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Monitoring de la résilience de croissance des peuplements mélangés
au changement climatique : 'apport de 'inventaire
forestier national

Cette étude explore la résilience de la productivité des peuplements fores-
tiers mélangés en France dans un contexte de changements climatiques,
a partir des données de linventaire forestier national. 21 mélanges d’es-
sences et leurs monocultures associées ont été analysés par modélisation
en deux étapes contrdlant les biais observationnels. Cing indicateurs de
résilience ont été établis. Les résultats montrent une plus grande stabilité
moyenne des mélanges, mais sans supériorité systématique par rapport
aux monocultures associées. Deux dimensions de la résilience par étude de
corrélation sont identifiées. L'étude souligne le potentiel d’un suivi national
par linventaire pour évaluer la résilience des foréts mélangées.

Monitoring the growth resilience of mixed stands to climate change:
contribution of the national forest inventory

This study explores the resilience of the productivity of mixed forest stands
in France in the context of climate change using national forest inventory
data. Twenty-one species mixtures and their respective monocultures were
analysed using models in two stages and by controlling for observational
bias. Five resilience indicators were established. The results show the mix-
tures to have higher average stability but no systematic superiority relative
to the associated monocultures. A correlation study allowed two dimen-
sions of resilience to be identified. The present study underlines the poten-
tial for national monitoring via inventory to evaluate the resilience of mixed
forests.

Messages clés :

+ Les peuplements mélangés affichent une stabilité de
productivité supérieure a celle des monocultures, en
raison d’une fréquence moindre d’années a productivité
exceptionnellement élevée.

+ Aucun avantage généralisé des mélanges par rapport aux
monocultures associées n'est observé.

« Uinventaire forestier national est un outil pertinent pour
le suivi de la résilience des foréts face aux changements
climatiques.

Mots clés : Indicateurs, diversité, productivité, stabilité,
résistance

Highlights:

+ Mixed stands show higher productive stability than
monocultures due to a lower frequency of years in which
productivity was exceptionally high.

+ No general advantage of mixtures over the monocultures is
observed.

« The national forest inventory is a relevant tool for monitoring
the resilience of forests to changes in climate.
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ace aux changements climatiques et a 'augmenta-

tion de la fréquence des perturbations (sécheresses,

pathogénes...), les peuplements forestiers ont be-
soin d’étre adaptés afin de préserver les fonctions éco-
systémiques des foréts (Patacca et al., 2023). Différents
leviers d’adaptation existent, dont notamment la gestion
active des essences en présence afin de favoriser les peu-
plements mélangés en especes (peuplements avec deux
essences ou plus). De nombreux travaux académiques ont
porté sur les relations entre diversité en essences des peu-
plements et, d’un c6té, la productivité (Zheng et al., 2024),
mais également, de autre c6té, la stabilité ou la résilience
aux perturbations (Bauhus et al., 2017). Le consensus
majoritaire de ces travaux est que des peuplements plus
riches en essences sont en moyenne plus productifs (De-
pauw et al., 2024) et présentent une plus grande stabilité/
résilience face aux perturbations biotiques et abiotiques
(Jactel et al., 2017). Toutefois la question de savoir si cette
résilience concerne aussi la croissance reste une ques-
tion ouverte. De plus, ces relations diversité-résilience
dépendent de nombreux facteurs comme les conditions
environnementales, 'identité fonctionnelle des essences
en présence et peuvent étre dans certains cas neutres voir
négatives (Grossiord, 2020 ; Merlin et al., 2015 ; Pardos
et al., 2021 ; Vanhellemont et al., 2019). Elles dépendent
aussi de la fagcon d’appréhender la résilience.

Afin d’étudier les interrogations des gestionnaires fores-
tiers sur les mélanges et leurs besoins de connaissance
fondamentales, Coll et al.,, (2018) ont mené une étude
aupres d’un large ensemble de gestionnaires en Europe.
Les deux questions les plus fréquentes concernent la re-
lation entre mélange et résilience: « Quels mélanges
apportent les meilleures résistance et résilience face au
changement climatique et aux perturbations ? » et « Est-
ce que les mélanges sont plus résistants et résilients
face au changement climatique et aux perturbations ? ».
Ces résultats démontrent le besoin en connaissance
des gestionnaires forestiers par rapport aux relations
entre diversité des peuplements forestiers et résilience.
Ils restent cependant imprécis quant aux fonctions et
variables cibles pour lesquelles la résilience est attendue.

