
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ŵoƌtalitĠ, ƌĠgĠŶĠƌatioŶͿ soŶt ĐalĐulĠs aǀeĐ uŶ pas de teŵps aŶŶuel et l͛iŶteƌĐeption de la 
lumière mise à jour tous les 5ans pour limiter les temps de calcul. 
Pour les simulations réalisées dans le cadre de la thèse  nous avons sélectionnées toutes les 
plaĐettes de l͛IŶǀeŶtaiƌe Foƌestieƌ NatioŶal ;IFNͿ ĐoŶteŶaŶt les trois espèces que Samsara2 
est Đapaďle de ŵodĠliseƌ à saǀoiƌ le sapiŶ, le hġtƌe et l͛ĠpiĐĠa. “uƌ Đes plaĐettes, Ŷous aǀoŶs 
alors dénombré les arbres par classe de diamètre de 5cm en 5cm et leur avons appliqué les 
poŶdĠƌatioŶs fouƌŶies paƌ l͛IFN pouƌ ĐalĐuleƌ leuƌ ƌepƌĠseŶtatiǀitĠ suƌ uŶe plaĐette d͛ϭ 
hectare, superficie minimale de simulation dans Samsara2. Les coordonnées géographiques 
des aƌďƌes Ŷ͛ĠtaŶt pas fouƌŶies, Ŷous aǀoŶs dû les tirer au sort aléatoirement pour générer 
les peupleŵeŶts iŶitiauǆ, Đ͛est-à-dire la liste des arbres du peuplement avec leurs 
caractéristiques. 
Dans le cadre de cette thèse, l͛utilisatioŶ de “aŵsaƌaϮ, Ƌui ƌepose suƌ uŶ algoƌithŵe dĠtaillĠ 
d͛iŶteƌĐeptioŶ de la lumière par les arbres, nous a permis de confronter nos résultats 
provenant de données empiriques à un modèle basé sur la compétition pour la lumière 
uŶiƋueŵeŶt et aiŶsi de pouǀoiƌ pƌoposeƌ des ŵĠĐaŶisŵes eǆpliƋuaŶt l͛effet de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles à l͛ĠĐhelle du peupleŵeŶt. 
 

II.2.3 Indices d’inégalité des tailles 

OŶ s͛iŶtĠƌesse iĐi à la diversité des dimensions dans un peuplement forestier notamment le 
diamètre et la hauteur qui sont les deux variables le plus facilement mesurables sur le 
terrain. 

II.2.3.1 Les principaux indices utilisés 

La majorité des indices utilisés pour quantifier la diversité des espèces sont transposables et 
utilisables pour la diversité des dimensions lorsque les catégories représentent des classes 
de tailles eŶ lieu et plaĐe des espğĐes. L͛eǆeŵple le plus ĐoŶŶu et le plus laƌgeŵeŶt utilisĠ 
dans les premières études traitant de diǀeƌsitĠ des tailles est Đelui de l͛iŶdiĐe d͛eŶtƌopie de 
Shannon H’ appliqué à la surface terrière ventilée par classes de diamètre (Staudhammer & 
LeMay 2001; Lexerød & Eid 2006). 
D͛autƌes iŶdiĐes statistiƋues (Tableau 1) plus classiques mesurant la dispersion peuvent 
également être utilisés pour quantifier la diversité des tailles. Parmi ceux-ci, le plus simple 
est saŶs doute l͛ĠĐaƌt-tǇpe. AppliƋuĠ auǆ diaŵğtƌes d͛uŶ peupleŵeŶt il doŶŶeƌa uŶe 
information sur la diversité des diamètres (Varga, Chen & Klinka 2005). Cet indice tend 
cependant à donner un maximum de diversité pour des peuplements à structure bimodale 
aloƌs Ƌue l͛iŶdiĐe de “haŶŶoŶ, seloŶ Ƌu͛il est appliqué à la densité ou à la surface terrière, 
fournira un maximum de diversité pour des structures uniformes ou exponentielles 
décroissantes (J inverse). Le ĐoeffiĐieŶt de ǀaƌiatioŶ, Đ͛est-à-dire le ƌappoƌt de l͛ĠĐaƌt tǇpe suƌ 
la moyenne, a également été utilisé (Zingg et al., 2007). Cet indice se révèle souvent assez 
proche d͛uŶ iŶdiĐe de plus en  plus utilisé ces dernières années : le coefficient de Gini. Ces 
deƌŶieƌs iŶdiĐes pƌĠseŶteŶt l͛aǀaŶtage d͛ġtƌe saŶs diŵeŶsioŶ et, ĐoŶtƌaiƌeŵeŶt à l͛iŶdiĐe de 
Shannon, de ne pas nécessiter de définition de classes de diamètre ou de hauteur. 
Finalement certains auteurs ont proposé de combiner les indices de diversité des tailles et 
les indices de diversité des espèces eŶ utilisaŶt paƌ eǆeŵple l͛iŶdiĐe de “haŶŶoŶ (on parle 
aloƌs d͛iŶdiĐe ĐoŵpositeͿ. Cet indice, calculé par espèce et par classe de diamètre, considère 
une diversité maximale dans des peuplements ayant une surface terrière égale dans toutes 
leurs classes de diamètre et que, dans chacune de ces classes, les espèces présentent une 
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même abondance. D͛autƌes iŶdiĐes assez élaborés combinent également ces deux 
iŶfoƌŵatioŶs. C͛est le Đas paƌ eǆeŵple de l͛iŶdiĐe de ǀaƌiaŶĐe SDVI proposé par 
Staudhammer et Lemay (2001). 
Notre objectif pour ce travail de thèse étant de démêler les effets de diversité (espèces et 
tailles des individus), ces derniers indices synthétiques ne semblent pas les plus appropriés. 
L͛iŶdiĐe de “haŶŶoŶ ƌeste uŶe ǀaleuƌ suƌe daŶs la ŵesuƌe de la diǀeƌsitĠ ŵalgƌĠ la ŶĠĐessitĠ 
de définir des classes. Il semble de plus, posséder un bon pouvoir discriminant pour 
différencier les structures forestières (Lexerød & Eid 2006). Cependant la performance de 
cet indice semble inférieure à celle du coefficient de Gini (Lexerød & Eid 2006; Valbuena et 

al. 2012) que nous allons maintenant présenter. 
 
Tableau 1 : IŶdiĐes ƋuaŶtifiaŶt la diveƌsitĠ des tailles des iŶdividus au seiŶ d’uŶ peupleŵeŶt 

(Trouvé 2011) 

 
 

II.2.3.2 Le coefficient de Gini 

Le ĐoeffiĐieŶt de GiŶi est uŶe ŵesuƌe de la dispeƌsioŶ d͛uŶe distƌiďutioŶ daŶs une 
populatioŶ. D͛aďoƌd utilisĠ eŶ ĠĐoŶoŵie pouƌ ƋuaŶtifieƌ les iŶĠgalitĠs de ƌeǀeŶus eŶtƌe 
individus, il est maintenant de plus en plus utilisé en écologie. Ses premières utilisations en 
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écologie remonte au milieu des années 1980 (Weiner 1985; Knox, Peet & Christensen 1989; 
Geber 1989). 
Il est dĠfiŶi Đoŵŵe le douďle de l͛aiƌe eŶtƌe la Đouƌďe de LoƌeŶtz et la diagoŶale d'égalité 
absolue (Fig. 10Ϳ. Le ĐoeffiĐieŶt de GiŶi ǀaut Ϭ loƌsƋue tous les iŶdiǀidus d͛uŶe populatioŶ 
sont identiques (égalité parfaiteͿ et ϭ loƌsƋu͛uŶ seul iŶdiǀidu possğde uŶe ǀaleuƌ ŶoŶ Ŷulle 
(inégalité parfaite). Ces valeurs appliquées en écologie forestière restent toutefois 
théoriques et dans les faits les valeurs observées se situent plutôt entre 0.2et 0.8. Il présente 
la pƌopƌiĠtĠ d͛hoŵogĠŶĠitĠ, Đ'est-à-diƌe Ƌue sa ǀaleuƌ ƌeste iŶĐhaŶgĠe loƌsƋu͛oŶ ŵultiplie 
chaque proportion par un même scalaire (Dagum 1997). 
Dans un peuplement forestier il permet de ƋuaŶtifieƌ l͛iŶĠgalitĠ des tailles des aƌďƌes eŶ se 
servant de la hauteur, du diamètre ou bien de la surface terrière. Il a été démontré comme 
aǇaŶt de ŵeilleuƌes peƌfoƌŵaŶĐes Ƌue d͛autƌes iŶdiĐes d͛iŶĠgalitĠs des taille, H' et SDVI 
notamment (Valbuena et al. 2012). Il a de plus l͛aǀaŶtage de pouǀoiƌ ġtƌe utilisĠ aǀeĐ toutes 
les espèces et daŶs tous tǇpes d͛ĠĐosǇstğŵes foƌestieƌs et Ŷe ŶĠĐessite pas de 
regroupement en classes des individus. 
Pour toute ces raisons, il est maintenant de plus en plus utilisé en écologie(Klopcic & Boncina 
2011; Duduman 2011; Valbuena et al. 2012). Enfin, le coefficient de Gini représente 
ĠgaleŵeŶt uŶe ŵesuƌe de l͛iŶteŶsitĠ de la ĐoŵpĠtitioŶ asǇŵĠtƌiƋue à l͛ĠĐhelle loĐale ce qui 
eŶ fait uŶ ĐaŶdidat idĠal pouƌ l͛Ġtude de l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la 
production (Cordonnier & Kunstler 2015). 
 

 
 
Figure 10: Courbe de Lorenz pour calculer le coefficient de Gini pour 2 placettes d’inventaires 

différentes (les valeurs du coefficient de Gini sont présentes dans le titre de chacun des panneaux) 
(Bourdier et al. 2016). 



Données, indices et variables utilisées 

33 
  

 

II.2.4 L’indice de tolérance à l’ombre  

La lumière est un facteur environnemental de première importance pour tous les végétaux. 
La lumière influence la survie et la croissance des plantes mais aussi les interactions 
compétitives daŶs la ĐoŵŵuŶautĠ. DaŶs uŶ peupleŵeŶt foƌestieƌ, l͛oŵďƌe ƌĠsulte 
principalement de la structuration de la canopée ce qui fait que la composition et la 
dynamique des communautés forestières est largement dépendante de la distribution 
hétérogène de la luŵiğƌe et doŶĐ de la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe des iŶdiǀidus. 
D͛uŶ poiŶt de ǀue phǇsiologiƋue la tolĠƌaŶĐe s͛eŶteŶd souǀeŶt Đoŵŵe le Ŷiǀeau ŵiŶiŵuŵ 
de luŵiğƌe eŶ dessous duƋuel uŶe plaŶte Ŷe peut pas suƌǀiǀƌe. Mais d͛uŶ poiŶt de ǀue plus 
biologique, il est nécessaire de prendre en compte le cycle de vie complet de la plante 
ĐoŶsidĠƌĠe de l͛iŶstallatioŶ à la ĐƌoissaŶĐe et Đe jusƋu͛à la ƌepƌoduĐtioŶ. DaŶs Đette thğse, 
nous utilisons donc plutôt cette définition de Niinemets & valladeres (2006) qui définissent 
la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe comme la capacité de croissance (et donc de reproduction) à l'ombre. 
Il Ŷe s͛agit doŶĐ pas uŶiƋueŵeŶt de suƌǀie Đoŵŵe Đela peut-être le cas dans certaines 
Ġtudes. La tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe se ƌĠǀğle doŶĐ ġtƌe uŶe ĐaƌaĐtĠƌistiƋue diffiĐileŵeŶt 
mesurable sur le terrain (notamment pour des arbres matures) et qui est souvent approchée 
paƌ des ŵĠthodes de ŵesuƌes iŶdiƌeĐtes. Paƌ eǆeŵple, la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe est assoĐiĠe à 
de nombreux traits tels que la densité du bois ou le SLA (specific leaf area) (Valladares & 
Niinemets 2008) mais il existe aussi des bases de données internationales présentant des 
iŶdiĐes de tolĠƌaŶĐes à l͛oŵďƌe paƌ espğĐe. 
L͛indice de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe utilisĠ daŶs Ŷotƌe Ġtude est uŶ iŶdiĐe généralisé, qui est 
valable pour de nombreuses espèces à travers le globe (806) (Niinemets & Valladares, 2006). 
C͛est un indice normalisé qui est compris entre 1 et 5. Cet indice se révèle plus performant 
Ƌue l͛iŶdiĐe pƌĠĐĠdeŵŵeŶt utilisĠ eŶ Euƌope et dĠǀeloppĠ paƌ ElleŶďeƌg ;ϭϵϵϭͿ. 
D͛autƌe paƌt, la tolérance à la sécheresse et à l'engorgement sont également disponibles 
pour ces mêmes espèces. 
Cet iŶdiĐe Ŷous seŵďle doŶĐ le plus appƌopƌiĠ à Ŷotƌe Ġtude ŵġŵe s͛il possğde ƋuelƋues 
iŶĐoŶǀĠŶieŶts. UŶe seule ǀaleuƌ est attƌiďuĠe paƌ espğĐes Đe Ƌui fait Ƌu͛auĐuŶe possiďilitĠ de 
variabilité intraspécifique ne peut être prise en coŵpte. De plus, ďieŶ Ƌu͛il soit dĠǀeloppĠ 
pour de très nombreuses espèces, certaines de celles figurant dans notre jeu de données 
soŶt aďseŶtes de Đette liste et seƌoŶt doŶĐ eǆĐlues pouƌ Đe Ƌui ĐoŶĐeƌŶe l͛effet de la 
tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe. 
 

II.2.5 Diversité fonctionnelle et covariation avec la taille 

Loƌs de l͛Ġtude des peupleŵeŶts ŵĠlaŶgĠs, Ŷous aǀoŶs utilisĠ tƌois ŵesuƌes diffĠƌeŶtes de 
tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe à l͛ĠĐhelle du peupleŵeŶt. ;iͿ la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe ŵoǇeŶŶe, 
simplement calculée comme la moyenne arithmétique de la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe des aƌďƌes 
ĐoŵposaŶt le peupleŵeŶt, ;iiͿ la diǀeƌsitĠ de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe ĐalĐulĠe à l͛aide d͛uŶ iŶdiĐe 
de diversité fonctionnelle FDis (Functionnal Dispersion) (Laliberté & Legendre 2010) et enfin 
;iiiͿ la ĐoǀaƌiatioŶ eŶtƌe la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe et la taille ;diaŵğtƌeͿ au seiŶ du peupleŵeŶt. 
Le Fdis est tƌğs pƌoĐhe de l͛iŶdiĐe d͛eŶtƌopie de ‘ao et pƌĠseŶte l͛aǀaŶtage de pouǀoiƌ être 
calculé même en cas de valeurs manquantes pour certains individus et pourrait 
théoriquement associé plusieurs traits de formes différentes (traits quantitatifs et 
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ƋualitatifsͿ. CoŶĐeƌŶaŶt la ŵesuƌe de la ĐoǀaƌiatioŶ eŶtƌe taille et tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe, elle 
représente simplement une mesure de la hiérarchie des différentes espèces au sein de la 
ĐaŶopĠe eŶ foŶĐtioŶ de leuƌ diffĠƌeŶĐe à l͛oŵďƌe. UŶe ǀaleuƌ positiǀe de Đette covariation 
représente une canopée dominée par des espèces tolĠƌaŶtes à l͛oŵďƌe et avec des espèces 
iŶtolĠƌaŶtes situĠes eŶ sous Ġtage, aloƌs Ƌu͛uŶe ǀaleuƌ ŶĠgatiǀe de ĐoǀaƌiatioŶ ƌepƌĠseŶte le 
Đas le plus ĐlassiƋue ;ϳϬ% des plaĐettes de Ŷotƌe aŶalǇseͿ d͛uŶe ĐaŶopĠe doŵiŶĠe paƌ des 
espğĐes iŶtolĠƌaŶtes à l͛oŵďƌe et aǀeĐ des espğĐes tolérantes situées en sous-étage (Fig. 
11).  
 
 

 
Figure 11 : RepƌĠseŶtatioŶ de la ĐovaƌiatioŶ eŶtƌe taille et tolĠƌaŶĐe à l’oŵďƌe des aƌďƌes daŶs uŶ 
peuplement mélangé. ;AͿCoǀaƌiatioŶ ŶĠgatiǀe eŶtƌe tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe et taille des arbres, espèces 
tolĠƌaŶtes plus petites Ƌue les espğĐes iŶtolĠƌaŶtes ;dͿ CoǀaƌiatioŶ positiǀe eŶtƌe tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe 
et taille des arbres, espèces tolérantes plus grandes que les espèces intolérantes. Pour une meilleure 
visualisation, la taille est représentée dans ces deux schémas par la hauteur des arbres alors que 
nous utilisons leur diamètre dans nos analyses. 
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III.1 Summary 
 
Plant structural diversity is usually considered as beneficial for ecosystem functioning. For 
instance, numerous studies have reported positive species diversity-productivity 
relationships in plant communities. However, other aspects of structural diversity such as 
individual size inequality have been far less investigated. In forests, tree size inequality 
impacts directly tree growth and asymmetric competition, but consequences on forest 
productivity are still indeterminate. In addition, the effect of tree size inequality on 
productivity is likely to vary with species shade-tolerance, a key ecological characteristic 
controlling asymmetric competition and light resource acquisition. Using plot data from the 
French National Geographic Agency, we studied the response of stand productivity to size 
inequality for ten forest species differing in shade tolerance. We fitted a basal area stand 
production model that included abiotic factors, stand density, stand development stage and 
a tree size inequality index. Then, using a forest dynamics model we explored whether 
mechanisms of light interception and light use efficiency could explain the tree size 
inequality effect observed for three of the ten species studied. Size inequality negatively 
affected basal area increment for seven out of the ten species investigated. However, this 
effect was not related to the shade tolerance of these species. According to the model 
simulations, the negative tree size inequality effect could result both from reduced total 
stand light interception and reduced light use efficiency. Our results demonstrate that 
negative relationships between size inequality and productivity may be the rule in tree 
populations. The lack of effect of shade tolerance indicates compensatory mechanisms 
between effect on light availability and response to light availability. Such a pattern deserves 
further investigations for mixed forests where complementarity effects between species are 
involved. When studying the effect of structural diversity on ecosystem productivity, tree 
size inequality is a major facet that should be taken into account. 