Le concept de résilience est désormais d’usage courant
parmi les acteurs forestiers. Pour autant sa définition pré-
cise, sarelation a d’autres concepts connexes comme la ré-
sistance, la stabilité ou la récupération, ainsi que sa quan-
tification sont plus vagues et variables. En écologie, les
relations entre diversité et stabilité ont une longue histoire
amorcée dans les années 1950 sous le prisme des modéles
théoriques (May, 1973). Depuis, de nombreux travaux a la
fois théoriques et empiriques ont étudié ces relations. Ces
travaux ont mené a un foisonnement de méthodes et de
définitions de ces concepts de résilience, de résistance,
de récupération et de stabilité, ce qui a également mené
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a une masse de travaux visant a unifier ces définitions et
ces quantifications (Donohue et al., 2016 ; Nikinmaa et al.,
2020 ; Van Meerbeek et al., 2021). Cela conduit a une ter-
minologie variable concernant les mémes indicateurs. Par
exemple, le ratio post-perturbation / pré-perturbation est
appelé « résilience » dans Lloret et al., (2011) quand Do-
nohue et al. (2016) appellent cette quantité « résistance ».
Mais la résilience peut également étre conceptualisée de
facon différente, parfois définie comme un des aspects
de la stabilité d’un systeme, parfois comme un concept
englobant différents indicateurs. Dans cet article, la rési-
lience est définie comme la capacité des foréts a maintenir
des niveaux de productivité stables dans un contexte de
changement climatique. Cette capacité peut étre quanti-
fiée au moyen de multiples indicateurs, notamment des
indicateurs mesurant la tendance, la stabilité ou bien la
présence d’anomalies dans des séries temporelles. La
productivité est utilisée comme variable cible du fait de
son importance pour le fonctionnement des écosystemes
forestiers ainsi que pour les activités sylvicoles, et de l'ex-
pertise établie sur cet indicateur ces derniéres années
(Hertzog et al., 2025 ; Ols et al., 2022).

Les foréts francaises constituent un cadre d’étude per-
tinent pour les mélanges et leurs résiliences. Du fait
de l'amplitude climatique couverte sur le territoire, un
large ensemble d’especes ligneuses est observé. Ainsi,
21 000 compositions différentes de peuplements sont ob-
servées par linventaire forestier national. Ces mélanges
occupent également une part importante de la surface fo-
restiere, la moitié des peuplements forestiers étant com-
posés de plus d’une essence (Morneau et al., 2008). L'étude
de la résilience des mélanges en France s’est centrée sur
quelques mélanges emblématiques dans des contextes
spécifiques, comme les mélanges sapin-hétre ou sa-
pin-épicéa en zone montagneuse (Jourdan et al., 2020 ;
Lebourgeois et al., 2013) ou encore le mélange chéne ses-
sile-pin sylvestre dans le centre de la France (Bello et al.,
2019 ; Merlin et al., 2015). Les résultats montrent des diffé-
rences selon les essences en présence mais aussi selon les
contextes (Pardos et al., 2021) et traduisent une relation
complexe entre mélange et résilience.

L'objectif de cette contribution est de proposer une vue
d’ensemble de la résilience des mélanges forestiers a
’échelle de la France métropolitaine, en tenant compte
de la diversité des contextes géographiques et des com-
binaisons d’essences, a partir des observations de l'in-
ventaire forestier national. A ce titre il ne s’agit donc
pas d’une approche expérimentale des mélanges, mais
observationnelle, visant a décrire le comportement de
l’existant. De ce fait, la prudence est de mise quant a la
généralisation écologique des résultats, puisqu’on s’inté-
resse d’emblée a des mélanges suffisamment communs,
stables et fonctionnels pour gagner une représentativité
statistique sur le territoire métropolitain. Cette étude vise



a examiner un ensemble d’indicateurs de résilience de la
dynamique de croissance pour des mélanges a deux es-
sences présentes en nombre suffisant d’occurrences dans
les échantillons de linventaire forestier. Ce dernier se
fonde, depuis 2005, sur un plan de sondage systématique
annuel du territoire métropolitain. La période considérée,
2005-2023, correspond a l'ensemble des données dispo-
nibles actuellement afin de quantifier la résilience sur une
période la plus longue possible. Les inventaires forestiers
départementaux antérieurs a 2005 sont utilisés comme
référence. Afin de garder des tailles d’échantillons consé-
quentes, approche méthodologique utilisée n’impose
pas de contraintes ou de filtres (par exemple peuplements
équiennes, i.e. d’dges d’arbres identiques), ce qui améne
a des échantillons plus larges au prix d’une nécessaire
correction des dynamiques temporelles de croissance
par modélisation. Les indicateurs sont calculés sans faire
référence a des perturbations ponctuelles particulieres
(par exemple sécheresses), notamment parce que des per-
turbations progressives (par exemple augmentation des
températures) tout autant que ponctuelles peuvent étre a
’ceuvre dans le contexte du changement climatique.