 

Keywords 
Asymmetric competition, Gini coefficient, light interception, light use efficiency, Plant 
population and community dynamics, Samsara2, shade tolerance, structural diversity, stand 
production model  
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III.2 Introduction 
 
Over the last few decades, the influence of structural diversity of plant communities on the 
functioning of ecosystems has been studied for the most part through the lens of species 
diversity (Loreau et al. 2001; Cardinale et al. 2006; Isbell et al. 2011; Gamfeldt et al. 2013). 
The results indicate that plant diversity influences ecosystem productivity and stability in 
grasslands (Hector et al. 1999) and forests (Paquette & Messier 2011; Morin et al. 2011; 
Zhang et al. 2012) through several processes such as complementarity of resource use and 
sampling effects (Loreau et al. 2001). However, the effects of other major components of 
structural diversity such as spatial heterogeneity or tree size inequality (Pommerening 2002; 
McElhinny et al. 2005; De Boeck et al. 2006) have not been widely explored.  
Size inequality conditions size hierarchy among individual trees (Thomas & Weiner 1989) and 
has a great influence on competition processes in a forest stand (Cordonnier & Kunstler 
2015). Moreover, silvicultural systems produce contrasted stand structures with different 
size distributions and size inequalities (Schütz 2002; Duduman 2011). Even-aged stand 
management strategies reduce size inequalities by regenerating a stand in just a few years 
and by growing a single cohort of trees, whereas uneven-aged stand strategies increase tree 
size inequality by regenerating a stand continuously, with young trees growing in small gaps 
between older trees (Smith et al. 1997). Despite these theoretical and applied dimensions, 
the effects of tree size inequality on productivity at the population or community scales have 
been little studied explicitly. In mixed forest ecosystems, several authors found positive (Lei 
et al. 2009; Hardiman et al. 2011) and/or neutral (Long & Shaw 2010) relationships between 
size diversity or stand structural complexity and productivity. For monospecific stands of 
ponderosa pine (Pinus ponderosa), European beech (Fagus sylvatica) and silver fir (Abies 

alba), neutral or negative relationships were highlighted (Long & Shaw 2010; Cordonnier & 
Kunstler 2015). In young eucalyptus plantations, a loss in wood biomass was also observed 
due to increased size heterogeneity of stand structure (Ryan et al. 2010). Using a modeling 
approach, Caspersen et al.(Caspersen et al. 2011) showed a decrease in wood productivity in 
stands dominated by few large trees compared to dense stands dominated by small trees. In 
a coniferous forest, Liang et al. (Liang et al. 2005, 2007) found for different species a 
decrease in diameter growth and recruitment or an increase in mortality associated with 
increased size diversity. These different studies indicate that it is crucial for productivity to 
disentangle the effects of species diversity and tree size inequality. A first step would be to 
analyze the effect of tree size inequality in monospecific stands for a larger set of species 
than the one used in previous studies. 
Asymmetric competition (Weiner 1990; Schwinning & Weiner 1998) is an essential 
mechanism that could influence tree size inequality on stand productivity. Competition for 
light is considered as the main competition process in forest stands and is characterized by 
strong asymmetry, i.e., larger trees monopolize light resources more than proportionally to 
their size (Pretzsch & Biber 2010). This asymmetry leads to a strong competitive hierarchy 
between dominant and dominated trees (Oliver & Larson 1996). In addition, tree species 
vary greatly in terms of shade tolerance, i.e., the capacity for a dominated individual to 
survive and grow at low light levels, which determines their response to asymmetric 
competition (Niinemets & Valladares 2006). Since shade-tolerant species can grow at low 
light levels, we can therefore hypothesize that their productivity could be less sensitive to 
tree size inequality than the productivity of shade-intolerant species. Cordonnier & Kunstler 
(Cordonnier & Kunstler 2015) showed that in monospecific stands, there was a negative 
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effect of tree size inequality on stand production that increased with the sensitivity of 
species to asymmetric competition. However, this shade-tolerance effect has not been 
studied explicitly.  
At the stand scale, the response of stand production to light can be broken down into two 
performance components: light interception efficiency (LIE, quantity of light intercepted per 
unit of above-gournd biomass) and light use efficiency (LUE, biomass production per unit of 
light interception), which are both species-dependent (Schwinning 1996). Onoda et 

al.(Onoda et al. 2014) showed that LIE and LUE varied with size, taller individuals having a 
better LIE but a lower LUE. In addition, Laurans et al.(Laurans et al. 2014) found that species 
with a small stature were more tolerant to light competition. These differences could 
modulate the effect of tree size inequality on stand production. Indeed, when tree size 
inequality of the stand increases, the competition intensity decreases for larger individuals, 
but increases for smaller individuals. The variations of LUE and LIE with size should thus 
determine if a competition release for larger trees compensates a competition increase for 
smaller trees and thus translates into a globally positive or negative effect at the stand scale 
(see Binkley (Binkley et al. 2013) for a discussion of the same processes throughout stand 
development).  
The objective of this study was to clarify the effect of tree size inequality on stand 
productivity of monospecific forest stands and how this effect may vary between species. 
Based on a previous study (Cordonnier & Kunstler 2015), we expected a negative effect of 
tree size inequality on stand production and a decrease in this effect with species shade 
tolerance. We studied ten species with contrasted shade tolerance using the forest 
inventory from the National Geographic Agency (NGA) plot data. We explored the respective 
role of LIE and LUE in explaining the effect of tree size inequality on productivity with 
Samsara2, a forest dynamics model using a detailed algorithm of light interception by trees. 

III.3 Material and methods 
 

III.3.1 Plot data 

We used plot data from the NGA data base distributed on a 1km by 1km grid over France 
(NGA, http://www.inventaire-forestier.ign.fr) that combines dendrometric and ecological 
data. Details on the NGA inventory protocols can be found in S1 Appendix. At the tree level, 
species identity, height, circumference at breast height (c130) and 5-year radial increments 
were available. We used data from 2006 to 2011 representing more than 44,000 plots. We 
excluded plots in coppice stands, plots where a cut had been applied in the last 5 years, plots 
with a single tree and plots in plantations. We then selected monospecific plots, defined as 
being composed of a minimum of 80% of their basal area represented by a single species. 
Plot basal area is the sum of individual tree basal areas, i.e., the cross-section of their trunks 
at breast height (1.30 m). The stand basal area at the time of measurement was computed 
based on the circumference of each living tree and their respective weight according to size 
of the subplot they belong to. We then computed the stand basal area five years before 
using the following available items: (i) the five years radial increment of living trees, (ii) trees 
that died during the period (alive five years ago), (iii) trees that were recruited during the 
period (their c130 were below the minimum circumference five years ago according to their 
five years radial increment). 
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We used only monospecific plots of the ten most represented species in this data set. The 
number of plots ranged from 1142 to 152 depending on the species (Table 1). 
We calculated basal areas and quadratic mean diameters for each plot from individual tree 
data. In this study, we defined stand production as the basal area annual increment on the 
plot, calculated using the following equation adapted from Vallet & Pérot (Vallet & Pérot 
2011):      ∑                                         (1) 

with: 

    (m²ha-1year-1) the mean annual plot basal area increment over 5 years, 

    is used to calculate the mean annual plot basal increment as we had growth over a 

5 year period and      is used to convert cm2 to m²,  

        (cm) the circumference at breast height  of tree i,  
      (cm) the radial increment over 5 years of the tree i obtained with core data,  

     (trees.ha-1) the weight of tree i for 1 hectare (taking into account plot border 

effects).  

The NGA protocol changed during the 6 years considered in this study. Since 2009, 
͞siŵplified tƌees͟ haǀe ďeeŶ iŶtƌoduĐed to ƌeduĐe field ǁoƌk. OŶlǇ speĐies aŶd 
circumferences were recorded on these trees. To predict the radial increment and height of 
these trees, we used the prediction of the average growth rate of the measured individual of 
the same species and same size class (S1 Appendix).  
To account for climatic variation across the sampling area we calculated two variables that 
are known to influence growth (Kunstler et al. 2011): the sum of growing degree days (the 
sum of daily temperatures exceeding 5.56 C, SGDDͿ aŶd the Ǉeaƌ͛s ǁateƌ ďudget ;WB). 
Temperature, precipitation and solar radiation were modelled and mapped for the whole 
France (Piedallu & Gégout 2008; Bertrand et al. 2011; Piedallu et al. 2013). The water budget 
was computed using the maximum soil water capacity estimated for each NGA plot using 
data from a soil pit (Piedallu et al. 2011), potential evapotranspiration (Turc 1961) and 
precipitation with the Bugmann & Cramer model (Bugmann & Cramer 1998). 
 

III.3.2 The Gini coefficient index for tree size inequality 

Several indices have been used to quantify size inequality or size diversity in forest stands 
(Staudhammer & LeMay 2001; McElhinny et al. 2005). Particularly, and partly due to its 
popularity for the quantification of species diversity, the Shannon entropy index has 
received much attention and has been mobilized in many studies (Buongiorno et al. 1994; 
Liang et al. ϮϬϬϱ, ϮϬϬϳ; O͛Haƌa, HaseŶaueƌ & Kindermann 2007; Lei et al. 2009; Gadow et al. 
2012) However, several authors recently advocated that other indices presents better 
properties and should be preferred. This is the case for the Gini index which is continuous 
and more directly related to size hierarchy and thus better linked to asymmetric competition 
between trees (Valbuena 2015; Cordonnier & Kunstler 2015). In addition, several studies 
indicated that it performs better in discriminating stands of different diameter distributions 
(Lexerød & Eid 2006; Valbuena et al. 2012). It is therefore a good candidate to address the 
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effects of stand inequality on stand productivity. In this study, we applied the Gini index to 
individual tree basal areas.  
 The equation to compute the Gini index is (Damgaard & Weiner 2000; Duduman 2011; 
Cordonnier & Kunstler 2015):        ∑                

where gi is the basal area of tree i (trees are sorted in ascending order), G the total basal 
area and n the number of trees.  
The Gini coefficient index ranges from 0 (perfect equality, where all values are the same) to 
1 (maximum theoretical inequality). In practice the values of Gini indexes observed for the 
distributions of individual tree basal areas in forest stands of more than 0.25 ha are often 
between 0.2 and 0.7  (Duduman 2011) (Fig. 12).  
 

 
Fig 12. Lorenz curve to calculate the Gini coefficient index for 2 different inventory plots. The Gini 
coefficient values are presented in the title of each facet. Trees are ranked according to their size (in 
our case individual tree basal area) in a descending order (according to Valbuena et al. (2013)). The 
dashed lines represent the line of absolute equality. 
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Tableau 2: Characteristics of the plots for the ten species studied.  

Species 

(Abb
a
) 

Nb 

plots 

G 

(m²) 

Dq 

(m) 

Gini
b
 

- 

Shade 

tolerance 

WB 

(mm) 

SGDD 

(°C) 

Pinus 
sylvestris 
(PinSyl) 

1142 
22.7 

(1.1–69.6) 
0.22 

(0.06–0.62) 
0.34 

(0–0.75) 
1.67 

34.3 
(0.1–108.1) 

1561.3 
(589.7–
2605.2) 

Quercus 
petraea 

(QuePet) 
1082 

23.8 
(0.8–84.6) 

0.28 
(0.08–0.78) 

0.39 
(0.01–
0.82) 

2.73 
49 

(1.3–118.7) 

2007.4 
(916.4–
2602.7) 

Quercus 
robur 

(QueRob) 
870 

20 
(1.1–63.9) 

0.28 
(0.09–0.93) 

0.40 
(0.01–
0.82) 

2.45 
55.3 

(10.1–
116.4) 

1843.7 
(1020.9–
2864.6) 

Pinus 
pinaster 
(PinPin) 

860 
24.7 

(0.8–75.3) 
0.29 

(0.08–0.75) 

0.28 
(0.02–
0.78) 

NA 
51 

(0.2–109.1) 

2418.7 
(1223.0–
3415.4) 

Fagus 
sylvatica 
(FagSyl) 

813 
28.2 
(0.8–

106.8) 

0.29 
(0.08–1.18) 

0.39 
(0–0.89) 

4.56 
46.4 

(0.3–129.1) 

1455.9 
(648.9–
2667.8) 

Quercus 
pubescens 
(QuePub) 

667 
17.5 

(0.9–65.9) 
0.18 

(0.08–0.65) 
0.32 

(0–0.76) 
2.31 

30 
(0.1–94.4) 

2135.2 
(1215.1–

3300) 

Abies alba 
(AbiAlb) 

421 
36.67 

(0.9–90.5) 
0.30 

(0.08–0.66) 

0.45 
(0.01–
0.78) 

4.6 
48 

(0.1–130) 

1260.5 
(470.1–
2135.2) 

Pinus 
halepensis 

(PinHal) 
252 

17 
(1.1–58.3) 

0.23 
(0.09–0.48) 

0.36 
(0–0.73) 

1.35 
29.1 

(0.84–95.4) 

2729.6 
(2041.8–
3499.7) 

Picea abies 
(PicAbi) 

232 
35.2 

(1.1–86.3) 
0.30 

(0.08–0.66) 
0.40 

(0–0.75) 
4.45 

54.1 
(0.5–132.7) 

1093.5 
(444.6–
1938.4) 

Larix decidua 
(LarDec) 

152 
22.5 

(1.5–68.3) 
0.29 

(0.1–0.73) 
0.36 

(0–0.73) 
1.46 

37.1 
(0.1–90.9) 

827.2 
(423.2–
2415.2) 

Mean values are presented in the table with range between parentheses. G: basal area; Dq: 
quadratic mean diameter; Gini: Gini coefficient; Shade tolerance: based on Niinemetz and 
Valladares (2006); WB: Water budget; SGDD: sum of growing degree days above 5.56°C. 
a Abbreviations used later in the figures for the species names are presented here. 
b The value of 0 as minimum for Gini for certain species are due to very few plots (7 in total) 
composed of only 2 trees with the same basal area. 
 

III.3.3 Species shade tolerance 

To ĐhaƌaĐteƌize speĐies͛ shade toleƌaŶĐe ǁe used tǁo diffeƌeŶt iŶdeǆes: ElleŶďeƌg͛s iŶdiĐatoƌ 
ǀalues aŶd NiiŶeŵets & Valladaƌes͛ iŶdeǆ (Valladares & Niinemets 2008). ElleŶďeƌg͛s 
indicator ranges from 3 to 9 for woody species and was developed in central Europe to 
characterize species potential to grow in the understory. Niinemets & Valladaƌes͛ iŶdeǆ 
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ranges from 1 (very intolerant) to 5 (very tolerant) and is available for 806 temperate tree 
species in North America and Europe. 

III.3.4 Plot productivity analysis 

To analyze the effect of tree size inequality on stand production all things being equal, we 
took into account potential confounding effects caused by the variability of plot structures 
and environmental conditions in our data set. To this end, we developed a model relating 
stand production to three stand structural attributes and two environmental variables. We 
selected total basal area (G) to quantify stand density, mean plot quadratic diameter (Dq) to 
quantify development stage and the Gini coefficient index (Gini) to quantify tree size 
inequality. Based on previous studies (Assmann 1970; Paquette & Messier 2011) we 
expected that stand production increases as a convex power function of the plot basal area 
(an indicator of stand density) and decreases with the plot quadratic mean diameter (an 
indicator of stand development stage). 
Stand production was thus modeled as follows:  
                           
where α is a linear combination of site effect components such as: 
                     (3) 

where WB and SGDD are, respectively, the water budget of the year and the sum of growing 
degree days above 5.56°C for each plot location. 

We quantified the effect of tree size inequality on productivity by the value of parameter  

from eq. 2. A positive value of  indicates a positive effect of tree size inequality on 

productivity, and a negative value of  a negative effect of tree size inequality. 

III.3.5 Samsara2 

Samsara2 is an individual-based, spatially explicit forest dynamics simulation model. It has 
been used to simulate the dynamics of uneven-aged forest stands (combining regeneration, 
growth and mortality) in mixed and uneven-aged mountain forests (Lafond et al. 2013). The 
annual basal area increment of individual trees is modeled as a function of the amount of 
light they intercept during a growing season. Light interception is calculated in 3D with a ray-
tracing algorithm (Courbaud, de Coligny & Cordonnier 2003). Each time a ray crosses the 
crown of a tree, it loses a fixed proportion of the incident energy captured by the tree. The 
amount of energy intercepted by a tree, during a growing season, in MJ/yr, depends on the 
size of its crown and on the size and spatial distribution of its neighbors. The relationship 
between individual tree basal area increment and intercepted energy is modeled as a convex 
power function. Parameters estimated from field data (unpublished data) are available for 
two species out of the ten investigated in our study: Norway spruce (Picea abies) and silver 
fir (Abies alba). For European beech (Fagus sylvatica), some parameters used in Samsara2 
were the same as for silver fir because of missing data, but a specific calibration for beech 
was made for architecture allometries (equations linking height, crown dimensions and 
aboveground volume to diameter). We used the number of trees per diameter class of each 
NGA plot to build corresponding initial 1-ha simulation stands (edge effects are managed 
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with a torus). We simulated plot growth over a 10-year period. We calculated plot 
productivity using two different metrics: first, as the sum of individual tree basal area 
increments (similar to the NGA) and second, as the sum of individual aboveground volume 
increments, using the equations developed by Vallet et al. (2006). We used the simulated 
light intercepted by each tree to calculate light interception efficiency (LIE) at the plot scale 
(ratio between intercepted energy and incident energy above canopy). We then calculated 
light use efficiency (LUE) as the ratio between plot productivity (basal area increment only) 
and intercepted energy.  

III.3.6 Statistical analysis 

We conducted all statistical analyses using the R open-source software (Version 3.1, R Core 
Team). To calibrate our production models on NGA data, we performed linear regressions 
(lm function) using the log-transformed version of the model for each species. The log 
transformation of growth data has been applied in many studies (Wykoff 1990; Monserud & 
Sterba 1996; Pokharel & Dech 2012) due to classic log-normal distribution of basal area 
increments and is well suited for multiplicative errors structure, but provide poor fit if the 
underlying error structure is additive (Xiao et al. 2011). In our study, the use of the log-
transformation is justified as log-transformed models with a multiplicative error (lm function 
in R) performed better than non-linear ones (nls function in R) (S2 Appendix). With the full 
model, we tested all variables systematically and kept only variables with a significance level 
below 5% (p-value<0.05). In addition, we compared a model with the Gini index and a model 
without the Gini index using the Akaike information criterion (AIC) (Burnham 2004) to 
evaluate strength of support of  this variable. We tested its significance with a log-likelihood 
ratio test between the two nested models. We assessed normality and heteroscedasticity 
visually using normal Q-Q plots and plots of residuals vs. predicted. We analyzed the data 

produced by Samsara2 using model (2), but we considered the parameter  as a constant 

because no site variability was included in Samsara2 (1 = 2 = 0). Based on a preliminary 
exploration of LIE and LUE, we found that the same relationship (eqs. 4 and 5) adequately 
explained the variation of LIE and LUE (including G, Dq and the Gini index). LUE is the ratio 
between productivity and the total light interception of a stand (Eq. 5). 
                                

                                      

We centered and standardized all variables to facilitate the comparison of their effects on 
productivity, LUE and LIE. 

III.4 Results 
 
First, in accordance with our hypothesis, for all species we observed a positive effect of stock 
(basal area) (0.39 < β < 0.70) and a negative effect of development stage (mean quadratic 
diameteƌͿ ;−Ϭ.ϳϴ <  < −Ϭ.ϯϳͿ oŶ pƌoduĐtiǀitǇ. 
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III.4.1 Effect of tree size inequality and functional characteristics on stand 

production 

We found a significant negative effect of the Gini coefficient (parameter , see eq.2; based 
on a log-likelihood ratio test) indicating a negative effect of tree size inequality on plot 
productivity, for seven out of the ten species studied (Fig 13a). This was confirmed by an AIC 
comparison between the models with or without the Gini coefficient (not shown). However, 
we observed no effect of tree size inequality on the productivity of Quercus pubescens, Larix 

decidua and Picea abies. At the other extreme, Pinus pinaster showed a stronger sensitivity 

to tree size inequality ( = −Ϭ.Ϯϭ±Ϭ.ϬϮͿ thaŶ the otheƌ speĐies ;delta ďetǁeeŶ −Ϭ.ϭϮ 
and −Ϭ.Ϭϳ foƌ the siǆ otheƌ speĐiesͿ. We fouŶd Ŷo Đleaƌ effeĐt of shade toleƌaŶĐe iŶdiĐes oŶ 
the magnitude of parameter  (Fig 13b). 
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Figure 13 : Effect of Gini coefficient (δ from Eq. 2) on productivity (dG). The results are presented 
according to species sensitivity to size heterogeneity (A) or to their shade tolerance (B). Pinus 
Pinaster was removed from (B) because there is no shade tolerance value in Niinemets & Valladeres 
(2006). Levels of significance are indicated on the graph based on a log-likelihood ratio test: (.) p-
value <0.1, (*)<0.05, (**)<0.01, (***)<0.001. p-values are available in S3 Appendix for all variables. 

 

III.4.2 Effect of tree size inequality on LUE and LIE 

Results based on Samasara2 simulations confirmed the negative effect of tree size inequality 
on the productivity of pure stands of Abies alba, Fagus sylvatica and Picea abies (Fig. 14). 

The values obtained for parameter  were consistently lower than those obtained with FNGA 

data for the three species considered: European beech (FNGA= −Ϭ.ϭϯ aŶd Samsara2= −Ϭ.ϮϲͿ, 
Norway spruce (FNGA= −Ϭ.Ϭϴ aŶd Samsara2= −Ϭ.ϮϴͿ aŶd silǀeƌ fiƌ ;FNGA= −Ϭ.Ϭϵ aŶd 
Samsara2= −Ϭ.ϯϮͿ. The ǀoluŵe iŶĐƌeŵeŶt ǁas ŵoƌe ŶegatiǀelǇ impacted by tree size 
inequality than the basal area increment. This difference was less pronounced for European 

beech (dG= −Ϭ.Ϯϲ aŶd dV= −Ϭ.ϰϮͿ thaŶ foƌ the tǁo ĐoŶifeƌ speĐies ;dG = −Ϭ.Ϯϴ aŶd dV 

= −Ϭ.ϱϳ foƌ NoƌǁaǇ spƌuĐe aŶd dG = −Ϭ.ϯϮ aŶd dV = −Ϭ.56 for silver fir). Tree size inequality 
had a negative effect on both LUE and LIE for the three species we studied (Fig. 14). More 
specifically, tree size inequality impacted LUE and LIE with the same magnitude as for 

Norway spruce (LIE = −Ϭ.Ϯϲ aŶd LUE =−Ϭ.ϮϳͿ, ǁheƌeas it had a ŵoƌe Ŷegatiǀe effeĐt oŶ LUE 
than LIE for European beech and silver fir (LIE = −Ϭ.ϭϲ aŶd LUE = −Ϭ.Ϯϴ foƌ EuƌopeaŶ ďeeĐh 
and LIE = −Ϭ.Ϯϭ aŶd LUE = −Ϭ.ϯϰ foƌ silǀeƌ fiƌͿ. The Ŷegatiǀe effeĐt of tƌee size iŶeƋualitǇ oŶ 
productivity appeared related to both a decrease in total light interception and a decrease in 
the conversion of light into basal area increment and volume. 

 

Figure 14 : Results from Samsara2 simulations. Production in basal area (dG/dt), production in 
volume (dV/dt), total light interception (LIE), and light conversion rate (LUE) for Fagus sylvatica, Picea 

abies and Abies alba. Error bars indicate the confidence interval of  for each variable represented. 
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III.5 Discussion 
 

III.5.1 A consistent effect of tree size inequality 

We found that plots with low levels of tree size inequality were generally more productive 
than plots with high levels of tree size inequality. This effect was significant for seven out of 
the ten species studied; it is the first time such result is confirmed on a large set of species. 
For the three other species (Quercus pubescens, Larix decidua and Picea abies), although not 
significant, the trend also leaned toward a negative effect of tree size inequality on 
productivity. These results are consistent with the ones from Cordonnier and Kunstler 
(Cordonnier & Kunstler 2015), who showed a negative effect of tree size inequality for two 
species (Fagus sylvatica and Abies alba) using a model scaling up individual level growth and 
competition to the stand scale. Using a density-dependent matrix model for two coniferous 
species (Liang et al. 2005) or studying natural conifer stands of western North America(Liang 
et al. 2007), Liang et al. also found a negative effect of tree-size diversity on respectively 
diameter growth and recruitment in their model and net basal area growth in natural stands. 
Our results also extend results from Ryan et al. (Ryan et al. 2010) on Eucalyptus plantations 
in Brazil to more tolerant species. Finally, they are also compatible with the results reported 
by Long & Shaw (Long & Shaw 2010), who found no effect of tree size inequality on the 
growth of stands dominated by Pinus ponderosa with various combinations of compositional 
and structural diversity because the productivity of some species appeared to be poorly 
driven by tree size inequality in our study.  

III.5.2 Reconsidering the role of shade tolerance 

Based on the study reported by Cordonnier and Kunstler (Cordonnier & Kunstler 2015), we 
hypothesized that the relationship between stand productivity and tree size inequality 
would be related to species shade tolerance, with more tolerant species less sensitive to 
asymmetric competition and thus less sensitive to tree size inequality at the stand scale. 
However, we found no correlations between species shade tolerance indexes and the effect 
of tree size inequality on production. A potential explanation for this is a positive correlation 
between species shade tolerance and species ability to intercept light that could cancel out 
the effect of shade tolerance in monospecific stands. Indeed, although shade-tolerant 
species might grow more efficiently at low light levels than shade-intolerant species, they 
could also intercept more light in the upper strata, leading to poor light conditions in the 
understory. Positive relationships between interception efficiency and shade tolerance have 
been reported by Niinemets (Niinemets 2010). Shade-intolerant (deciduous or coniferous) 
species were also shown to transmit more light than shade-tolerant tree species (Messier, 
Parent & Bergeron 1998a), but this result cannot be generalized and seems dependent on 
speĐies ideŶtitǇ. Otheƌ speĐies͛ ĐhaƌaĐteƌistiĐs ŵaǇ eǆplaiŶ the ǀaƌiatioŶs oďserved in 
response to tree size inequality between species. For instance, species self-tolerance, a 
concept introduced by Zeide (1985) for even-aged stands, indicates to what degree a species 
enforces self-thiŶŶiŶg foƌ a giǀeŶ iŶĐƌease iŶ diaŵeteƌ aŶd is ƌelated to a speĐies͛ lateƌal 
canopy expansion ability. Pretzsch (Pretzsch 2010) showed that low self-tolerance was 
synonymous with severe intraspecific competition due to high lateral canopy expansion. 
Such low self-tolerance could partly explain why European beech, a species characterized by 
both high shade tolerance and high canopy expansion, develops poor stratification in pure 
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dense stands. Lastly, the four species for which we found no or little effect of tree size 
inequality (Quercus pubescens, Larix decidua, Picea abies and Pinus halepensis) are mainly 
restricted to harsh conditions (high elevations or xeric conditions), where facilitation 
processes such as water uplift or nursery effect (Callaway 1995) may be more frequent and 
thus cancel out the importance of size-asymmetric competition.  

III.5.3 Tree size inequality, LUE and LIE 

In a simulation that modeled only light competition, we found a negative effect of size 
asymmetry on productivity on both basal area and volume increment. For the two conifer 
species, the effect on the volume was almost twice the effect on the basal area, whereas the 
European beech was less impacted, perhaps due to a difference in crown architecture. 
Competition for light and asymmetric competition therefore appear crucial to explaining the 
negative effect of the Gini index in the NGA data. This negative effect of size asymmetry was 
due to both reduced LUE and reduced LIE in size-structured stands. Both effects were of the 
same magnitude. To understand the effect of the Gini index, one can consider that among 
stands of comparable basal area and mean diameter, an increase of the Gini coefficient 
results in greater diameters between the biggest and smallest trees. Because tree canopy 
diameter and depth generally reach an asymptote with tree size, numerous studies have 
shown that LIE also reaches an asymptote with tree size (Campoe et al. 2013a; b; le Maire et 

al. 2013; Gspaltl et al. 2013; Onoda et al. 2014). A negative effect of the Gini coefficient on 
LIE can therefore be interpreted as follows: a gain in light interception by bigger trees is 
unlikely to compensate the loss of interception by smaller trees. A decrease of LUE with tree 
size inequality appears more surprising. The literature on variation of LUE with tree size is 
limited; most papers support an increase in LUE as tree size increases (Binkley et al. 2010; 
Campoe et al. 2013a; b; le Maire et al. 2013; Gspaltl et al. 2013), but a reduction of LUE with 
size has already been reported at the tree scale (Onoda et al. 2014). This can be related to 
the fact that large individuals are mainly in high light conditions where an increase of light 
only slightly improves their growth, whereas small individuals are in low light conditions 
where supplementary light has a strong effect on growth. An alternative explanation may 
also be that large individuals are often older and can suffer from physiological limitations of 
their LUE due to aging, whereas small trees are usually younger.  
A last interesting point emerges from the simulation with Samsara2. The model simulation 
showed a greater effect of the Gini coefficient index on productivity than the effect observed 
in NGA data. This could indicate that other competitive mechanisms, less affected by size 
asymmetry than competition for light, could be important in the natural ecosystem and 
could explain why the tree size inequality effect appears smaller than the effect predicted 
using a model based only on light competition. 

III.5.4 Perspectives 

The effect of tree size inequality on forest productivity was studied here in monospecifc 
stands. In mixed-species stands, it is widely believed that there is a potentially positive effect 
of the diffeƌeŶĐes of speĐies͛ shade toleƌaŶĐe ǁithiŶ a staŶd oŶ its pƌoduĐtiǀitǇ (Kelty et al. 
1992; Pretzsch 2005a; Morin et al. 2011). Most studies demonstrated higher productivity 
levels in mixtures with stratified canopies (the intolerant species occupying the higher 
stratum) compared to monocultures (Kelty et al. 1992). Studying mixtures of Picea abies and 
Abies alba, Forrester & Albrecht (2014) showed a complementarity effect associated with 
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increases in both LIE and LUE. Morin et al. (2011) demonstrated a positive effect of species 
diversity on productivity through an increase in shade tolerance diversity. They also found 
higher size heterogeneity in more productive forests. The latter results indicate that tree size 
inequality may have different consequences on ecosystem functioning in pure vs. mixed 
forests, calling for better theoretical and mechanistic understanding of the tree size 
inequality–productivity relationships in mixed forests. It is important to note that our study 
does not conclude that high levels of tree size inequality should be avoided in production 
forests. Other studies based on more dynamical perspectives and integrating management 
actions proved that high tree size inequality is not incompatible with high wood production 
and economic returns (Buongiorno et al. 1994; Lafond et al. 2015). In other respects, tree 
size inequality has been shown to be beneficial to several important components of 
biodiversity of forest ecosystems such as understory vegetation cover and composition, bird 
diversity and forest regeneration (Buongiorno et al. 1994; Bagnaresi et al. 2002; Király & 
Ódor 2010). The integration of all these components to find an optimal balance between 
ecosystem services in the long-term is still an avenue of research.  
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III.9 Supporting information 
 

III.9.1 S1 Appendix: Description of the French National Geographic Agency data and 

climatic data 

III.9.1.1 Introduction 

This document describes the data from the French National Forest Inventory (NFI) and the 
climatic data used in Bourdier et al. submitted. 

III.9.1.2 Data description 

The French National Forest Inventory comprises a network of temporary plots established on 
a grid of approximately 1000 x 1000 m. Ten percent of the cells in this grid is sampled each 
year (we used data from 2006 to 2011). If a particular grid node falls within a forested area, 
a plot is established (randomly located in a square of 450m around the center of the cell), 
the soil type is characterized and dendrometric data is measured. Measurements are taken 
in three concentric circular subplots of different radii, based on circumference at breast 
height (     ). All trees with     > 23.5 cm, > 70.5 cm and > 117.5 cm were measured within 
a radius of 6 m, 9 m and 15 m, respectively. For each measured tree, stem circumference, 
species, status (dead or alive, including only tree that died less than five years ago according 
to bark and small branches state), and radial increment over five years were recorded. The 
radial increment was determined from two short cores taken at breast height. Soil 
properties were analysed using a soil pit of up to 1 m depth located in the center of the plot. 
One or two soil horizons were distinguished from the soil pit, and depth, texture (based on 
eight classes) and coarse fragment content were recorded for each horizon. Soil water 
holding capacity (SWHC) was computed based on these three variables, using standard 
values of water retention for each texture class (following Piedallu et al. 2011). 
The following document give details about data formatting and the computation of the basal 
area at the two dates. 
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The data was downloaded from IGN website for each of the following years of inventory: 
2006, 2007, 2008, 2009, 2010 and 2011. For each year, four fi les are provided: individual 
alive trees data, individual dead trees data, ecological data. It was needed to merge data for 
each year and to homogenize the different variables because the variables and the category 
of the variables have changed between years (see at the end of the document). 
In addition we purchased form IGN the exact elevation of the plot (the exact coordinates of 
plots are not available only the center of the 1x1km cell where the plot is located). 

III.9.1.3 Simplified tree 

If the number of trees of a given species and a given size class (     classes 23.5-70.5, 70.5-
117.5, 117.5-164.5, >164.5cm) is greater than 6, the radial increment is measured only on 6 
individuals. To compute the basal area on the plot 5-years ago it is needed to estimate the 
growth of the trees lacking growth measurement (simplified trees). We explored two 
methods to predict the growth of these individuals. 

 We affected to the individual with missing growth data on a plot the average growth 

rate of the measured individual of the same species and same size class. 

 We fitted mixed model of radial increment (dG) as a function of C130 (                         with a random intercept drawn for each plot (   ). We then 

predicted radial increment for each tree with missing data according to their      

and their plot. The model was fi tted in a Hierarchical Bayesian framework using JAGS 

(Plummer 2003). 

We used the prediction of the average growth rate of the measured individual of the same 
species and same size class because it seemed to have less uncertainty than a modeling 
method and both approaches provided us with fairly similar results. 

III.9.1.4 Climatic data 

For each plots the monthly temperature and total precipitation was taken from a GIS data 
base at 1km2 resolution developed by Bertrand et al. (2011) and Piedallu et al. (2013). The 
solar radiation accounting for cloudiness cover was also retrieved for each plots from a data 
base averaged at 1 km 2 resolution (Piedallu & Gegout 2008). The temperature was 
corrected for the actual elevation of the plot using geospatial correction of the temperature 
laps rate. 
Based on this data we computed the sum of degree days above 5.56°C (SGDD) and a water 
stress index computed from a monthly water budget (using the model of Bugmann & Cramer 
1998) (WB). 

• To compute the SGDD we used a spline of the average monthly temperatures. 

• The water stress index (WS) is based on the ratio of the actual evapotranspiration 

over the potential evapotranspiration (the detail of the calculation is presented 

below). 
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III.9.1.4.1 Water budget model 

The monthly potential evapotranspiration (     ) was computed using the Turc equation 
(Turc, 1961). 
                                       
 
with   = number of days of the month,    = the monthly temperature and     = the 
monthly radiation. The water budget computed monthly soil water content (SWC m ), with 
initial condition for January SWC m set as SWHC (SHWC is the maximum soil water content). 
Then monthly soil water content was iteratively computed using the following equation. 
                                
 
 
with     = the infiltrating precipitation,      = the monthly actual evapotranspiration.                   with            where     is the intercepted precipitation 
and                 where    is a parameter denoting the maximum 
evapotranspiration from a saturated soil under conditions of high demand (as in Bugmann & 
Cramer 1998 we assume that cw = 12 cm/month).     and     are computed as:                      with    = a parameter denoting 
the fraction of precipitation that is intercepted and is set at a value of 0.3 following 
Bugmann & Cramer (1998), and    = the monthly precipitation.  
The water stress index was computed as: 
    ∑          ∑           

 
 

III.9.1.4.2 Soil water holding capacity 

SWHC was computed following (Piedallu et al. 2011) as: 
              ∑(  √    ) 

                      

 
with   the number of horizons in the soil profile.     is the stone proportional content in 

horizon  ,      I and       are the water content at respectively -100 hPa and -15000hPa 
matric potential of horizon   (according to Al Majou et al. 2008),    i is the thickness of the 
horizon   in millimeters and    is the proportion of rock outcrop recoded for the plot. 

III.9.1.5 Matching of diff erent years 

III.9.1.5.1 Alive tree 

(1) In 2006 the variable veget had either the value 0 no damaged or Z damaged. From 2007 
the damagedhave been recorded in the variable acci with the value 0 for no damage and 1 
to 5 for diff erent type of damage. A variable $vege4 with value 0 no damage or 1 damage 
have been created for all year. 
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(2) Variable orir give the origin of the tree: recruit from seed (1) or from resprouting (0 only 
in 2005 and 2006 - but 0 for resprout and 2 for resprout from wind thrown tree from 2007 
and onward). 
(3) Variable simplif show which the tree that were simplifi ed only after 2009. 
(4) Variables sfgui sfgeliv sfpied sfdorge sfcoeur were provided only after 2009. 

III.9.1.5.2 Plot data 

(5) The variable plisi occurrence of an edge was not recorded in 2006. 
(6) The variable incid occurrence of a disturbance was not recorded before 2009. 

III.9.1.5.3 Ecological data 

We only used the pedological variables. There were no changes in variables between years 
for the variables we used (soil description). 
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III.9.2 S2 Appendix: Comparison of different analysis methods: lm vs. nls. 

This appendix has been created to compare two different methods we tested to analyze the 
data from the French National Forest Inventory used in Bourdier et al. submitted. 
 
The two methods tested were: 

1. The log transformed version of the model: 
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2. Non-liŶeaƌ ŵodel usiŶg ͚Ŷls͛ iŶ ‘                                           
 
 
For all species, the linear model using lm on the log transformed scale yields better results 
than the nls method. 