DONNEES ET METHODES

Linventaire forestier national

Linventaire forestier national (IFN) est une enquéte sta-
tistique permanente visant a produire des informations
sur la forét francaise métropolitaine. Cet inventaire est,
depuis 2005, basé sur I'échantillonnage annuel de points
couvrant le territoire chaque année (Bouriaud et al., 2023).
LIFN est opéré selon deux phases : primo, une premiere
phase de photo-interprétation pour définir l'usage et la
couverture du sol au niveau des points et, secundo, une
deuxiéme phase de collecte de données sur le terrain sur
un sous-échantillon de points identifiés comme forét lors
de la premiere phase. Actuellement environ 6 000 points
sont échantillonnés chaque année. Duong et al. (2025)
et Bouriaud et Bontemps (2025) décrivent en détails les
concepts statistiques et les méthodes de 'IFN.

Les mesures dendrométriques

Des placettes circulaires de rayon 6,9 et 15 m sont établies
autour du point d’inventaire. Seuls les arbres ayant un dia-
meétre a 1,3 m (dbh) supérieur a 7,5 cm sont recensés. Les
arbres ayant un dbh inférieur a 22,5 cm sont mesurés sur
la placette de 6 m, ceux avec un dbh inférieur a 37,5 cm sur
la placette de 9 m et les arbres plus gros sont mesurés sur
la placette de 15 m. Lespéce botanique de chaque arbre
recensé est identifiée. La croissance des arbres vivants sur
les cing derniéres années est estimée a partir de carottes
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permettant de mesurer la croissance radiale. De ce fait,
les observations de croissance ne sont pas indépendantes
entres années successives, et introduisent logiquement
un signal d’autocorrélation. Pour des raisons budgétaires,
tous les arbres ne sont pas carottés ; sur chaque placette
au moins un individu par classe de diametre et par espéce
présente est carotté. Le nombre de classes de diamétre
a évolué de 3 classes en 2005-2007 jusqu’a 5 classes de-
puis 2016. Le nombre maximum d’individus mesurés par
classe de diamétre a évolué de 9 en 2005-2006 a 1 depuis
2014. La croissance des arbres non carottés est imputée
localement (au niveau placette) selon la formule suivante :
3 .

IRSjnp = IRSo5 * (m)

Avec IR5 la croissance radiale des cinq dernieres années,
imp lindice d’arbre dont la croissance est a imputer, ref
lindice d’arbre de référence de méme essence et classe
de diametre que larbre a imputer, C13 la circonférence
a 1,3 m et alpha un coefficient allométrique estimé en
moyenne par essence et classe de diametre. La croissance
radiale sur cing ans est utilisée pour estimer la producti-
vité en volume annualisée en se basant sur des équations
allométriques disponibles par espece (Gohon, 2023).

Détermination et sélection des compositions

La classification des placettes par composition s’inspire
de Vallet et Pérot (2011) et se fonde sur la proportion de
surface terriére des différentes espéces identifiées. Cette
classification permet de déterminer la composition des
placettes sur 'ensemble des données IFN, incluant les
données des inventaires antérieurs a 2005. Les propor-
tions de surface terriere des essences en présence (sur-
face terriére essence cible/surface terriere totale) sont
calculées et classées par ordre décroissant. La diversité
en especes de la placette est estimée comme le nombre
d’espéces nécessaires a inclure pour obtenir au minimum
80 % de la surface terriére. Les placettes avec une diver-
sité supérieure a 2 ne sont pas considérées dans le cadre
de cette étude. Par ailleurs, pour limiter les interactions
avec d’autres essences dans les peuplements multispéci-
fiques, seules les placettes de diversité 2 pour lesquelles
la deuxiéme essence a une proportion de surface terriére
supérieure a la somme de toutes les suivantes sont consi-
dérées. Appliquée aux données de I'IFN collectées entre
2005 et 2023, cette méthode de classification permet de
repérer 62 compositions en monoculture (diversité = 1)
pour un total de 50 338 placettes et 811 en mélanges a
deux espéces pour un total de 41 147 placettes.

La distribution du nombre de placettes par composition
suit une distribution en J, avec un petit nombre de com-
positions trés fréquentes et un grand nombre de composi-
tions rares (figure 1a). Afin de trouver un compromis entre
exhaustivité des mélanges étudiés et taille d’échantillon
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suffisante pour produire des indicateurs robustes, seuls les  du territoire (figure 1b), avec toutefois une sous-représen-
21 mélanges les plus abondants, cumulant ensemble un  tation dans le sud-est et la Corse. Les 14 monocultures
peu moins de 50 % des placettes en mélanges, ont été sé-  associées a ces mélanges sont également sélectionnées.
lectionnés (tableau 1), ces mélanges couvrent I'ensemble

Figure 11 a) Distribution du nombre de placettes selon le rang fréquentiel décroissant des compositions. La ligne pointillée
indique la sélection des 21 mélanges les plus abondants, représentant ensemble un peu moins de 50 % des placettes

en mélanges. b) Carte de la position des placettes en mélanges avec différenciation entre les placettes appartenant a un
mélange inclus dans l’'analyse (rouge) et les placettes appartenant a un mélange non inclus dans 'analyse (bleu).
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Tableau 11 Liste des 21 mélanges sélectionnés avec le nombre de placettes.

Composition NSO Composition el ot

de placettes de placettes
Chéne pédonculé / Charme 2732 Chéne pubescent / Pin sylvestre 597
Chéne rouvre / Hétre 2 461 Chéne pubescent / Chéne vert 581
Chéne rouvre / Charme 2232 Hétre / Charme 552
Chéne pédonculé / Chataignier 1360 Chéne pédonculé / Chéne pubescent 535
Hétre / Sapin pectiné 1265 Chéne pubescent / Petit érable 520
Chéne pédonculé / Chéne rouvre 1033 Hétre / Pin sylvestre 516
Sapin pectiné / Epicéa commun 1021 Hétre / Epicéa commun 514
Chéne pédonculé / Hétre 921 Chéne rouvre / Pin sylvestre 511
Chéne pédonculé / Fréne 717 Chéne pédonculé / Pin maritime 466
Chéne rouvre / Chataignier 683 Chéne pédonculé / Pin sylvestre 416
Chéne pédonculé / Bouleau 631
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Variables écologiques et dendrométriques

La croissance est affectée par de nombreux facteurs va-
riables dans le temps, qui relevent des conditions station-
nelles, mais aussi des caractéristiques dendrométriques
des peuplements (densité d’arbres, degré de maturité,
structure du peuplement). Pour une analyse temporelle, il
s’y ajoute par ailleurs l'effet non directionnel de variations
d’échantillonnage, et, a grande échelle, les tendances
de large échelle de certains des facteurs précédents (par
exemple maturation des foréts frangaises) qui renforcent
le besoin de les contréler.

Afin de controler ces facteurs, un ensemble de variables
associées aux placettes d’inventaire ont été rassemblées :

1/ Des normales climatiques, obtenues sur la plateforme
Silvae!: température moyenne annuelle, température
maximale estivale et précipitation annuelle cumulée cal-
culées sur la période 1961-2020 ;

2/ Des variables stationnelles estimées sur les placettes a
partir des données collectées sur le terrain : indices tro-
phiques et hydriques bio-indiqués par la flore (Gégout
etal., 2005), réserve utile du sol et altitude ;

3/ variables dendrométriques estimées a partir des don-
nées collectées sur le terrain : volume de bois a I’hectare,
diametre quadratique moyen (indice de maturation) et
indice de Gini des surfaces terriéres individuelles, choisi
pour capturer ’hétérogénéité de structure des peuple-
ments (Cordonnier & Kunstler, 2015).

Données de référence

Pour toutes les variables explicatives, une valeur de ré-
férence est définie afin d’estimer les variations interan-
nuelles de croissance par rapport a des conditions fixées.
Cette valeur de référence est la valeur moyenne prise
sur l'ensemble des années considérées (2005-2023) pour
toutes les variables, a I'exception du volume et du dia-
meétre quadratique moyen, ces deux variables présentant
une tendance a l'augmentation sur la période considé-
rée. Dans ce cas, les valeurs de référence ont été choisies
comme étant la moyenne observée sur le dernier cycle
des données d’IFN départementaux (1987-2004).

Modélisation

La modélisation visant a estimer la productivité annuelle
des peuplements est opérée en deux étapes.