  

III.9.3 S3 Appendix: P-values from the models for the ten species 
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IV.1 Abstract 
 
Question(s): Positive diversity–productivity relationships have been reported in different 
plant communities, including forests. These effects may be strongly related to both 
structural diversity and functional diversity, but also their interactions if there is a 
nonrandom distribution of species functional traits among canopy layers. Here we explore 
the relative effects on forest productivity of species diversity, tree size inequality, and shade 
tolerance diversity, as well as the effect of the distribution of shade tolerance in the canopy. 
Location: 11,000 mixed-species plots from the French National Geographic Agency 
distributed throughout France.  
Methods: We analyzed the effects of species diversity, mean and diversity of shade 
tolerance, and tree size inequality on forest plot productivity, represented by basal area 
annual increment over a period of 5 years, while controlling for environmental factors. Using 
the covariance between tree size and shade tolerance, we also explored the effect of the 
distribution of shade tolerance among tree sizes in the stand. 
Results: The results showed a positive effect of species diversity (effect size, 0.049) and a 
negative effect of tree size iŶeƋualitǇ ;effeĐt size, −Ϭ.ϬϯͿ oŶ ŵiǆed-forest productivity. We 
also demonstrated that a negative covariance between species shade tolerance and size 
(e.g., higher proportion of shade-tolerant species in lower size classes) increased 
productivity (effect size, 0.026). The diversity in shade tolerance did not affect productivity in 
this study.  
Conclusions: In forest communities, tree size inequality appears to influence productivity in 
two different ways. First, it reduces productivity in itself (size effect per se), probably by 
iŶĐƌeasiŶg asǇŵŵetƌiĐ ĐoŵpetitioŶ ǁithiŶ the staŶd aŶd ďǇ ƌeduĐiŶg the staŶd͛s light 
interception and light use efficiency. Second, tree size inequality interacts with tree shade 
tolerance to modulate stand productivity, with a higher productivity in stands where shade-
intolerant species dominate shade-tolerant species in terms of size. Future studies 
investigating the species diversity effect on productivity in forests need to explore how the 
size hierarchy of shade tolerance controls productivity and explore the mechanism 
underpinning this effect in greater detail.  
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IV.2 Introduction 
 
IŶ todaǇ͛s ĐoŶteǆt of gloďal ďiodiǀeƌsitǇ loss, ŵaŶǇ authoƌs haǀe studied the effeĐt of speĐies 
diversity on productivity, a key feature of ecosystem functioning. Although species diversity–
productivity relationships have been shown to take various forms in empirical studies 
(Huston 2000; Mittelbach et al. ϮϬϬϭ; D  az & Caďido ϮϬϬϭ; Whittakeƌ ϮϬϭϬͿ, the dominant 
pattern seems to be a positive effect in all types of plant communities, from grasslands 
(Tilman, Reich & Isbell 2012; Cardinale et al. 2012; Grace et al. 2016) to forests ( Vilà et al. 
2007; Piotto 2008; Paquette & Messier 2011; Zhang et al. 2012; Gamfeldt et al. 2013). 
However, several recent studies highlighted that using only species diversity (species 
ƌiĐhŶess oƌ otheƌ iŶdeǆes iŶtegƌatiŶg speĐies͛ ƌelatiǀe aďuŶdaŶĐe, e.g., the Shannon index) 
was not sufficient to assess the effect of the complexity of the community on productivity 
(Morin et al. 2011; Zhang et al. 2012). 
First, trait-based functional diversity indices can be better predictors of productivity than 
species richness (Cadotte et al. 2011; Roscher et al. 2012) and may help bring to light the 
mechanisms that underpin the positive influence of biodiversity on productivity (Vilà et al. 
2007; Cardinale et al. 2011; Mason et al. 2012). Species complementarity in resource use 
could be identified by a positive effect of the diversity of traits related to resource use on 
productivity ;D  az & Caďido ϮϬϬϭ; ‘osĐheƌ et al. 2012). For instance, according to a meta-
analysis by Zhang et al. (2012), the diversity of light use strategies in forests is positively 
related to its productivity. However, few studies have analyzed these effects of functional 
diversity and there is no consensus on which traits or which dimension of ecological 
strategies is the most determinant for forest productivity. 
Secondly, studies in forest ecosystems have recently explored how tree size heterogeneity in 
the stand (hereafter referred to as size inequality) mediate the effect of species richness on 
productivity. For instance, using structural equation models, Zhang & Chen (2015) 
demonstrated that species diversity increases aboveground biomass through an increase of 
tree size inequality in Canadian boreal forests. This result was corroborated by Morin et al. 
(2011) in a long-term simulation study with 30 European tree species. However, studies 
having explored the direct effect of size inequality on productivity in multispecies forests 
show more contrasted results. Some studies found an increase of net primary productivity 
when tree size inequality increased (Lei et al. 2009; Hardiman et al. ϮϬϭϭ; DăŶesĐu et al. 
2016), while other studies found neutral or even negative effects (Liang et al.2007) of size 
inequality, in line with results obtained in monospecific stands (Ryan et al. 2010; Long & 
Shaw 2010; Cordonnier & Kunstler 2015; Soares et al. 2016; Bourdier et al. 2016). For 
instance, Liang et al. (2007) showed that basal area growth was negatively correlated with 
tree size inequality in a Douglas fir–western hemlock mixture as well as in mixed conifer 
forests.  
These contrasting results reinforce the need for studies that evaluate the combined effect of 
species diversity, tree size inequality and functional diversity on productivity. Several authors 
(Pretzsch 2005b; Morin et al. 2011; Zhang et al. 2012; Forrester 2013) pointed out that one 
potential way of reconciling these contrasting results is to explore whether or not tree size 
inequality interacts with functional composition (focusing on light use strategies) to control 
stand productivity. As discussed by Kelty (1992), stands with shade-tolerant species in the 
understory and shade-intolerant – light-demanding – species in the upper canopy should 
have higher productivity than stands with the reverse composition. Several mechanisms 
related to the complementarity of resource use by species have been suggested to explain 



Effet de l͛iŶĠgalitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ eŶ peupleŵeŶts foƌestieƌs pluƌispĠĐifiƋues 

70 
  

this potential effect: an increase in light interception (Pretzsch & Schütze 2016), higher light 
use efficiency (Kelty et al. 1992) and rapid mitigation of productivity losses by fast growth of 
more shade-tolerant species from lower canopy strata (Pretzsch 2003; Morin et al. 2011). 
Key in all these mechanisms is that shade-intolerant species must dominate in size shade-
tolerant species, in other words a negative covariance between shade tolerance and size 
should optimize stand productivity. However, to date this potential effect of the covariance 
between size and shade tolerance on productivity has not been explicitly tested on a large 
set of species at a large scale. 
Using 11,302 mixed-species plots from the French National Geographic Agency database 
covering a wide range of bioclimatic conditions, we analyzed how stand productivity was 
influenced by tree species diversity as well as tree size inequality, tree shade tolerance and 
the covariation between shade tolerance and size in the stand. More specifically, we tested 
if (i) species diversity increased productivity, (ii) tree size inequality per se decreased 
productivity as in pure stands (Bourdier et al. 2016), (iii) shade tolerance composition and 
diversity influenced productivity and finally (iv) a negative covariance between shade 
tolerance and size (shade-tolerant species preferentially in lower size classes) increased 
stand productivity.  

IV.3 Material and methods 
 

IV.3.1 Plot data 

We used plots from the National Geographic Agency database (NGA, http://inventaire-
forestier.ign.fr/spip/ ), which combine dendrometric and ecological data. Details on the NGA 
protocol can be found in Vallet & Pérot (2011) and Bourdier et al. (2016). A total of 44,000 
plots distributed throughout France and inventoried from 2006 to 2011were available for 
this study. We excluded plots in coppice stands, plots where a cut had been applied in the 
last 5 years, plots with a single tree, plots in plantations and finally plots composed of only a 
single species. The latter criterion was applied to avoid values of zero in the covariance 
between size and shade tolerance. Given that the diameter limit of 7.5 cm for tree 
measurement or the small area of the plots (15-m radius) can induce artificial relationships 
between the Gini index (see definition below) and the quadratic mean diameter, we 
removed the plots corresponding to the upper and lower 5% percentile of the Gini 
coefficient and to the upper and lower 10% percentile of the quadratic mean diameter. We 
also removed 35 plots where species richness was greater than seven species because we 
had too few observations for this level of diversity. The final data set resulted in 11,302 
plots. For each plot we estimated plot productivity as the basal area annual increment on 
the plot. The plot basal area is defined as the sum of individual tree basal areas, i.e., the 
cross section of their trunks at breast height (1.30 m). The basal area annual increment of 
each plot was calculated using the following equation adapted from Vallet & Pérot (2011): 
           ∑                                         (1) 

with: 

    (m²ha-1): mean annual plot basal area increment over 5 years, 

http://inventaire-forestier.ign.fr/spip/
http://inventaire-forestier.ign.fr/spip/
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     (years): 5-year growth period; 

        (cm): girth of tree i at breast height (1.30 m)   
      (cm): radial increment over 5 years of tree i observed on an increment core;   

     (trees.ha-1): weight of tree i for plot density estimation (taking into account plot 

border effects).  

Since 2009, only species and circumference have been measured on a number of trees called 
͞siŵplified tƌees͟ to ƌeduĐe field ǁoƌk foƌ NGA teaŵs. To estiŵate the ƌadial iŶĐƌeŵeŶt of 
these trees (7.86% of trees in our data set), we used the prediction of the average growth 
rate of the measured individual of the same species and same size class (Bourdier et al. 
2016). 
To account for climatic variations across the sampling area, we calculated two variables that 
are known to influence growth (Kunstler et al. 2011): the sum of growing degree days (the 
sum of daily temperatures exceeding 5.56°C, SGDD) and the annual water budget (WB). We 
used estimates of temperature, precipitation and solar radiation modeled and mapped 
throughout France by Piedallu et al. (Piedallu & Gégout 2008; Bertrand et al. 2011; Piedallu 
et al. 2013). We calculated the WB using the maximum soil water capacity estimated for 
each NGA plot using data from a soil pit (Piedallu et al. 2011), potential evapotranspiration 
(Turc 1961) and precipitation using the Bugmann & Cramer model (Bugmann & Cramer 
1998). 
 

IV.3.2 Quantifying tree size inequality: the Gini coefficient index 

Among indices used to characterize tree size inequality, the Gini coefficient index has been 
proven to be superior in discriminant ability, capability of ranking different distributions and 
lower sensitivity to variation in sample size (Lexerød & Eid 2006; Valbuena et al. 2012). First 
developed in economics, it is now increasingly used in ecology to define tree size inequality 
(Damgaard & Weiner 2000; Klopcic & Boncina 2011; Valbuena et al. 2012; Cordonnier & 
Kunstler 2015; Pretzsch & Schütze 2016). Several authors (Lexerød & Eid 2006; Valbuena et 

al. 2012) suggested using this index instead of the classic Shannon index or other indices 
related to size distribution (e.g., coefficient of variation) that were used in the past 
(Buongiorno et al. 1994; Liang et al. ϮϬϬϱ, ϮϬϬϳ; O͛Haƌa et al. 2007; Lei et al. 2009; Gadow et 

al. 2012). Equations to compute the Gini index are available in Damgaard & Weiner (2000) 
and Dudunam (2011). The Gini coefficient index ranges from 0 (perfect equality, where all 
values are the same) to 1 (maximum theoretical inequality). This index can be directly 
related to the degree of size asymmetric competition in forest stand growth (Cordonnier & 
Kunstler 2015), making it a good candidate to address the effects of tree size inequality on 
stand productivity. In our study, we applied the Gini index to individual tree basal areas.  
 

IV.3.3 Species shade tolerance and species diversity 

To account for shade tolerance in this study, we used Niinemets & Valladaƌes͛ iŶdeǆ of tƌee 
species shade tolerance (Niinemets & Valladares 2006) ranging from 1 (very intolerant) to 5 
(very tolerant). We used three different metrics to characterize shade tolerance at the plot 
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scale using basal area to account for species abundance: (i) the mean shade tolerance, 
simply computed as the arithmetic mean of the shade tolerance of the trees, (ii) the diversity 
in shade tolerance using the FDis index (Laliberté & Legendre 2010) and (iii) the covariance 
between tree diameter and shade tolerance. The last index represents the size hierarchy 
between individual trees of varying shade tolerance: a positive value meant that trees of 
shade-tolerant species were dominant in size, whereas a negative value meant the reverse. 
The latter case was more common (70% of the plots) in our data set, as could be expected. 
To integrate species diversity into the study, we used the species richness of each plot.  
 

IV.3.4 Plot productivity analysis 

To analyze the effect of species richness, tree size inequality, shade tolerance and its 
covariance with size on plot productivity all things being equal, we took into account 
potential confounding effects caused by the variability of plot structures and environmental 
conditions in our data set. To this end, we developed a model relating plot productivity (dG) 
to two key stand structural attributes and two environmental variables. We selected the 
total basal area (G) to quantify growing stock, the mean plot quadratic diameter (Dq) to 
quantify development stage, and SGDD and WB as key environmental variables. To test our 
hypothesis, we also included species richness (SpRich) in the model to account for species 
diversity, the Gini coefficient index (Gini) to quantify tree size inequality, the mean shade 
tolerance (ShMean) and the diversity in shade tolerance using the FDis index (FDis) to 
quantify stand functional characteristics, and finally the covariance between tree basal area 
and tree shade tolerance (covGSh) to characterize the distribution of traits among size 
classes. Previous studies have shown that the multiplicative model for the growth model 
(Bourdier et al. 2016) and the exponential model for the diversity effect (Cardinale et al. 
2007) provided a good fit. 
Stand productivity was modeled as follows:  
                                                                 
where α is a linear combination of site effect components such as: 
                                              
where the first term represents the abiotic component: WB and SGDD are, respectively, the 
Ǉeaƌ͛s Wd aŶd the suŵ of gƌoǁiŶg degƌee daǇs aďoǀe ϱ.ϱϲ°C foƌ eaĐh plot loĐatioŶ. The 
second term represents the biotic component where SPs are the proportion of each species 
on a plot. The species not belonging to the 12 most abundant species in the data set were 
grouped into shade-tolerant angiosperms, shade-intolerant angiosperms, shade-tolerant 
gymnosperms and shade-intolerant gymnosperms (the cutoff between shade-tolerance 
groups was defined as the median shade tolerance of the species pool). The control of 
species abundance in equation 2 allowed us to account for a species identity effect on 
productivity. This way, the inherent productivity differences between species were removed 
from the analysis and no sampling effect was encountered.  
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IV.3.5 Statistical analysis 

We conducted all statistical analyses using the R open-source software (Version 3.2, R Core 
Team). To calibrate our productivity model on NGA data, linear regressions were performed 
using the log-transformed version of the model. The log transformation of growth data has 
been applied in many studies (Bourdier et al. 2016, S2 appendix) due to the classic log-
normal distribution of basal area increments and is well suited for a multiplicative error 
structure. With the full model, we tested all variables systematically and kept only variables 
with a significance level below 5% (p-value <0.05). We assessed normality and 
heteroscedasticity visually using normal Q-Q plots and plots of residuals vs. predicted values. 
We centered and standardized all variables to facilitate the comparison of their effects on 
productivity (effect sizes). 

 

IV.4 Results 
 
As expected, the two strongest effects on productivity were a positive effect of log basal 
area (logG: 0.574, Paquette & Messier 2011), which represents a stocking effect, and a 
Ŷegatiǀe effeĐt of the ŵeaŶ ƋuadƌatiĐ diaŵeteƌ ;QMD: −Ϭ.ϱϯ, Vallet & Pérot 2011), which 
represents a development stage effect. 

 

Fig. 15: Effect size of each variable included in the model with their confidence intervals. The 
effeĐts of logG aŶd QMD aƌe Ŷot displaǇed iŶ the figuƌe foƌ ďetteƌ ǀisualizatioŶ of the otheƌ ǀaƌiaďles͛ 
effects. Levels of significance are indicated on the graph based on a log-likelihood ratio test: (°) p-
value <0.1, (*) <0.05, (**) <0.01, (***) <0.001. The results are available in S1 Appendix for all 
variables. 

 

Species richness (SpRich) had a positive effect on productivity, whereas tree size inequality 
(Gini) had a negative effect, of smaller magnitude (effect size, 0.049 and 0.030, respectively; 
Fig. 15). The covariance between size and shade tolerance (covGSh) had a negative effect 
(productivity decreases when tolerant species are dominant in size) of the same magnitude 
as the tree size inequality effect (Gini) (effect size, 0.026 and 0.030, respectively; Fig. 15). 



Effet de l͛iŶĠgalitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ eŶ peupleŵeŶts foƌestieƌs pluƌispĠĐifiƋues 

74 
  

Both environment variables had a positive effect on stand productivity, but the WB had a 
much stronger impact than the SGDD. There was a tendency toward a negative effect of the 
mean shade tolerance (ShMeaŶͿ, ďut it ǁas Ŷot sigŶifiĐaŶt ;effeĐt size, −Ϭ.Ϭϰϲ, p-value 
=0.083). Finally, shade tolerance diversity (Fdis) did not affect stand productivity 
significantly.  
 

 

Fig. 16: Effect of species richness (SpRich), tree size inequality (Gini) and covariance between size 

and shade tolerance (covGSh) on the log of productivity. 95%confidence intervals are displayed for 
each variable. 

 
An increase of species richness from two to seven species (minimum and maximum richness 
in the data set) resulted in an 18.5% increase in production (Fig. 16). As hypothesized, tree 
size inequality and covariance between size and shade tolerance also influenced productivity 
but with a smaller effect size (Fig. 15). An increase in tree size inequality from a Gini of 0.1 to 
0.7 corresponded to an 8.6% decrease in production. The increase in covariance between 
size aŶd shade toleƌaŶĐe fƌoŵ a Ŷegatiǀe ;−Ϭ.ϬϵͿ to a positiǀe ǀalue ;Ϭ.ϬϴͿ ƌesulted iŶ a ϲ.ϴ% 
decrease in production. 
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Fig. 17: Effect of the inequality of individual basal areas (Gini) and the covariance between basal 

area and shade tolerance (covGSh) on log productivity (logdG) for two levels of species richness 

(two vs. six species). 95%confidence intervals are displayed on each graph. 

 

 
Figure 17, representing the effects of tree size inequality and covariance between tree basal 
area and tree shade tolerance for two different levels of species richness, shows that a high 
Gini coefficient and inefficient structuring of shade tolerance in the canopy (corresponding 
to a high positive covariance) can cancel out the positive effects of species richness.  