La premiére étape consiste en la construction de foréts
aléatoires distributionnelles multivariées (Cevid et al.,
2022) pour pondérer les observations en fonction de leur
éloignement par rapport a des conditions de référence, et

1 https://silvae.agroparistech.fr/home/?page_id=2683
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ainsi controler la variabilité spatiale climatique, station-
nelle et dendrométrique, qui pourrait affecter la produc-
tivité et les indicateurs de résilience face au changement
climatique (équilibrage de plans d’observations). Les fo-
réts aléatoires distributionnelles sont une extension des
foréts aléatoires (Cevid et al., 2022), visant a créer des par-
titions de l’espace des variables explicatives pour réduire
la variance dans les variables réponses dans les partitions
ainsi créées. A partir des arbres ajustés, il est possible d’es-
timer une pondération des placettes a partir de n’importe
quel point dans l'espace des variables explicatives. Par
exemple, des placettes ayant pour certaines années une
croissance plus élevée du fait d’'une réserve utile plus im-
portante sont isolées dans une partie de U'espace, et ob-
tiendront une pondération faible du fait de leur éloigne-
ment par rapport aux conditions moyennes observées. De
fagon additionnelle, nous avons procédé a une analyse
de sensibilité des pondérations prédites par rapport a la
paramétrisation de ces modéles. Un jeu de parametres
optimaux a été sélectionné suite a cette analyse. Un mo-
dele de foréts distributionnelles a été estimé séparément
pour chaque composition, monoculture et mélange, avec
une pondération associée a chaque placette. Cette pon-
dération issue de la modélisation est ensuite multipliée
par les poids statistiques des placettes d’inventaire. Ces
poids statistiques prennent en compte Ueffort d’échantil-
lonnage variable des foréts francaises.

La deuxieme étape consiste a utiliser les pondérations
calculées pour estimer la croissance annuelle, a partir
d’un modeéle linéaire pondéré séparément pour chaque
composition. La productivité par année ainsi que lincer-
titude associée sont estimées a partir de ce modéle. Ce
modéle ne comprend aucun autre prédicteur. Les dyna-
miques temporelles estimées par le modéle linéaire pour
les différentes compositions sont disponibles au téléchar-
gement depuis Hertzog (2025).

Indicateurs

Cing indicateurs de résilience sont calculés pour chaque
mélange et monoculture a partir des estimations de
variations interannuelles de croissance :

1/ Le nombre d’anomalies de croissance positives (fi-
gure 2a). Le calcul du nombre d’anomalies s’inspire de
Schweingruber et al. (1990), la productivité annuelle esti-
mée étant divisée par la productivité moyenne pendant la
période de référence (pré-2005 et donc antérieur a la pé-
riode étudiée). Si ce ratio est supérieur a 1,2 (augmenta-
tion de 20 %) il s’agit d’'une anomalie positive, a contrario
si ce ratio est inférieur a 0,8 (déclin de 20 %) il s’agit d’une
anomalie négative. L'indicateur correspond au nombre
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Figure 2 | lllustration des indicateurs de résilience estimés sur les séries temporelles de productivité prédite : a) les anomalies
excédant les seuils supérieur et inférieur de 20 % sont dénombrées sur la période ; b) tendance temporelle moyenne sur la
période ; ) indice de stabilité calculé en rapportant la moyenne de productivité (rouge) a son écart-type (déviations) sur la
période ; d) moyenne des anomalies absolues autour de la tendance.
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d’années avec des anomalies positives, un mélange plus ré-
silient ayant un nombre d’anomalies positives plus élevé ;

2/ Le nombre d’anomalies de croissance négatives. Indi-
cateur équivalent au 1/ dans le sens opposé (figure 2.a).
Lindicateur correspond au nombre d’années avec des
anomalies négatives, un mélange plus résilient ayant un
nombre d’anomalies négatives plus faible ;

3/ La tendance temporelle linéaire (Forzieri et al., 2022)
estimée a partir d’'un modeéle linéaire (figure 2.b). Une ten-
dance plus négative indique une résilience plus faible ;

4/ Un indice de stabilité quantifié par l'inverse du coeffi-
cient de variation (Tilman et al., 2006 ; figure 2.c) calculé
en divisant la moyenne interannuelle des productivités
estimées par leur écart-type, une valeur plus élevée indi-
quant une dynamique plus stable. Il faut toutefois se gar-
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b) Tendances
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der de lui donner une interprétation trop qualitative, une
faible stabilité pouvant traduire une capacité de réactivité
de l’écosysteme a des conditions temporelles favorables ;

5/ Lavariabilité interannuelle autour de la tendance tempo-
relle estimée comme la moyenne de la valeur absolue des
résidus du modele linéaire utilisé pour estimer la tendance
(figure 2.d). Une variabilité importante autour de la ten-
dance indique potentiellement une résilience plus faible.

La probabilité que la résilience des mélanges soit supé-
rieure (ou inférieure) aux deux monocultures associées est
calculée pour chaque indicateur en utilisant une technique
de rééchantillonnage par bootstrap. Les corrélations entre
les cing indicateurs sont également calculées afin d’étu-
dier la redondance d’information entre indicateurs.



RESULTATS

Modéles et importance des variables

Les modeéles de foréts aléatoires distributionnelles esti-
més par composition ont un R moyen de 0,52 avec un mi-
nimum a 0,34 pour le petit érable (Acer campestre, opalus
ou monspessulanum) en monoculture et un maximum a
0,66 pour le pin sylvestre en monoculture. Limportance
des variables incluses dans ces modeles fait apparaitre
trois groupes de variables (tableau 2) :

1/ les variables dendrométriques du peuplement (volume,
diametre quadratique moyen et indice de Gini) sont les plus
importantes pour prédire les variations de productivité ;

2/ les variables de conditions stationnelles (indice tro-
phique et hydrique, réserve utile et altitude) ont des im-
portances moyennes;

et 3/ les variables climatiques (température et précipita-
tions moyennes) ont les importances les plus faibles.

Comparaison globale mélanges-monocultures

En moyenne, les mélanges et les monocultures étudiés
présentent des valeurs similaires pour le nombre d’ano-
malies négatives et la tendance temporelle linéaire (fi-
gure 3). Un écart-type deux fois plus élevé des tendances
est observé pour les monocultures comparées aux mé-
langes (0,051 vs 0,028 m3.ha'.année?); en d’autres
termes, les monocultures présentent des tendances plus
extrémes (positives comme négatives) quand les mé-
langes présentent des tendances plus ramassées autour
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de zéro. Ce patron est dii a trois monocultures ayant des
tendances extrémes : le petit érable, le pin maritime et
’épicéa commun. Les mélanges présentent en moyenne
des dynamiques de productivité plus stables (test-U de
Mann-Whitney, p = 0,03) et avec une variabilité autour de
la tendance plus faible (test-U de Mann-Whitney, p=0,17).
Les monocultures ont, en moyenne, un nombre d’anoma-
lies positives plus important que les mélanges (+ 70 %). Ce
patron est dii a trois monocultures ayant un nombre im-
portant d’anomalies positives : le bouleau, le petit érable
et le pin maritime.

Corrélation entre indicateurs, taille
d’échantillon et R?

Les corrélations entre, d’'un c6té, les indicateurs et, de
l'autre, la taille d’échantillon et le coefficient R? des mo-
déles de foréts aléatoires, permettent de vérifier la sensi-
bilité des indicateurs aux tailles d’échantillons ainsi qu’a
la qualité du modéle. Les corrélations entre les indica-
teurs et la taille d’échantillon ne sont jamais significatives,
ce qui confirme que la sélection de mélanges étudiés n’est
pas sensible aux effectifs malgré leur variabilité. De méme
’absence de corrélation entre le R? des modéles et les in-
dicateurs indiquent qu’aucun indicateur n’est dépendant
de la qualité des modeles. Les coefficients de corrélation
entre indicateurs permettent de révéler des groupes d’in-
dicateurs quantifiant le méme aspect de la dynamique
temporelle. Les corrélations entre indicateurs varient
de - 0,53 pour le couple nombre d’anomalies positives-in-
dice de stabilité, a 0,78 pour le couple nombre d’anomalie
positives-variabilité autour de la tendance (figure 4).

Tableau 2 | Importance des variables incluses dans les modeles de foréts aléatoires distributionnelles. Limportance de
chaque variable est estimée par composition et un rang est attribué allant de 1 pour la variable la plus importante a 10
pour la variable la moins importante. Les importances sont ensuite synthétisées pour I'ensemble des compositions par
le rang médian, le rang minimum et le rang maximum, une valeur faible indiquant une importance plus élevée sur les

35 compositions par rapport a une valeur plus élevée.