IV.5 Discussion 
 
This study shows a positive effect of species richness on forest productivity but also reveals 
that beyond species riĐhŶess, the size stƌuĐtuƌe of the tƌees aŶd the speĐies͛ light stƌategies 
have important control on forest productivity. Tree size inequality had a negative effect on 
stand productivity. Moreover, stands with shade-intolerant species dominating shade-
tolerant species in terms of size, as indicated by a negative covariance between tree size and 
shade tolerance, had higher productivity than stands with the inverse structuring of shade 
tolerance with size. These results call for better integration of size structure and its relation 
to the functional characteristics of the species when considering biodiversity–productivity 
relationships. 
First it is important to recall that the two strongest effects in our study were attributed to 
stand variables related to density and stand development (basal area and mean quadratic 
diameter). This is in accordance with studies on large inventory data sets showing that stand 
density had a stronger effect on productivity than species richness (Paquette & Messier 
2011; Vilà et al. 2013). The effect of basal area is expected to be positive and to saturate or 
even decrease at high basal area values because it integrates both stocking and competition 
effects(Assmann 1970; Paquette & Messier 2011). The effect of stand development on 
productivity is expected to be negative (Vallet et al. 2011) due to either aging effects or 
ontogenic effects. Our results are coherent with these expected patterns and underline the 
need to take into account these effects as a prerequisite for studies exploring the effect of 
more complex variables such as species diversity or tree size inequality. Overall, it also 
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challenges the results obtained in studies that did not explicitly control for the stand 
development stage.  
This study confirmed the significant effect of species richness on productivity in line with 
previous studies (Paquette & Messier 2011; Morin et al. 2011; Zhang et al. 2012; Gamfeldt et 

al. 2013). In Swedish boreal forest ecosystems, Gamfeldt et al. (2013) found a considerable 
50% increase of biomass production between pure plots and plots composed of five species. 
Two different recent analyses comparing monocultures to mixtures showed that mixed 
species stands were on average 24% more productive than the mean monocultures of the 
same species (Zhang et al. 2012; Vilà et al. 2013). The results indicate an 18% increase, which 
is slightly lower but still quite strong given that our study did not include monocultures. 
Previous studies reported a linear or exponential increase of productivity as species richness 
increased (Zhang et al. 2012; Gamfeldt et al. 2013; Vilà et al. 2013), up to six species where a 
plateau has generally been observed (Zhang et al. 2012). This agrees with our results within 
the range of two to seven species. 
Several studies demonstrated a positive effect of species diversity on productivity through an 
increase in tree size inequality (Morin et al. 2011; Vilà et al. 2013; Zhang & Chen 2015; 
Jucker, Bouriaud & Coomes 2015), suggesting a positive effect of size inequality on 
productivity. Our results, however, showed a significant negative effect of tree size inequality 
on productivity once controlled for species diversity, stocking and stand development stage 
effects, which is in agreement with the results obtained by several authors in pure stands, 
through experimental, observational or more theoretical studies (Ryan et al. 2010; Caspersen 
et al. 2011; Cordonnier & Kunstler 2015; Soares et al. 2016; Bourdier et al. 2016). The 
negative effect of structural diversity can be as much as a 14% growth reduction in a young 
eucalyptus plantation (Ryan et al. 2010). In an analysis of pure stands of the French National 
Geographic Agency, Bourdier et al. (2016) found a mean growth reduction of 7% across 
species compared with the 8% in this study. In pure stands, a potential explanation for this 
negative effect of size inequality on production is that the benefit gained by dominant trees 
because of increased light interception when size inequality increases is lower than the cost of 
reduced light interception for dominated trees (Ryan et al. 2010; Binkley et al. 2010). 
Bourdier et al. (2016) illustrated this mechanism by showing that in pure stands, size 
inequality had a negative effect on both stand light interception efficiency and stand light use 
efficiency. In mixed species forest, several studies have also found a negative effect of size 
inequality on growth, either using modeling approaches (Liang et al. 2005; Caspersen et al. 
2011) or observations in different forest types (Liang et al. 2007). Several authors suggested 
that this effect could differ according to forest types (Liang et al. 2007; Forrester & Bauhus 
2016). However, studying mixed coniferous forests in Canada, Lei et al. (2009) proposed that 
light complementarity between vertically structured canopies was responsible for the positive 
effect of structural heterogeneity observed on net growth. Concerning coniferous stands, a 
recent study conducted by Dănescu et al. (2016) on mountainous mixed forests also 
contradicts our findings: their authors found a positive effect of size inequality on stand 
productivity. Increased vertical stratification and crown plasticity were the two mechanisms 
assumed to underpin the positive relationship. Studying triplets of mixed (two species only) 
and monospecific stands, Pretzsch & Schütze (2016) demonstrated higher productivity in 
mixed stands coupled to higher size asymmetry, canopy space filling and maximum stand 
density. Their results were dependent on species assemblage; increased light interception and 
light-use efficiency were the two mechanisms proposed to explain the observed overyielding. 
The relationships between size diversity and productivity therefore seem unclear and such 
differences in results between studies might in part be explained by methodological 
differences (del Río et al. 2015; Dănescu et al. 2016). First, studies control for different 
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abiotic and biotic variables, which impede comparisons. For instance, Dănescu et al. (2016) 
did not integrate mean stand diameter – a key index of development stage – in their models at 
the stand level. Contrary to ours, none of the studies mentioned tested the direct effect of the 
covariation between shade tolerance or other functional traits and size in their analysis. 
Second, the type of forest studied and species identity might also explain these differences. In 
a review of the processes driving diversity–productivity relationships, Forrester & Bauhus 
(2016) proposed that the effect of structural diversity might depend on the limiting resource: 
the effect would be beneficial for processes related to light but detrimental in stands where the 
limiting resource is not directly related to stand structure such as nutrient cycling. However, 
in our study, which included both shade-intolerant and shade-tolerant species, we 
demonstrated a negative effect of tree size inequality. Overall, these findings indicate that 
more research is needed to study the relationship between structural diversity and productivity 
on varying contexts and forest types, exploring size inequality as well as other components of 
structural diversity such as the spatial arrangement of trees (Forrester & Bauhus 2016). 
 
Several authors considered the effect of shade tolerance diversity on productivity. For 
instance, Zhang et al. (2012) demonstrated that contrasting life-history traits greatly 
influenced productivity and that shade-tolerance variations within a community were 
responsible for most of this effect compared to other traits (N-fixation and growth habitat). 
Higher diversity in shade tolerance was also proposed as a potential explanation for a positive 
species diversity effect on production in a long-term simulation study (Morin et al. 2011), but 
the mechanism proposed in that case is probably more closely related to regeneration than 
growth: advanced regeneration of shade-tolerant species prevented production gaps from 
occurring in monospecific stands of shade-intolerant species. In contradiction with these 
findings, the diversity in shade tolerance did not impact productivity in our study. Several 
hypotheses can be proposed to explain this lack of effect: we controlled the species identify 
effect in our model, whereas this was not always done in other studies. The shade tolerance 
values we used were extracted from a worldwide analysis (Niinemets & Valladares 2006); 
hence they might not be adapted to a local study. 
Here we showed that integrating the distribution of life traits and the distribution of sizes 
within a stand is crucial for a better understanding of diversity–productivity relationships. The 
magnitude of the effect of covariance between size inequality and shade tolerance was almost 
as great as the negative effect of size inequality (0.026 vs. 0.03). This result is in line with 
previous hypotheses (Kelty et al. 1992; Scherer-Lorenzen et al. 2005) that proposed that the 
combination of shade-tolerant species in the understory with shade-intolerant species in the 
canopy could increase the global productivity of a forest stand.  In a study disentangling size-
symmetric and size-asymmetric competition, Del Río et al. (2014) found evidence of 
complementarity effects in a two-species mixture, and in the few pairs of species analyzed 
this effect seems stronger for mixtures where a shade-intolerant species dominated a shade-
tolerant species in terms of size, in agreement with our results. This phenomenon can be 
interpreted further by observing that shade-intolerant species usually present low light 
interception efficiency associated with high light use efficiency, whereas shade-tolerant 
species usually present high light interception efficiency associated with low light use 
efficiency (Messier et al. 1998b; Lusk et al. 2008; Jucker et al. 2014). This means that when 
shade-intolerant species are in the upper strata and shade-tolerant species are in the lower 
strata, the most common case in mixed stands (Kelty et al. 1992), both are able to grow well. 
The shade-intolerant species of the upper strata make the most of the limited amount of light 
resource they are able to capture, while the shade-tolerant species of the lower strata 
efficiently capture all the remaining light resource and use it for their own growth. Our results 
have major implications for studies dealing with productivity–biodiversity relationships 
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because a combination of the negative effects of a high Gini coefficient and a positive 
covariance were shown to cancel out the positive effect of species richness. These results 
could indicate that failing to account for these effects can lead to biasing the estimate of the 
species diversity effect.  

IV.6 Conclusion 
 
This study reinforced the consensus for a positive relationship between species diversity and 
productivity. It also made a significant contribution to the growing debate on the effect of 
tree size inequality on productivity by demonstrating the importance of the hierarchy of 
shade tolerance among tree sizes. Future studies on the effect of species diversity on 
productivity in forests need to explore how the size hierarchy of shade tolerance controls 
productivity and explore the mechanism underpinning this effect in greater detail. 
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IV.8 Supplementary material 
 

IV.8.1 S1_Appendix: Description of the French National Geographic Agency 

data and climatic data 

Identique à celle présentée dans le chapitre précédent. 

IV.8.2 S_2 Appendix : P-values from the model 
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V.1 Mise en perspective des résultats 
 
En peuplements purs, la revue de littérature présentée en discussion du chapitre 2 met en 
évidence une convergence des résultats. Les auteurs soulignent pour la plupart des effets 
ŶĠgatifs de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ aǀeĐ ƋuelƋues ƌaƌes Ġtudes ne 
montrant pas d͛effet. Ce tƌaǀail de thğse Ŷous a peƌŵis de ĐoŶfiƌŵeƌ l͛effet ŶĠgatif ou neutre 
de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ daŶs les peupleŵeŶts puƌs et doŶĐ de ǀalideƌ 
Ŷotƌe pƌeŵiğƌe hǇpothğse de tƌaǀail ;HϭͿ. EŶ ƌeǀaŶĐhe, ŵalgƌĠ le fait d͛aǀoiƌ tƌaǀaillĠ suƌ diǆ 
espèces différentes, Ŷous Ŷ͛aǀoŶs pas ĠtĠ eŶ ŵesuƌe de dĠŵoŶtƌeƌ Ƌue l͛effet de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ daŶs les peupleŵeŶts puƌs est liĠ à l͛iŶdiĐe de 
tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe des espèces (H2). 
Toutefois, loƌsƋue l͛oŶ s͛iŶtĠƌesse auǆ peupleŵeŶts ŵĠlaŶgĠs, il est beaucoup plus difficile 
de trouver un consensus entre les différences études. Des effets négatifs, neutres ou même 
positifs oŶt ĠtĠ ƌetƌouǀĠs paƌ les diffĠƌeŶts auteuƌs s͛iŶtĠƌessaŶt à l͛effet de la diǀeƌsitĠ des 
tailles sur la production. Dans notre étude sur les peuplements mélangés, l͛effet de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ est gloďaleŵeŶt ŶĠgatif Đe Ƌui valide notre 
troisième hypothèse (H3). La diǀeƌsitĠ de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe à elle seule Ŷe seŵďle pas 
influencer la production des peuplements forestiers dans notre étude et nous devons donc 
rejeter notre quatrième hypothèse (H4.1). Cependant, nous avons pu démontrer un effet 
positif sur la production de la covariation eŶtƌe tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe et taille des iŶdiǀidus. 
Cette production se retrouve en effet augmentée lorsque la covariation entre tolérance à 
l͛oŵďƌe et taille des iŶdiǀidus est ŶĠgatiǀe au seiŶ du peupleŵeŶt. CeĐi ǀalide ainsi notre 
dernière hypothèse de travail (H4.2) (cf. Fig. 18). 
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Figure 18: Schéma de bilan de thèse. Représentation des hypothèses testées qui ont été validées  

et de celles qui ne l’ont pas été (ďaƌƌĠes d’uŶe Đƌoiǆ ƌouge) 

 
Coŵŵe Ŷous l͛aǀoŶs ĠǀoƋuĠ pƌĠĐĠdeŵŵeŶt, les ƌĠsultats eŶ peupleŵeŶts ŵĠlaŶgĠs Ŷe ǀoŶt 
à l͛heuƌe aĐtuelle pas tous daŶs la ŵġŵe diƌeĐtioŶ. Nous alloŶs donc, dans un premier 
temps, tenter de comprendre ce qui distingue ces différentes études et qui pourrait donc 
ġtƌe à l͛oƌigiŶe de Đes diǀeƌgeŶĐes de ƌĠsultats. EŶsuite Ŷous ƌeǀieŶdƌoŶs suƌ les ŵĠĐaŶisŵes 
ĠǀoƋuĠs pouƌ eǆpliƋueƌ l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles sur la production avant de 
présenter les perspectives offertes par ce travail et notamment une étude de terrain qui a 
été initiée daŶs le Đadƌe de Đette thğse ŵais doŶt les ƌĠsultats Ŷ͛oŶt pas eŶĐoƌe aďoutis. 

V.1.1 Différences méthodologiques 

Une première explication possible à des différences de résultats entre études réside dans les 
écarts méthodologiques. La Ŷatuƌe et l͛oƌigiŶe des doŶŶĠes ĐoŶtƌaiŶts paƌfois les auteuƌs 
dans leurs possiďilitĠs d͛aŶalǇses. Les doŶŶĠes d͛iŶǀeŶtaiƌes foƌestieƌs oŶt paƌ exemple 
l͛aǀaŶtage d͛ġtƌe Ŷoŵďƌeuses et souǀeŶt ďieŶ ƌepaƌties gĠogƌaphiƋueŵeŶt daŶs la ƌĠgioŶ 
ĠtudiĠe ŵais pƌĠseŶteŶt aussi souǀeŶt l͛iŶĐoŶǀĠŶieŶt de relever un nombre restreint de 
variables qui contraint les auteurs à se limiter à celles-ci. Par exemple, l͛aďseŶĐe 
d͛iŶfoƌŵatioŶs suƌ les ĐaƌaĐtĠƌistiƋues des houppieƌs daŶs les doŶŶĠes IGN liŵite les 
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possiďilitĠs d͛aŶalǇse fiŶe de l͛effet de la ĐoŵpĠtitioŶ et de l͛oĐĐupatioŶ de l͛espaĐe paƌ les 
différents arbres et espèces (voir Jucker et al. 2015). Sur un autƌe ƌegistƌe, l͛aďseŶĐe de 
doŶŶĠes de hauteuƌs suƌ de Ŷoŵďƌeuǆ aƌďƌes, Ƌue Ŷous aǀoŶs ĐoŵpeŶsĠes paƌ l͛utilisatioŶ 
d͛alloŵĠtƌies peƌŵettaŶt de dĠduiƌe la hauteuƌ à paƌtiƌ du diaŵğtƌe pouƌ Đes aƌďƌes, 
introduit des incertitudes supplémentaires dans les analyses. 
DaŶs d͛autƌes Đas, certaines variables qui nous semblent pourtant incontournables pour 
l͛Ġtude du foŶĐtioŶŶeŵeŶt d͛uŶ peupleŵeŶt foƌestieƌ et accessibles ne sont pas prises en 
compte par certains auteurs. Plusieuƌs Ġtudes oŶt ŵoŶtƌĠ l͛iŵpoƌtaŶĐe du stade de 
dĠǀeloppeŵeŶt, de l͛âge ou du stade de suĐĐessioŶ daŶs l͛aŶalǇse des effets de la diǀeƌsitĠ 
sur la productivité (Lasky et al. 2014 ; )haŶg et al. ϮϬϭϮͿ. “i l͛âge est eŶ gĠŶĠƌal diffiĐileŵeŶt 
accessible, dans toutes les études il est possible de contrôler le stade de développement en 
calculant une hauteur moyenne, un diamètre moyen ou un diamètre moyen quadratique par 
exemple. DaŶesĐu et al. ;ϮϬϭϲͿ Ŷ͛oŶt paƌ eǆeŵple pas ĐoŶtƌôlĠ le stade de dĠǀeloppeŵeŶt 
dans leur analyse, ce qui rend difficile la comparaison des peuplements entre eux. De la 
ŵġŵe ŵaŶiğƌe, la deŶsitĠ du peupleŵeŶt ;eǆ. Ŷoŵďƌe d͛aƌďƌes, suƌfaĐe teƌƌiğƌeͿ iŶflueŶĐe 
grandement sa production et celle-ci peut être supérieure dans les peuplements mélangés 
par rapport aux des peuplements purs (Pretzsch et Schütze 2016) modulant potentiellement 
les ƌĠsultats de l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles.  
Toujouƌs suƌ uŶ ǀeƌsaŶt ŵĠthodologiƋue, oŶ peut iĐi souligŶeƌ l͛iŵpoƌtaŶĐe du Đhoiǆ des 
indices utilisés. Nous avons retenu le coefficient de Gini, qui a été montré par plusieurs 
Ġtudes Đoŵŵe ĠtaŶt l͛uŶ des plus peƌfoƌŵaŶts pouƌ dĠteĐteƌ des ĐhaŶgeŵeŶts daŶs la 
stƌuĐtuƌe des tailles. CeƌtaiŶs auteuƌs oŶt paƌ le passĠ utilisĠ d͛autƌes iŶdiĐes, tels l͛iŶdiĐe de 
Shannon appliqué aux tailles (Gove, Patil & Taillie 1995), le coefficient de variation (Lang et 

al. 2011), ou bien encore la skewness (Pretzsch & Schütze 2014). Une uniformisation de 
l͛iŶdiĐe ƌeteŶu, Đoŵŵe Đela seŵďle ġtƌe le Đas Đes deƌŶiğƌes aŶŶĠes aǀeĐ le ĐoeffiĐieŶt de 
GiŶi, peƌŵettƌait d͛ĠliŵiŶeƌ Đette souƌĐe de diffĠƌeŶĐes. UŶe autƌe solutioŶ daŶs Đe doŵaiŶe 
seƌait d͛utiliseƌ uŶ ŵġŵe ďouƋuet d͛iŶdiĐes et de fouƌŶiƌ les ƌĠsultats statistiƋues pouƌ tous 
les indices et non pas seulement pour celui qui fournit les meilleurs résultats. 
EŶfiŶ, la diŵeŶsioŶ des plaĐettes ƌelatiǀeŵeŶt ƌĠduite daŶs le Đas des plaĐettes d͛iŶǀeŶtaiƌe 
forestiers (0.Ϭϳ ha daŶs Ŷotƌe ĐasͿ ŵais peut alleƌ jusƋu͛à uŶ à plusieuƌs heĐtaƌes ƋuaŶd les 
études sont réalisées sur des placettes de suivis à long terme (0.27 à 0.73 ha dans DăŶesĐu 
et al. 2016) ? De telles différences de taille peuvent également influencer les résultats 
oďteŶus eŶ ƌaisoŶ de ǀaƌiatioŶs daŶs l͛iŵpoƌtaŶĐe des effets de bordure. Dans le même 
oƌdƌe d͛idĠe, l͛ĠĐhelle à laƋuelle est ĐoŶduite l͛Ġtude peut iŶflueƌ suƌ les ƌĠsultats. EŶtƌe uŶe 
Ġtude de teƌƌaiŶ Ƌui s͛iŶtĠƌesse à plusieuƌs petites plaĐettes au seiŶ d͛uŶ ŵġŵe ŵassif 
forestier et une étude conduite à l͛ĠĐhelle d͛uŶe ƌĠgioŶ ou d͛uŶ paǇs il est possiďle Ƌue des 
divergences de résultats soient observés et mettent en évidence des processus différents. 
Chisholm et al. (2013) oŶt aiŶsi ŵoŶtƌĠ Ƌue l͛Ġtude de la ƌelatioŶ diǀeƌsitĠ-productivité varie 
considérablement en foŶĐtioŶ de l͛ĠĐhelle ĐoŶsidĠƌĠe : la complémentarité des niches et 
l͛effet d͛ĠĐhaŶtilloŶŶage doŵiŶe à faiďle ĠĐhelle aloƌs Ƌue l͛effet des gƌadieŶts 
environnementaux sur la productivité prennent plus de pouvoir explicatif à une échelle plus 
importante. Ils montrent également que la relation entre diversité spécifique et productivité 
ĐhaŶge eŶ passaŶt de l͛ĠĐhelle tǇpiƋue des iŶǀeŶtaiƌes foƌestieƌs ;Ϭ.Ϭϰ haͿ à des ĠĐhelles plus 
laƌges ;Ϭ.Ϯϱ à ϭhaͿ. OŶ peut doŶĐ faiƌe l͛hǇpothğse Ƌue de tels ĐhaŶgeŵeŶts soŶt également 
eŶǀisageaďles loƌsƋue l͛oŶ s͛iŶtĠƌesse à la ƌelatioŶ eŶtƌe hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles et 
production. 
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V.1.2 Divergences écologiques 

Les diffĠƌeŶĐes de ƌĠsultats eŶtƌe les Ġtudes s͛ĠtaŶt iŶtĠƌessĠes à l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ 
des tailles sur la production peuvent également reposer sur des différences écologiques dans 
les peuplements étudiés. 
Au seiŶ d͛uŶe ŵġŵe zoŶe ďiogĠogƌaphiƋue, des diffĠƌeŶĐes daŶs l͛ideŶtitĠ des espèces qui 
composent le peuplement peuvent également entrainer des réponses différentes de la 
pƌoduĐtioŶ. L͛Ġtude ŵeŶĠe daŶs le sud-ouest de l͛AlleŵagŶe paƌ DăŶesĐu et al. (2016) qui 
ŵet eŶ ĠǀideŶĐe uŶ effet positif de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles s͛iŶtĠƌesse à des peupleŵeŶts 
dominés par trois espèces : le sapiŶ, l͛ĠpiĐĠa et le hġtƌe. “i Đes espèces sont également 
présentes dans nos analyses, elles ne représentent en revanche pas des essences 
dominantes. Les autres espèces présentent dans nos données peuvent donc avoir des 
ĐaƌaĐtĠƌistiƋues diffĠƌeŶtes, ŶotaŵŵeŶt eŶ teƌŵe de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďre et ainsi réagir 
différemment à un même changement de diversité des tailles. Nous avons toutefois essayé 
de contrôler au maximum les effets espèces dans nos deux analyses. Les différences de 
résultats ne devraient donc pas être liées à ce phénomène. 
Dans Ŷotƌe Ġtude Ŷous Ŷous soŵŵes attaĐhĠs à Đoŵpaƌeƌ l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des 
tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ toutes Đhoses ĠtaŶt Ġgales paƌ ailleuƌs. C͛est-à-dire que nous avons 
contrôlé le stade de développement (diamètre quadratique moyen) et la densité des 
peuplements (surface terrière) dans nos analyses. Il semblerait que la densité puisse être 
naturellement plus élevée en peuplements mélangés par rapport aux peuplements purs du 
fait de Đe Ƌue l͛oŶ Ŷoŵŵe l͛effet de canopy packing ,Đ͛est à diƌe uŶe augŵeŶtation de la 
deŶsitĠ faǀoƌisĠe paƌ la stƌatifiĐatioŶ ǀeƌtiĐale de la ĐaŶopĠe et la pƌĠseŶĐe d͛espğĐe à foƌte 
plasticité phénotypique en mélange (ce canopy packing est présenté plus en détails dans la 
partie 2.2.3 de ce chapitre). Ceci pourrait expliquer le fait que les effets positifs de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles soŶt plus faĐileŵeŶt oďseƌǀĠs daŶs des peupleŵeŶts plus deŶses 
et non gérés (Forrester & Bauhus 2016) si ces peuplements correspondent à des mélanges 
où les espğĐes les plus tolĠƌaŶtes à l͛oŵďƌe soŶt eŶ sous-étage. 
FiŶaleŵeŶt, Đes diǀeƌgeŶĐes de ƌĠsultats eŶtƌe les diffĠƌeŶtes Ġtudes s͛ĠtaŶt iŶtĠƌessĠ à 
l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ pouƌƌait ĠǀeŶtuelleŵeŶt s͛eǆpliƋueƌ 
par des conditions abiotiques différentes. Des différences en termes de sol et de climat et in 

fine eŶ teƌŵes de Ŷiǀeau ŵoǇeŶ de pƌoduĐtiǀitĠ soŶt à ŵġŵe d͛iŶflueŶĐeƌ les ƌelatioŶs de 
compétition entre arbres et ainsi impacter les relations entre diversité, hétérogénéité des 
tailles et pƌoduĐtiǀitĠ à l͛ĠĐhelle des peupleŵeŶts. Les zones biogéographiques dans 
lesƋuelles soŶt ƌĠalisĠes les Ġtudes où des diffĠƌeŶĐes de Đliŵat, d͛ideŶtitĠ des espğĐes ou 
de stratégies de vie peuvent être relevées semblent jouer un rôle important dans la nature 
des résultats obtenus. Cet effet a été mis en évidence à plusieurs reprises dans le cas des 
études portants sur la diversité des espèces : au CaŶada, l͛effet de ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠ est, paƌ 
exemple, ŵoiŶs iŵpoƌtaŶt eŶ foƌġt teŵpĠƌĠe, plus staďle et pƌoduĐtiǀe Ƌu͛il Ŷe l͛est eŶ foƌġt 
boréale, environnement plus stressant (Paquette & Messier 2011). De la même manière, 
l͛iŶteŶsitĠ de Đet effet de ŵĠlaŶge diŵiŶue aǀeĐ uŶe augŵeŶtatioŶ de la pƌoduĐtiǀitĠ des 
placettes étudiées sur différents mélanges bispécifiques étudiés en France  (Toïgo et al. 
2015). A ce jour, aucune méta-aŶalǇse Ŷ͛a ĠtĠ ŵeŶĠe pouƌ essaǇeƌ d͛iŶtĠgƌeƌ des différences 
eŶtƌe jeuǆ de doŶŶĠes daŶs l͛aŶalǇse des effets de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la 
productivité.  
La pƌise eŶ Đoŵpte de l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ daŶs l͛Ġtude de 
la relation diversité-productivité est un sujet qui a pƌis de l͛iŵpoƌtaŶĐe Đes deƌŶiğƌes aŶŶĠes. 
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Contrairement aux prévisions qui avaient été avancés par certains auteurs(Kelty et al. 1992; 
Pretzsch 2005a), les résultats Ŷe soŶt pas aussi diƌeĐts et ĐoŶĐoƌdaŶts Ƌu͛ils pouǀaieŶt 
l͛iŵagiŶeƌ. UŶe sǇŶthğse des Ġtudes ŵeŶĠes paƌ Đe sujet, ĠǀeŶtuelleŵeŶt paƌ ŵĠta-analyse, 
nous permettrait de mieux comprendre les différents facteurs influençant cette relation.  

V.2 Mécanismes mis en jeu 
 
De Ŷoŵďƌeuǆ ŵĠĐaŶisŵes peuǀeŶt iŶflueŶĐeƌ la ƌelatioŶ eŶtƌe l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles et 
la pƌoduĐtioŶ au seiŶ d͛uŶ peupleŵeŶt foƌestieƌ. OŶ peut Điteƌ eŶtƌe autƌes la ĐoŵpĠtitioŶ 
pouƌ les ŶutƌiŵeŶts, la pƌĠseŶĐe ĠǀeŶtuelle de pathogğŶes et l͛aĐĐğs à l͛eau (Forrester & 
Bauhus 2016). EŶ ƌĠalitĠ, tous les ŵĠĐaŶisŵes Đapaďles d͛iŶflueŶĐeƌ la ƌelatioŶ diǀeƌsitĠ-
pƌoduĐtiǀitĠ seŵďleŶt à ŵġŵe d͛iŶflueŶĐeƌ l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la 
production. Cependant, la compétition pour la lumière joue un rôle primordial dans la 
dynamique forestière et la structuration en taille des peuplements du fait de la hauteur 
importante des arbres et de leur croissance sur de nombreuses années conduisant à une 
structuration en taille importante (phénomène de différenciation (Oliver & Larson 1996). 
Nous nous concentrerons donc sur la compétition pour ce facteur dans la suite de la 
discussion. L͛utilisation du modèle de dynamique forestière Samsara2 (Courbaud et al. 2015) 
qui simule la compétition pour la lumière nous a permis de démontrer un effet négatif de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ eŶ suƌfaĐe teƌƌiğƌe aiŶsi Ƌu͛eŶ ǀoluŵe. Ce 
résultat, en cohérence avec notre analyse utilisant les données IGN, indique que la 
compétition pour la lumière joue certainement uŶ ƌôle tƌğs iŵpoƌtaŶt daŶs l͛effet ŶĠgatif de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ. DaŶs Đette paƌtie, Ŷous alloŶs d͛aďoƌd Ŷous 
intéresser aux mécanismes d͛aĐƋuisitioŶ de la luŵiğƌe et à soŶ utilisatioŶ paƌ les aƌďƌes 
avant de discuter comment le principe de complémentarité pour la lumière peut également 
jouer un rôle pour expliquer nos résultats. Finalement, nous évoquerons les différents 
facteurs pouvant iŶflueŶĐeƌ l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ.  

V.2.1 Acquisition et utilisation de la lumière  

EŶ peupleŵeŶts puƌs, l͛utilisatioŶ du ŵodğle de dǇŶaŵiƋue foƌestiğƌe “aŵsaƌaϮ Ŷous a 
permis de proposer des mécanismes pouvant expliquer nos résultats (Chapitre 2). Beaucoup 
de modèles de dynamique forestière reposent sur la quantité de radiations 
photosynthétiques actives absorbée par la canopée. La quantité de lumière interceptée par 
rapport à la lumière incidente varie entre les canopées (Light Interception Efficiency LIE en 
aŶglaisͿ. D͛autƌe paƌt, uŶe fois Đette luŵiğƌe iŶteƌĐeptĠe, soŶ utilisatioŶ ;ĐoŶǀeƌsioŶ d͛uŶe 
quantité de lumière en biomasse) ne se fait pas toujours avec la même efficacité selon les 
individus ou les espèces. On parle aloƌs d͛effiĐieŶĐe d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe ;Light Use 

Efficiency, LUE en anglais). Associée à la disponibilité totale en lumière, ces deux processus 
de Đaptuƌe et d͛utilisatioŶ de la ƌessouƌĐe se ĐoŵďiŶeŶt daŶs Đe Ƌue Binkley, Stape & Ryan 
(2004) appellent « équation de production écologique » : 
                                                                                                       
Où GPP est la production primaire brute. 
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Dans les simulations réalisées sur les peuplements forestiers purs de sapin, épicéa et hêtre 
aǀeĐ le ŵodğle “aŵsaƌaϮ Ŷous aǀoŶs ŵoŶtƌĠ Ƌue l͛effet ŶĠgatif de l͛hĠtĠƌogĠŶéité des 
tailles était dû à une réduction de ces deux phénomènes : baisse de LIE et baisse de LUE. Il 
est intéressant de noter que cette baisse était de la même magnitude pour la LIE et la LUE. 
Plusieuƌs Ġtudes oŶt ŵoŶtƌĠ Ƌu͛à l͛ĠĐhelle de l͛aƌďƌe l͛effiĐieŶĐe d͛iŶteƌĐeptioŶ de la luŵiğƌe 
atteiŶt uŶe asǇŵptote à paƌtiƌ d͛uŶ ĐeƌtaiŶ âge dû au fait Ƌue la ĐƌoissaŶĐe de tout arbre 
atteint elle aussi une asymptote (Campoe et al. 2013a; b; le Maire et al. 2013; Gspaltl et al. 
2013; Onoda et al. 2014). A l͛ĠĐhelle du peupleŵeŶt, uŶ effet ŶĠgatif de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des 
tailles suƌ la LIE peut doŶĐ ġtƌe iŶteƌpƌĠtĠ Đoŵŵe le fait Ƌue le gaiŶ d͛iŶteƌĐeptioŶ des aƌďƌes 
les plus gƌos Ŷ͛est pas ĐoŵpeŶsĠ paƌ la peƌte d͛iŶteƌĐeptioŶ des aƌďƌes les plus petits. EŶ 
effet, pour une placette de même surface terrière et même diamètre moyen, on peut 
interpréter une augmentation du coefficient de Gini par une plus grande différence de 
diamètre entre les arbres les plus gros et les arbres les plus petits de la placette.  
CoŶĐeƌŶaŶt l͛effiĐieŶĐe d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe, le ƌĠsultat oďteŶu peut paƌaitƌe plus 
surprenant a priori du fait que ce mécanisme est plus physiologique que mécanique comme 
pouƌ l͛iŶteƌĐeptioŶ de la luŵiğƌe. La littĠƌatuƌe suƌ l͛effiĐieŶĐe d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe eŶ 
lien avec la taille des arbres est assez limitée et les résultats de différentes études menées 
parfois contradictoires. DaŶs le ŵodğle “aŵsaƌaϮ, l͛ĠƋuatioŶ de ĐƌoissaŶĐe stipule Ƌue 
l͛aĐĐƌoisseŵeŶt aŶŶuel eŶ suƌfaĐe teƌƌiğƌe d͛uŶ aƌďƌe ǀaƌie seloŶ uŶe foŶĐtioŶ puissance du 
ƌaǇoŶŶeŵeŶt iŶteƌĐeptĠ. L͛eǆposaŶt de Đette ƌelatioŶ a ĠtĠ estiŵĠ à des ǀaleuƌs iŶfĠƌieuƌes 
à ϭ daŶs la ĐaliďƌatioŶ ƌĠalisĠe suƌ des doŶŶĠes de ĐƌoissaŶĐe d͛ĠpiĐĠa et de sapiŶ ;Couƌďaud 
et al., 2015). Le modèle représente donc une diminution de  l͛effiĐieŶĐe d͛utilisatioŶ de la 
luŵiğƌe aǀeĐ l͛augŵeŶtatioŶ de la taille des aƌďƌes. CeĐi est eŶ aĐĐoƌd aǀeĐ les ƌĠsultats 
d͛uŶe Ġtude ŵeŶĠe suƌ uŶe foƌġt Ŷatuƌelle ;ŶoŶ gĠƌĠe depuis plus de ϭϱϬ aŶsͿ au JapoŶ paƌ 
Onoda et al. (2014). Les auteurs ont étudié le compromis existant entre LIE et LUE entre les 
diffĠƌeŶts aƌďƌes d͛uŶ peupleŵent mélangé comportant 24 espèces différentes. Ils mettent 
eŶ ĠǀideŶĐe uŶe ďaisse de la LUE aǀeĐ la taille des aƌďƌes Ƌui peut s͛eǆpliƋueƌ, seloŶ euǆ, paƌ 
trois facteurs différents. Le taux de saturation de la photosynthèse (quantité de lumière au-
dessus duƋuel uŶe plaŶte Ŷ͛est plus Đapaďle de tƌaŶsfoƌŵeƌ l͛ĠŶeƌgie ƌeçueͿ seƌait atteiŶt 
chez les arbres de grande taille qui reçoivent plus de lumière directe du soleil, lumière dont 
la densité de flux photosynthétiques est plus élevée, que les plus petits arbres. 
Deuxièmement, la lumière diffuse, qui est plus abondante sous la canopée, peut être utilisée 
de manière plus efficace pour la photosynthèse (Gu et al. 2003). Finalement, les plantes plus 
petites auraient des coûts de respiration plus faibles proportionnellement à leur taille. En 
effet, plus les arbres sont gros plus la quantité de ressources allouée à des tissus de maintien 
est importante (King 1991; Onoda et al. 2014). Le rapport entre le carbone assimilé par une 
plante utilisé pour son support et celui utilisé par sa croissance baisse ainsi avec la taille des 
individus (De Lucia et al. 2007). Ces résultats sont également en accord avec (Brunner & Nigh 
2000) qui ont trouvé une LUE plus importante chez les arbres dominés par rapport aux 
aƌďƌes doŵiŶaŶts daŶs uŶ peupleŵeŶt de Douglas âgĠ d͛uŶe ĐiŶƋuaŶtaiŶe d͛aŶŶĠe. 
CepeŶdaŶt, Đes ƌĠsultats soŶt oŶ ĐoŶtƌadiĐtioŶ aǀeĐ les ƌĠsultats d͛uŶe sĠƌie 
d͛eǆpĠƌiŵeŶtatioŶs  ŵeŶĠe suƌ Đe sujet (Binkley et al. 2010; Forrester et al. 2013; Campoe et 

al. 2013a; b; le Maire et al. 2013; Gspaltl et al. 2013) qui mettent en évidence une 
augmentation de la LUE avec la taille des arbres. Ces études, bien que menées sur des 
espğĐes diffĠƌeŶtes, utiliseŶt toutes le ŵġŵe ŵodğle d͛iŶteƌĐeptioŶ de la luŵiğƌe MAE“T‘A 
(Medlyn 2004). Les expérimentations menées sur de très jeunes (6 ans) plantations clonales 
d͛euĐalǇptus (Binkley et al. 2010; Campoe et al. 2013b) indiquent une augmentation de la 
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LUE très importante entre les plus petits et les plus grands arbres (0.9 à 2.4 fois selon que 
l͛oŶ passe du 20e au 80e quantile de taille des arbres). Des augmentations plus faibles sont 
trouvées pour les autres espèces étudiées : l͛ĠpiĐĠa (Gspaltl et al. 2013), le pin à encens 
(Pinus taeda) (Campoe et al. 2013a). Les peuplements forestiers de ces études étaient en 
revanche beaucoup plus âgés : de 40 à 120 ans pour l͛ĠpiĐĠa et eŶǀiƌoŶs Ϯϱ aŶs pouƌ le piŶ à 
encens. Ces diffĠƌeŶĐes de ƌĠsultats, eŶ plus de la diffĠƌeŶĐe d͛espğĐes ĠtudiĠes pouƌƌaieŶt 
tƌaduiƌe des diffiĐultĠs d͛eŶƌaĐiŶeŵeŶt et d͛iŶstallatioŶ Đhez les jeuŶes aƌďƌes. Finalement, 
en utilisant toujours ce mġŵe ŵodğle d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe, et suƌ uŶe plaŶtatioŶ 
diffĠƌeŶte d͛EuĐalǇptus, (Forrester et al. 2013) ne trouve pas de lien entre la taille des arbres 
et la LUE sous différents traitements (fertilisation, coupe, élagage). Ces études ayant été 
conduite avec le même modèle, la sensibilité de la LUE à la taille peut dĠpeŶdƌe de l͛espğĐe 
considérée.  
Il Ŷous seŵďle iŵpoƌtaŶt de ŵeŶeƌ d͛autƌes Ġtudes suƌ le sujet daŶs uŶe ǀaƌiĠtĠ de 
ĐoŶditioŶs pouƌ aǀoiƌ plus de ŵesuƌes iŶ situ et d͛utiliseƌ diffĠƌeŶts ŵodğles d͛iŶteƌĐeptioŶ 
de la lumière afin de vérifieƌ Ƌue Đes ƌĠsultats Ŷe soŶt pas liĠs à des ďiais daŶs l͛estiŵatioŶ 
des lumières interceptées.  