Prédicteurs Rang médian Rang minimum Rang maximum
Volume 1 1 1
Diametre quadratique moyen 2 2 8
Gini 4 2 8
Réserve utile 5 3 10
Altitude 5 2 10
Indice trophique 5,5 3 9
Indice hydrique 6 2 10
Précipitations 7 3 10
Température maximum 9 5 10
Température moyenne 9 4 10
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Figure 3 | Valeurs des indicateurs obtenus a partir des dynamiques temporelles de productivité pour les peuplements en
mélanges (n =21) et les monocultures (n = 14). Les croix indiquent les valeurs pour les différentes compositions avec en

superposition la moyenne (point) et 'intervalle de confiance.
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Figure 4 | Corrélation de Pearson entre les indicateurs, les R?
des modeéles de foréts aléatoires et la taille d’échantillon.
Les corrélations surlignées en noir ont une probabilité
critique inférieure a 0,05.
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mélange

monoculture

Des corrélations significatives (au seuil de 0,05) sont ob-
servées pour les couples d’indicateurs suivants : nombre
d’anomalies positives-négatives, nombre d’anomalies
négatives-indice de stabilité, nombre d’anomalies po-
sitives-indice de stabilité, nombre d’anomalies posi-
tives-variabilité autour de la tendance, variabilité autour
de la tendance-indice de stabilité.

Comparaison par triplet mélanges-
monocultures

La probabilité qu’un mélange présente une résilience su-
périeure aux deux monocultures associées pour les cing
indicateurs suivis est présentée sur la figure 5, et la pro-
babilité inverse est présentée en figure 6. En premier lieu,
aucun mélange ne présente une résilience supérieure ou
inférieure aux monocultures sur les cinq indicateurs sui-
vis. 11 des 21 mélanges suivis présentent une résilience
supérieure aux deux monocultures associées sur au
moins un des indicateurs. Le méme nombre de mélanges
présente une résilience inférieure aux deux monocultures
associées sur au moins un des indicateurs. Le tableau 3
présente les mélanges ayant un nombre donné d’indica-
teurs de résilience supérieurs ou inférieurs aux deux mo-
nocultures associées. Six mélanges sont plus résilients sur
au moins un des indicateurs et moins résilients sur aucun.
Le contraire est également observé avec six mélanges
moins résilients sur au moins un indicateur et plus
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Tableau 3 | Tableau croisé des mélanges étant supérieurs ou inférieurs aux monocultures associées pour un nombre donné
d’indicateurs. Par exemple, trois mélanges sont supérieurs aux monocultures associées pour un indicateur et inférieurs aux
monocultures associées pour aucun indicateur. Les lignes ou colonnes non indiquées ne contiennent aucun mélange (par
exemple aucun mélange inférieur aux monocultures sur trois indicateurs).

Mix < Monos : Mix <Monos : Mix < Monos :
0O indicateur 1indicateur 2 indicateurs
Mix > Monos : Chéne pédonculé - Bouleau Chéne pédonculé - Chataignier Chéne rouvre - Pin sylvestre
o Chéne pédonculé - Fréne Chéne pédonculé - Chéne rouvre
0 indicateur Chéne pubescent - Petit érable Chéne rouvre - Charme
Hétre - Sapin Chéne rouvre - Chataignier
Hétre - Charme
Mix >Monos : Chéne pédonculé - Chéne Chéne pédonculé - Pin sylvestre Hétre - Pin sylvestre
o pubescent Chéne rouvre - Hétre
1indicateur Chéne pédonculé - Pin maritime
Hétre - Epicéa
Mix > Monos : 0 Chéne pubescent - Pin sylvestre Chéne pédonculé - Hétre

2 indicateurs

Mix > Monos :

3indicateurs

Chéne pédonculé - Charme
Chéne pubescent - Chéne vert
Sapin - Epicéa

Figure 5 | Probabilité que le mélange soit plus résilient que les deux monocultures associées pour les différents indicateurs
considérés. Les mélanges sont ordonnés par abondance (de bas en haut du moins abondant au plus abondant). Pour les
indicateurs suivants, le mélange est plus résilient quand la valeur de l’indicateur est supérieure aux deux monocultures :
anomalie positive, stabilité et tendance. A I'inverse, le mélange est plus résilient quand la valeur de l'indicateur est inférieure
aux deux monocultures pour les anomalies négatives et la variabilité autour de la tendance. Une probabilité supérieure a 0,8
est indiquée par un surlignage en noir.