V.2.2 Complémentarité pour la lumière 

V.2.2.1 La lumière, une ressource à part 

 
Les pƌeŵiğƌes Ġtudes s͛iŶtĠƌessaŶt à la possibilité de complémentarité entre espèces pour 
l͛utilisation de la lumière ont eu tendance à appliquer des théories développées pour des 
ƌessouƌĐes ďieŶ diffĠƌeŶtes telles Ƌue l͛azote ou le ĐaƌďoŶe. Oƌ la distribution, la répartition 
ou les mécanismes de stockage de ces éléments ont des caractéristiques bien différentes de 
ceux de la ressource lumière. La compétition pour les éléments du sol est souvent 
considérée comme proportionnelle à la taille des individus (size-symmetric competition) 
partant du principe que la part de nutriments prélevée par chaque individu est liée à sa taille 
(Weiner 1990). A l͛iŶǀeƌse, la ĐoŵpĠtitioŶ pouƌ la luŵiğƌe est supposée non proportionnelle 
à la taille des individus (size-asymmetric competition) (Cordonnier & Kunstler 2015). Dans ce 
cas, les individus les plus gros obtiennent une part de la ressource disproportionnée par 
rapport à leur taille laissant aux plus petits une quantité de ressource très faible. Dans le cas 
de la lumière, il est assez aisé de se représenter le fait que, eŶ plus d͛aǀoiƌ uŶe ĐouƌoŶŶe 
plus grande, les gƌaŶds aƌďƌes foŶt ĠgaleŵeŶt de l͛oŵďƌe auǆ aƌďƌes Ƌu͛ils doŵiŶeŶt les 
pƌiǀaŶt aiŶsi d͛uŶe paƌt importante de lumière (Schwinning & Weiner 1998). Le fait que la 
compétition pour la lumière soit asymétrique a des conséquences sur les relations qui se 
mettent en place entre espèces au seiŶ d͛uŶ peupleŵeŶt foƌestieƌ, en favorisant une 
stratification des espèces avec un accès à la lumière des espèces de sous étage 
complètement conditionné par le développement de espèces dominantes.   

V.2.2.2 Complémentarité structurée par la taille des individus 
 
DaŶs uŶ peupleŵeŶt foƌestieƌ ĠtagĠ où l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles est iŵpoƌtaŶte, les 
espğĐes se ƌĠpaƌtisseŶt le loŶg d͛uŶ gƌadieŶt ǀeƌtiĐal de dispoŶiďilitĠ de la luŵiğƌe. A l͛âge 
adulte, la positioŶ de l͛espğĐe daŶs la hiérarchie de la canopée est considéré comme un 
iŶdiĐateuƌ iŵpoƌtaŶt de la stƌatĠgie de ĐƌoissaŶĐe et d͛iŶteƌĐeptioŶ de la luŵiğƌe de ĐhaƋue 
espèce (Laurans et al. 2014). Différentes études ont ainsi montré que les espèces ayant une 
taille maximale importante, qui sont souvent les espèces dominant une canopée, sont 
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caractérisées par une faible densité du bois, un taux de croissance élevé et une croissance 
très sensible à la compétition pour la lumière (Gourlet-Fleury & Houllier, 2000; Rüger et al., 
ϮϬϭϮͿ. “i l͛oŶ s͛iŶtĠƌesse à la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe, la ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠ Ƌui eǆiste entre des 
espğĐes tolĠƌaŶtes à l͛oŵďƌe eŶ sous-Ġtage et des espğĐes iŶtolĠƌaŶtes à l͛oŵďƌe Ƌui les 
dominent est évoquée depuis plusieurs décennies maintenant (Kelty et al. 1992) et citée 
dans de très anciennes études (dansPretzsch 2005). Mais à l͛heuƌe aĐtuelle, la ƋuaŶtifiĐatioŶ 
de cette complémentarité et son effet sur la production sont encore mal connues. Notre 
étude vient démontrer le fait que la covariation eŶtƌe taille et tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe, Ƌui 
foƌŵalise Đe pƌiŶĐipe d͛oƌgaŶisatioŶ ǀeƌtiĐale de la ĐaŶopĠe seloŶ uŶe hiĠƌaƌĐhie 
dĠĐƌoissaŶte de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe eŶ allaŶt ǀeƌs le soŵŵet de la canopée, a un effet 
positif sur la production des peuplements mélangés.  
 

V.2.2.3 Lien avec le packing effect et la plasticité de la canopée 

 
La distƌiďutioŶ ǀeƌtiĐale des ďƌaŶĐhes au seiŶ de la ĐaŶopĠe iŶflueŶĐe l͛iŶteƌĐeptioŶ de la 
lumière, ce qui fait de la structure de la canopée un élément important pour la production 
des peuplements forestiers (Hardiman et al. 2011, 2013). Une étude récente (Pretzsch 2014) 
suggère que les peuplements mélangés seraient ainsi Đapaďles de ŵieuǆ utiliseƌ l͛espaĐe 
aérien comparés aux peuplements purs du fait de traits physiologiques et architecturaux 
complémentaires entre espèces du mélange permettant une distribution du feuillage plus 
hoŵogğŶe daŶs l͛espaĐe (canopy packing) (Ishii & Asano 2009; Longuetaud et al. 2013). Ce 
phénomène a été présenté dans plusieurs études comme une explication potentielle de 
l͛augŵeŶtatioŶ de production des peuplements mélangés (Morin et al. 2011; Zhang et al. 
2012). Les seuls exemples véritablement bien documentés reposent sur le mélange hêtre 
épicéa (Pretzsch & Schütze 20016; Dieler &Pretzsch 2013; Pretzsch 2014). La généralisation 
de ce mécanisme a été étudiée dernièrement par Jucker et al. (2015) qui ont montré que 
Đette ƌelatioŶ ;augŵeŶtatioŶ de la pƌoduĐtiǀitĠ liĠe à uŶe ŵeilleuƌe oĐĐupatioŶ de l͛espaĐe 
aérien en mélanges) restait valable dans une variété de foƌġts et de ĐoŵďiŶaisoŶs d͛espğĐes.  
 
Cet effet de packing est expliqué principalement par deux mécanismes : la stratification 
verticale et la plasticité des couronnes (Pretzsch 2014; Sapijanskas et al. 2014, Jucker et al. 
2015) (Fig.19). Ces deux mécaŶisŵes ĐoŵplĠŵeŶtaiƌes soŶt à ĐoŶsidĠƌeƌ loƌsƋue l͛oŶ Ġtudie 
l͛effet du ŵĠlaŶge suƌ la pƌoduĐtiǀitĠ. Nous aǀoŶs, daŶs le Đadƌe de Ŷotƌe Ġtude, ŵis l͛aĐĐeŶt 
sur le premier des deux à savoir la stratification verticale du peuplement, voyons ce que la 
littérature nous dit sur le deuxième.  
La plastiĐitĠ des ĐouƌoŶŶes seŵďle, d͛apƌğs JuĐkeƌ et al. ;ϮϬϭϱͿ, le ŵĠĐaŶisŵe le plus 
iŵpoƌtaŶt eŶ ŵagŶitude daŶs l͛effet de packing mais ce résultat peut être influencé par la 
relative faiblesse de la diversité fonctionnelle dans cette étude ainsi que la structure des 
placettes étudiées. En effet, dans des plantations plus diversifiées Sapijanskas et al. (2014) 
souligŶeŶt euǆ l͛iŵpoƌtaŶĐe de la stƌatifiĐatioŶ ǀeƌtiĐale daŶs le packing. QuoiƋu͛il eŶ soit, 
Jucker et al. (2015) ont démontré une augmentation du volume de la couronne de 38% lié à 
des branches latérales plus longues et une couronne plus profonde en peuplement mélangé. 
Ce résultat est confirmé par Sapijanskas et al. (2014) qui montrent également un effet 
important de la plasticité de la couronne dans des plantations tropicales. Il semblerait donc 
Ƌu͛uŶ ǀoluŵe de ĐouƌoŶŶe augŵeŶtĠ soit la ƌğgle en peuplements mélangés. 
D͛autƌe paƌt, eŶ ĠtudiaŶt ϰϮ tƌiplets ĐoŵposĠs de plaĐettes deŶses puƌes et de ŵĠlaŶges à 
deux espèces de pin sylvestre, épicéa, Douglas et hêtre, Pretzsch et Schutze (2016) ont 
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ŵoŶtƌĠ Ƌu͛eŶ ŵĠlaŶge, de Ŷoŵďƌeuses ĐaƌaĐtĠƌistiƋues du peuplement peuvent différer 
d͛uŶ peupleŵeŶt puƌ ĠƋuiǀaleŶt: Ŷoŵďƌe d͛aƌďƌe ŵaǆiŵuŵ augŵeŶtĠ, iŶĠgalitĠ des tailles 
plus importante, distribution des tailles des arbres modifiée qui résulte en un stock sur pied 
et une superficie des couronnes plus importants. Les auteurs démontrent que toutes ces 
caractéristiques résultent donc en une productivité augmentée liée à une plus forte densité 
maximale, une asymétrie des tailles plus importantes et enfin une occupation de la canopée 
plus importante. 
 

 
Figure 19: (a) Diagramme tiré de Jucker et al. (2015) représentant l’effet de canopy packing en 

peuplements mélangés en trois dimensions. Les forêts mélangées peuvent augmenter leur 

production via deux mécanismes (b) la stratification verticale, différentes espèces occupent des 

strates complémentaires, et/ou par (c) plasticité des couronnes, la baisse de compétition 

iŶtƌaspĠĐifiƋue eŶ peupleŵeŶts ŵĠlaŶgĠs peƌŵet auǆ aƌďƌes des diffĠƌeŶtes espğĐes d’augŵeŶteƌ 
la taille de leur couronne (Jucker et al. 2015).  

 
Ce phénomène démontre un exemple concret de complémentarité des niches qui diminue la 
compétition pour la luŵiğƌe. EŶ effet, le fait pouƌ des aƌďƌes d͛iŶǀestiƌ daŶs uŶe ĐƌoissaŶĐe 
eŶ laƌgeuƌ de leuƌ ĐouƌoŶŶe est ĐaƌaĐtĠƌistiƋue d͛uŶe ďaisse de la ĐoŵpĠtitioŶ pouƌ la 
lumière (Forrester & Albrecht 2014). Une forte compétition pour la lumière pousse plutôt les 
arbres à investir dans la croissance en hauteur au détriment du développement latéral de 
leuƌ houppieƌ. EŶ outƌe, Đette diŵiŶutioŶ latĠƌale s͛aĐĐoŵpagŶe le plus souǀeŶt d͛uŶe 
augŵeŶtatioŶ de l͛Ġlagage Ŷatuƌel et doŶĐ d͛uŶe diŵiŶutioŶ de la loŶgueuƌ de houppieƌ 
vivant. Il en résulte des houppiers très réduits (Lines et al. 2012).  
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V.3 Perspectives 
 

V.3.1 Variabilité intraspécifique des traits et plasticité de la tolérance à 

l’ombre  

L͛utilisatioŶ des doŶŶĠes de l͛IŶǀeŶtaiƌe Foƌestieƌ NatioŶal Ŷous a ĐoŶduits à faiƌe des Đhoiǆ 
méthodologiques qui peuvent limiter la généralité de nos résultats. Tout d͛aďoƌd, Ŷous 
aǀoŶs dû attƌiďueƌ uŶe ǀaleuƌ de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe paƌ espğĐe saŶs teŶiƌ Đoŵpte de la 
variabilité intraspécifique de cette tolérance. Bien que les espèces les plus tolérantes à 
l͛oŵďƌe appaƌaisseŶt Đoŵŵe ĠtaŶt ŵoiŶs plastiƋues Ƌue d͛autres (Valladares & Niinemets 
2008), il existe forcément des différences entre individus d͛uŶe ŵġŵe espğĐe. De plus au 
seiŶ d͛uŶ ŵġŵe iŶdiǀidu, eŶtƌe ďƌaŶĐhes de diffĠƌeŶts Ŷiǀeauǆ, des ƌĠpoŶses diffĠƌeŶtes à 
uŶe ŵġŵe ƋuaŶtitĠ de luŵiğƌe peuǀeŶt ġtƌe oďseƌǀĠes. Des ŵesuƌes de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe 
par individus semblent difficilement réalistes même sur une expérimentation de faible 
aŵpleuƌ. EŶ ƌeǀaŶĐhe des ŵesuƌes de tƌaits liĠs à la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌes tels Ƌue la deŶsitĠ 
du bois ou la SLA (specific leaf area )(Valladares & Niinemets 2008) pourraient permettre 
daŶs le futuƌ d͛estiŵeƌ uŶe ǀaƌiatioŶ de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe eŶtƌe les iŶdiǀidus d͛uŶe ŵġŵe 
espèce. Cette variation pourrait ainsi affecter nos résultats sur la covariation entre tailles des 
aƌďƌes et tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe car les ǀaƌiatioŶs de tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe entre individus au sein 
d͛uŶe ŵġŵe espğĐe soŶt, elles-aussi, liées à la taille. EŶ effet, la tolĠƌaŶĐe à l͛ombre tend à 
diŵiŶueƌ au Đouƌs de la ĐƌoissaŶĐe d͛uŶ aƌďƌe. Ce ŵĠĐaŶisŵe d͛oŶtogĠŶie de la tolĠƌaŶĐe à 
l͛oŵďƌe a ĠtĠ dĠŵoŶtƌĠ paƌ des Ġtudes phǇsiologiƋues Ƌui oŶt ŵis eŶ ĠǀideŶĐe uŶ 
investissement des plantes plus important vers des tissus de maintien au fur et à mesure de 
leuƌ ĐƌoissaŶĐe eŶ ĐoŵpaƌaisoŶ paƌ ƌappoƌt auǆ feuilles ;tissus d͛assiŵilatioŶͿ ;Delagrange et 
al. 2004Ϳ. Ces ƌĠsultats soŶt d͛ailleuƌs ĐoŶfiƌŵĠs paƌ des doŶŶĠes dĠŵogƌaphiƋues de suiǀi à 
long terme de sous-bois de forêts denses qui indiquent une probabilité de mortalité plus 
importante dans les classes de tailles les plus élevées (Kneeshaw et al. 2006).  
De plus il Ŷous seŵďle peƌtiŶeŶt d͛Ġtudieƌ les ƌelatioŶs LIE, LUE à l͛ĠĐhelle iŶdiǀiduelle et à 
l͛ĠĐhelle du peupleŵeŶt daŶs des peuplements de différents niveaux de mélange et 
d͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles. Cela pouƌƌait ġtƌe fait paƌ eǆeŵple eŶ ŵettaŶt eŶ plaĐe des 
expérimentations par simulation qui permettraient de mieux séparer les effets structure des 
effets espèces et leurs conséquences sur les deux mécanismes liés à la lumière (LIE et LUE) 
ainsi que leurs conséquences sur la production. Cette approche se heurterait néanmoins à la 
limite des modèles dans la prise en compte de la plasticité phénotypique. Finalement, un 
dernier axe de peƌspeĐtiǀe à Ŷotƌe Ġtude ƌeste le dĠǀeloppeŵeŶt d͛eǆpĠƌiŵeŶtatioŶs paƌ 
plaŶtatioŶ ;du tǇpe de Đelle dĠǀeloppĠes paƌ Foƌƌesteƌ et diŶkleǇ pouƌ l͛EuĐalǇptus 
(Forrester et al. 2013; Binkley et al. 2013)Ϳ peƌŵettaŶt de testeƌ l͛effet de l͛iŶĠgalitĠ des 
tailles dans des mélanges de différents types (au moins au stade juvénile). 

V.3.2 Intérêt d’une approche de terrain 

Dans un souci de compléter les résultats obtenus gƌâĐe à l͛utilisatioŶ des doŶŶĠes de 
l͛Inventaire Forestier National (mesure de traits individuels, mesures de hauteurs et 
spatialisation des arbres), nous avons également souhaité dans le cadre de cette thèse 
développer une approche de terrain.  
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Une étude de terrain nous a semblé un complément intéressant à l͛appƌoĐhe ĐoŶduite aǀeĐ 
les données IFN notamment pour pouvoir mieux étudier les points suivants : 

 le faĐteuƌ d͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles : Une étude de terrain permet de contrôler 
davantage la gamme de variation des tailles étudiées et de minimiser les variations 
stationnelles et les conditions de mélange entre les différentes situations 
d͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ. La ǀaƌiaďilitĠ iŶtƌaspĠĐifiƋue des tƌaits de vie associés à la tolérance 
à l'ombre : l͛aďseŶĐe de toute ŵesuƌe de tƌaits daŶs les doŶŶĠes Ƌue Ŷous aǀoŶs 
utilisées nous a poussé à avoir recours à des valeurs fixes par espèce de tolérance à 
l͛oŵďƌe pƌises daŶs des taďles iŶteƌŶatioŶales (Niinemets & Valladares 2006). 
CepeŶdaŶt, oŶ sait Ƌue Đette ĐaƌaĐtĠƌistiƋue phǇsiologiƋue ǀaƌie d͛uŶ iŶdiǀidu à 
l͛autƌe au seiŶ d͛uŶe ŵġŵe espğĐe. De plus, ĐeƌtaiŶs tƌaits diƌeĐteŵeŶt ŵesuƌables 
suƌ le teƌƌaiŶ soŶt tƌğs liĠs à la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe des iŶdiǀidus (SLA, densité du 
bois)(Valladares & Niinemets 2008). Une mesure de ces quelques traits clés sur un 
ĐeƌtaiŶ Ŷoŵďƌe d͛iŶdiǀidus pouƌ ĐhaƋue espğĐe daŶs les plaĐettes ĠtudiĠes 
peƌŵettƌait doŶĐ d͛estiŵeƌ uŶe ǀaƌiaďilitĠ iŶtƌaspĠĐifiƋue des tƌaits foŶĐtioŶŶels 
associés à la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe. L͛utilisatioŶ de ŵodğles d͛ĠƋuatioŶs stƌuĐtuƌales 
nous permettrait ensuite de dĠfiŶiƌ Đe Ƌue l͛oŶ appelle uŶe ǀaƌiaďle lateŶte4 de 
tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe Ƌui pouƌƌait ġtƌe ĐalĐulĠe d͛uŶe paƌt gƌâĐe auǆ tƌaits foŶĐtioŶŶels 
mesurés sur le teƌƌaiŶ et d͛autƌe paƌt gƌâĐe à la ǀaleuƌ de ƌĠfĠƌeŶĐe de ĐhaĐuŶe des 
espğĐes pƌoǀeŶaŶt de l͛iŶdiĐe Niinemets & Valladares (2006). 

 uŶe appƌoĐhe à l͛ĠĐhelle iŶdiǀiduelle eŶ paƌallğle d͛uŶe appƌoĐhe paƌ peupleŵeŶt : 
les placettes mesurées sur le terrain peuvent inclure les coordonnées des arbres. 
Cela présente l͛aǀaŶtage de pouƌǀoiƌ loĐaliseƌ pƌĠĐisĠŵeŶt les aƌďƌes aiŶsi Ƌue leuƌs 
ǀoisiŶs et doŶĐ de pouǀoiƌ paƌ eǆeŵple ĐalĐuleƌ des iŶdiĐes de ĐoŵpĠtitioŶ à l͛ĠĐhelle 
de l͛aƌďƌe (Biging & Dobbertin 1992) ou l͛iŶteƌĐeptioŶ de la luŵiğƌe iŶdiǀiduelle de 
manière précise. Cette appƌoĐhe à l͛ĠĐhelle iŶdiǀiduelle pouƌƌait doŶĐ ġtƌe 
ĐoŵplĠŵeŶtaiƌe de l͛appƌoĐhe à l͛ĠĐhelle de la plaĐette (voir par exemple Kunstler et 
al. ϮϬϭϲͿ pouƌ ĐoŵpƌeŶdƌe les ŵĠĐaŶisŵes à l͛oƌigiŶe des ƌelatioŶs eŶtƌe 
hétérogénéité des tailles et productivité. 

 
 
DaŶs le Đadƌe de Đe tƌaǀail de thğse j͛ai pu Đollaďoƌeƌ à uŶ pƌojet du programme Biodiversité, 
Gestions Forestières et Politiques Publiques porté par Xavier Morin, CEFE Montpellier dont 
le titre est le suivant : « Diversité, stabilité et fonctionnement des écosystèmes : quelle 
iŶgĠŶieƌie et Ƌuels ŵĠlaŶges pouƌ l͛adaptatioŶ au ĐhaŶgeŵeŶt ĐliŵatiƋue, de la PƌoǀeŶĐe 
aux Alpes du Nord (DISTIMACC) ». Ce projet vise à suivre sur le long terme des placettes de 
forêt réparties sur la région méditerrano-alpine, région où se trouvent de nombreux types 
forestiers identifiés comme sensibles au changement climatique. DISTIMACC a deux objectifs 
sĐieŶtifiƋues pƌiŶĐipauǆ ;iͿ appoƌteƌ de Ŷouǀelles ĐoŶŶaissaŶĐes suƌ l͛effet de la diǀeƌsitĠ 
ligneuse suƌ la staďilitĠ des ĠĐosǇstğŵes foƌestieƌs, ;iiͿ ideŶtifieƌ les tǇpes de ŵĠlaŶges Ƌu͛il 
serait intéressant de maintenir ou de favoriser pour une meilleure adaptation des forêts aux 
changements climatiques dans les zones de montagne et méditerranéenne. Le partenaire 

                                                      
4 Variable latente : variable non observée mais dont on suppose que les variables mesurées reflètent 
les effets. 
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Irstea contribue à testeƌ l͛effet des ŵĠlaŶges et de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles sur la 
production des peuplements et sa stabilité au cours du temps.  
  
dieŶ Ƌue le pƌojet soit plutôt ĐeŶtƌĠ suƌ le hġtƌe eŶ ŵĠlaŶge aǀeĐ d͛autƌes esseŶĐes le long 
du gradient latitudinal, nous avons choisi de nous concentrer sur le mélange sapin/épicéa. 
Ce mélange est en effet le deuxième mélange résineux le plus important en France et le 
pƌeŵieƌ eŶ ŵoŶtagŶe. Il a doŶĐ uŶe iŵpoƌtaŶĐe paƌtiĐuliğƌe d͛uŶ poiŶt de vue économique 
et écologique. De plus, le modèle Samsara2 développé à Irstea Grenoble par Benoit 
Courbaud a été calibré de manière approfondie pour  ces deux espèces. 
 
CoŶĐeƌŶaŶt le pƌotoĐole d͛ĠĐhaŶtilloŶŶage, Ŷous aǀoŶs sĠleĐtioŶŶĠ des tƌiplets de plaĐettes, 
composés de deux placettes pures de chacune des deux espèces (la pureté étant définie 
Đoŵŵe uŶe suƌfaĐe teƌƌiğƌe de l͛espğĐe ĐoŶĐeƌŶĠe supĠƌieuƌe ou Ġgale à ϴϬ% de la suƌfaĐe 
terrière totale de la placette) et une placette mélangée avec la proportion de chacune des 
espèces comprise entre 40 et 60% de la surface terrière totale (Fig. 20). Les variations de site 
;pĠdologie, altitude, eǆpositioŶ, etĐ…Ϳ sont minimisées entre les différentes placettes d͛uŶ 
triplet afiŶ d͛évaluer de manière la plus précise possiďle l͛effet du ŵĠlaŶge. Deux catégories 
de triplets ont été définies : des triplets avec des placettes ayant une forte hétérogénéité 
des tailles (Coefficient de Gini supérieur à 0.55) et des triplets avec des placettes ayant une 
faible hétérogénéité des tailles (Coefficient de Gini inférieur à 0.35).  
 
Nos placettes sont divisées en deux cercles concentriques : le Đœuƌ et la zoŶe taŵpoŶ. Le 
Đœuƌ de la plaĐette possğde uŶ ƌaǇoŶ de ϭϬ ŵğtƌes, la zoŶe taŵpoŶ ĐoŶstitue la zoŶe 
périphérique située entre 10 et 15 m de rayon du centre de la placette. Nous avons mesuré 
une série de variables dendrométriques sur tous les arbres ayant un diamètre à hauteur de 
poitrine supérieur à 7.5 cm sur chacune des placettes : hauteur, diamètre, coordonnées. 
Nous avons égalemeŶt pƌĠleǀĠ uŶe Đaƌotte suƌ ĐhaƋue aƌďƌe situĠ daŶs le Đœuƌ de la 
placette pour obtenir les accroissements annuels sur une période minimale de 30 ans ainsi 
Ƌu͛uŶe ŵesuƌe de tƌait foŶĐtioŶŶel : la densité du bois. Nous disposons in fine de 30 
placettes (5 triplets pour chaque catégorie de Gini) situées dans la forêt communale de 
Méaudre sur le plateau du Vercors. 
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Figure 20: Représentation du taux de mélange pour les différentes modalités de traitement. Le 
taux de sapin est représenté pour les placettes dites « épicéa » (taux de sapin <20%),  « mélange » 
(taux de sapin autour de 50%) et « sapin » (taux de sapin >80%). 

 
CepeŶdaŶt, il s͛est eŶ ƌĠalitĠ aǀĠƌĠ tƌğs diffiĐile d͛estiŵeƌ le ĐoeffiĐieŶt de GiŶi paƌ uŶe 
observation rapide sur le terrain. Nous avons donc eu du mal à établir des triplets 
suffisamment contrastés entre modalité à faible et forte hétérogénéité. Les classes de Gini 
Ƌue Ŷous aǀioŶs dĠfiŶi Đoŵŵe Điďle pouƌ Ġtudieƌ l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la 
productioŶ Ŷe ƌĠsisteŶt pas à l͛aŶalǇse de Ŷos doŶŶĠes de teƌƌaiŶ. Les plaĐettes Ƌue Ŷous 
avons sélectionnées ont, pour leur grande majorité, un coefficient de Gini situé entre 0.5 et 
0.6 (Fig. 21). Le coefficient de Gini, dont nous avons vanté les mérites pour faire la 
distinction entre les structures forestières à posteriori, ne semble donc pas être facilement 
discernable sur le terrain.  
 

 
 
Figure 21: Représentation des coefficients de Gini des placettes de terrain sélectionnées en 

fonction du type de structure. Les triplets représentés en bleu sont censés représenter les triplets 
avec une forte hétérogénéité des tailles et les verts ceux avec une faible hétérogénéité des tailles.  

 
Compte tenu des faibles différences de coefficient de Gini et des contraintes de temps pour 
fiŶiƌ ŵa thğse, Ŷous aǀoŶs Đhoisi de Ŷe pas iŶǀestiƌ plus de teŵps et d͛effoƌt daŶs Đe 
dispositif pouƌ le ŵoŵeŶt et j͛ai doŶĐ foĐalisĠ ŵoŶ tƌaǀail suƌ l͛aŶalǇse des doŶŶĠes de 
l͛IŶǀeŶtaiƌe Foƌestieƌ NatioŶal. Cette Ġtude de terrain, malgré le problème que nous venons 
d͛ĠǀoƋueƌ ƌeste iŶtĠƌessaŶte ŶotaŵŵeŶt daŶs la peƌspeĐtiǀe de l͛Ġtude du ŵĠlaŶge suƌ la 
stabilité de la production sachant que nous avons une reconstitution de  la croissance des 
arbres sur une durée de 30ans. 

V.3.3 Stabilité et résilience d’une forêt sur le long terme  

Nos résultats ont permis de développer une première approche de la relation entre 
hétérogénéité des tailles et production. Les données IFN ne représentent toutefois l͛Ġtat 
d͛uŶ peupleŵeŶt Ƌu͛à un moment donné. Notre étude ne prend donc pas en compte les 
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interactions complexes entre hétérogénéité des tailles et  la dynamique forestière sur le 
moyen terme et le long terme. Une forêt naturelle suit un cycle sylvigénétique pendant 
laquelle le peuplement passe paƌ diffĠƌeŶtes Ġtapes allaŶt d͛uŶ stade pioŶŶieƌ jusƋu͛à uŶ 
stade climacique de forêt mature. Le ĐǇĐle de dĠǀeloppeŵeŶt d͛uŶe foƌġt gĠƌĠe dĠpeŶd eŶ 
grande partie du système sylvicole mis en place. La sylviculture proche de la nature promeut 
par exemple les futaies irrégulières ou jardinées, ce qui a pour conséquence directe de 
ŵaiŶteŶiƌ uŶ haut Ŷiǀeau d͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles au seiŶ des peupleŵeŶts. Comme le 
dĠŵoŶtƌeŶt Ŷos ƌĠsultats Đette foƌte hĠtĠƌogĠŶĠitĠ Ŷ͛a d͛effet positif suƌ la pƌoduĐtion que 
si elle va de pair aǀeĐ uŶe stƌuĐtuƌatioŶ de la tolĠƌaŶĐe à l͛oŵďƌe entre les individus. La 
question se pose ici de savoir si les efforts du gestionnaire pour maintenir une futaie 
irrégulière tout en veillant à la place des différentes espèces au sein de la canopée ne sont 
pas trop importants au regard du gain de productivité engendré : maintenir de force une 
esseŶĐe de luŵiğƌe daŶs l͛Ġtage doŵiŶaŶt peut eŶ effet s͛aǀĠƌeƌ Đoûteuǆ si Đela ŶĠĐessite de 
ne pas récolter des arbres déjà murs dans cette essence et au contraire de sacrifier des 
aƌďƌes plus jeuŶes d͛uŶe esseŶĐe d͛oŵďƌe ǀeŶaŶt les ĐoŶĐuƌƌeŶĐeƌ.  
  
De ŵaŶiğƌe plus iŶdiƌeĐte, la stƌuĐtuƌe iƌƌĠguliğƌe d͛uŶ peupleŵeŶt peut faǀoƌiseƌ d͛autƌes 
pƌoĐessus ŶĠĐessaiƌes à la staďilitĠ de la pƌoduĐtioŶ d͛une forêt sur le long terme. En 
pƌeŵieƌ lieu, l͛aĐĐğs à la luŵiğƌe Đoŵŵe Ŷous l͛aǀoŶs ǀu est faĐilitĠ daŶs uŶ peupleŵeŶt à 
forte hétérogénéité des tailles ce qui a pour conséquence de faciliter le processus de 
régénération. Cette hétérogénéité des tailles va, de plus, augmenter la résistance et la 
résilience du peuplement forestier aux évènements extrêmes (tempêtes, ravageurs (Jactel & 
Brockerhoff 2007; Hantsch et al. 2014)Ϳ. Il seƌait fiŶaleŵeŶt iŶtĠƌessaŶt de testeƌ l͛effet de 
l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ suƌ uŶ plus loŶg teƌŵe. Pouƌ Đela deuǆ ŵĠthodes 
semblent envisageables : la fiŶalisatioŶ d͛uŶe Ġtude de teƌƌaiŶ Đoŵŵe Đelle Ƌue nous avons 
réalisé dans le cadre de cette thèse permettrait de tester la stabilité de la production à 
moyen terme (20-30 ans) ; une approche de simulation sur du long terme pourrait 
ĠgaleŵeŶt peƌŵettƌe de testeƌ l͛effet suƌ la pƌoduĐtioŶ et la staďilitĠ du peuplement à des 
ĠĐhelles de teŵps allaŶt jusƋu͛à plusieuƌs siğĐle ;MoƌiŶ et al. ϮϬϭϭͿ.  
La stabilité de la production peut être définie comme la moyenne de la production divisée 
par son écart type pour chaque période de production (Forrester & Bauhus 2016). Cette 
stabilité repose sur la combinaison de trois mécanismes : l͛overyielding, l͛asǇŶĐhƌoŶie des 
espèces et les interactions bénéfiques entre les espèces (Jucker et al. 2014). L͛overyielding 
(voir introduction), ĐoƌƌespoŶd à  l'augŵeŶtatioŶ de pƌoduĐtioŶ d͛uŶ peupleŵeŶt ŵĠlaŶgĠ 
par rapport à une somme de peuplements puƌs Đoŵpaƌaďles. L͛oǀeƌǇieldiŶg  a uŶ effet 
stabilisant sur la production du peuplement en augmentant la production moyenne. De son 
ĐôtĠ, l͛asǇŶĐhƌoŶie des espğĐes peƌŵet des ƌĠpoŶses diffĠƌeŶtes auǆ ǀaƌiatioŶs ĐliŵatiƋues 
inter- et intra-annuelles ce qui permet aux mélanges de rester productifs sur une gamme 
plus importante de conditions climatiques et ainsi de réduire les variations de production 
d͛uŶ peupleŵeŶt ŵĠlaŶgĠ. Ce ŵĠĐaŶisŵe a ĠtĠ dĠŵoŶtƌĠ paƌ uŶe Ġtude ƌĠalisĠe eŶ 
Allemagne portant sur la croissance de plus de 550 arbres de différentes espèces réparties 
en peuplements purs et mélangés : la croissance des mélanges est plus importante lors des 
aŶŶĠes auǆ ĐoŶditioŶs ŵoiŶs faǀoƌaďles pouƌ l͛uŶe des espğĐes ĐoŵposaŶt le ŵĠlaŶge (del 
Río, Schütze & Pretzsch 2014b). De plus, les interactions entre les espèces permettent de 
réduire la variabilité temporelle de la productivité de chaque espèce (Jucker et al. 2014). 
FiŶaleŵeŶt, la ǀaƌiatioŶ de l͛overyielding entre les années défavorables climatiquement et 
de l͛underyielding daŶs les aŶŶĠes faǀoƌaďles fait Ƌue les diffĠƌeŶĐes de pƌoduĐtioŶ d͛uŶe 
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aŶŶĠe suƌ l͛autƌe soŶt ŵoiŶs iŵpoƌtaŶtes eŶ peupleŵeŶts ŵĠlaŶgĠs Ƌu͛eŶ peupleŵeŶts 
purs (Forrester & Bauhus 2016). 
Dans tous les cas, et pour tous les avantages que nous avons cité au préalable, la forêt 
irrégulière mélangée semble apporter une réelle plus-ǀalue d͛uŶ poiŶt de ǀue de la 
biodiversité tout en permettant de maintenir un haut niveau de productivité (Bongiorno et 
al. ϮϬϬϭͿ. C͛est Đe Đoŵpƌoŵis eŶtƌe les ƌeǀeŶus ŶĠĐessaiƌes au gestioŶŶaiƌe et la ďiodiǀeƌsitĠ 
nécessaire à une évolution future de la forêt dans les meilleures conditioŶs Ƌu͛il faudƌa 
maximiser. 
 
 
Ce tƌaǀail de thğse auƌa peƌŵis de ĐoŶtƌiďueƌ au dĠďat eǆistaŶt suƌ l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ 
des tailles suƌ la pƌoduĐtioŶ eŶ foƌġt. Il auƌa suƌtout peƌŵis de ŵettƌe eŶ ĠǀideŶĐe Ƌu͛il s͛agit 
d͛uŶe ƋuestioŶ plus Đoŵpleǆe Ƌu͛il Ŷ͛Ǉ paƌaît. L͛hǇpothğse iŶtuitiǀe d͛uŶe ĐoŵplĠŵeŶtaƌitĠ 
eŶtƌe espğĐes ou eŶtƌe iŶdiǀidus d͛uŶe ŵġŵe espğĐe daŶs des peupleŵeŶts stƌatifiĠs 
ŶĠĐessite d͛ġtƌe ŵodulĠe seloŶ les espğĐes eŶ pƌĠseŶĐe et la distribution des espèces au 
sein de la canopée. De manière plus générale et sans que nous ayons pu le tester 
diƌeĐteŵeŶt daŶs Đe tƌaǀail, l͛effet de l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles est susĐeptiďle d͛ġtƌe 
iŶflueŶĐĠe paƌ les ĐoŶditioŶs aďiotiƋues. Notƌe tƌaǀail a ŵoŶtƌĠ l͛iŶtĠƌġt de ŵieuǆ Ġǀalueƌ 
daŶs le futuƌ l͛effiĐieŶĐe d͛utilisatioŶ de la luŵiğƌe des iŶdiǀidus seloŶ leuƌ taille et le Ŷiǀeau 
de compétition subi afin de mieux comprendre les mécanismes de complémentarité 
possibles entre classes de tailles. La notion de « canopy packing » apparait également 
comme un concept clé pour expliquer ces processus. Il pose cependant des défis importants 
d͛ĠǀaluatioŶ suƌ le teƌƌaiŶ. EŶfiŶ, la prise en compte de la dynamique forestière de long 
terme apparait centrale pour une des résultats obtenus à la gestion. 
Pour conclure, nous aǀoŶs ǀu Ƌue l͛hĠtĠƌogĠŶĠitĠ des tailles eŶ foƌġt est foŶdaŵeŶtal et a 
des répercussions sur de nombreux processus physiologiques. Il nous semble donc 
iŵpoƌtaŶt d͛eŶ teŶiƌ Đoŵpte daŶs toute Ġtude ĐeŶtƌĠe suƌ l͛effet de la stƌuĐtuƌe foƌestiğƌe 
sur le fonctionnement de l͛ĠĐosǇstğŵe.  
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