Mélanges

Chéne pédonculé / Charme I

Chéne rouvre / Hétre

Chéne rouvre / Charme

Chéne pédonculé / Chataignier
Hétre / Sapin pectiné

Chéne pédonculé / Chéne rouvre

Sapin pectiné / Epicéa commun

Chéne pédonculé / Hétre

Chéne pédonculé / Fréne

Chéne rouvre / Chataignier
Chéne pédonculé / Bouleau
Chéne pubescent / Pin sylvestre
Chéne pubescent / Chéne vert
Hétre / Charme

Chéne pédonculé / Chéne pubescent
Chéne pubescent / Petit érable
Hétre / Pin sylvestre

Hétre / Epicéa commun

Chéne rouvre / Pin sylvestre
Chéne pédonculé / Pin maritime

Chéne pédonculé / Pin sylvestre

P(Mix > Monos)
1,00

0,75
0,50
| 0,25
I 0,00

Indicateur de résilience
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Figure 6 | Probabilité que le mélange soit moins résilient que les deux monocultures associées pour les différents indicateurs
considérés. Les mélanges sont ordonnés par abondance (de bas en haut du moins abondant au plus abondant). Pour les
indicateurs suivants, le mélange est moins résilient quand la valeur de l'indicateur est inférieure aux deux monocultures :
anomalie positive, stabilité et tendance. A I'inverse, le mélange est moins résilient quand la valeur de 'indicateur est
supérieure aux deux monocultures pour les anomalies négatives et la variabilité autour de la tendance. Une probabilité

supérieure a 0,8 est indiquée par un surlignage en noir.

Chéne pédonculé / Charme
Chéne rouvre / Hétre

Chéne rouvre / Charme

Chéne pédonculé / Chataignier
Hétre / Sapin pectiné

Chéne pédonculé / Chéne rouvre
Sapin pectiné / Epicéa commun
Chéne pédonculé / Hétre

Chéne pédonculé / Fréne

Chéne rouvre / Chataignier

Chéne pédonculé / Bouleau

Mélanges

Chéne pubescent / Pin sylvestre
Chéne pubescent / Chéne vert

Hétre / Charme

Chéne pédonculé / Chéne pubescent
Chéne pubescent / Petit érable
Hétre / Pin sylvestre

Hétre / Epicéa commun

Chéne rouvre / Pin sylvestre

Chéne pédonculé / Pin maritime

Chéne pédonculé / Pin sylvestre

P(Mix > Monos)

- 1,00

0,75
0,50
0,25

0,00

Indicateur de résilience

résilients sur aucun. Cing mélanges sont plus résilients
sur certains indicateurs mais moins résilients sur d’autres.
Enfin quatre mélanges ne sont ni inférieurs ni supérieurs
aux monocultures sur les indicateurs suivis. Les mélanges
n’ont pas, de maniére générale, une résilience supérieure
aux monocultures associées sur les indicateurs calculés.

DISCUSSION

Corrélation entre indicateur et monitoring
de larésilience

Parmi les cing indicateurs de résilience calculés, cing des
dix paires d’indicateurs possibles présentent une corré-
lation significative. Ces corrélations mettent en évidence
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deux dimensions principales capturées par ces indica-
teurs :

1/ la tendance récente de croissance dans un contexte de
changement climatique,

et 2/ la variabilité interannuelle de la croissance, incluant
la stabilité, la dispersion autour de la tendance et les ano-
malies annuelles.

Lindice de stabilité (inverse du coefficient de variation)
est corrélé dans trois de ces paires, avec un signe des
corrélations cohérent avec les attentes : négatif pour le
nombre d’anomalies positives et la variabilité autour de la
tendance et positif pour le nombre d’anomalies négatives.
Cet indice est fréquemment utilisé en écologie pour étu-
dier notamment les liens entre diversité et stabilité (Til-
man et al., 2006) et apparait donc comme un indicateur
synthétique pertinent pour le monitoring de la résilience



des peuplements mélangés aux changements clima-
tiques. A coté des indicateurs de résilience classiquement
utilisés suite a des événements ponctuels (Lloret et al.,
2011), les indicateurs utilisés dans cette étude complé-
mentent le monitoring de la résilience des peuplements
forestiers en quantifiant la résilience sur les dynamiques
temporelles. Cette approche permet de s’affranchir du
besoin de définir des périodes de référence ante et post
perturbations, ce qui peut &tre un exercice délicat face
aux successions de perturbations et aux tendances cli-
matiques. Ainsi ces métriques permettent de quantifier
la résilience pour d’autres types de perturbations que les
perturbations ponctuelles, notamment des perturbations
continues comme l'augmentation des températures avec
le changement climatique.

Des mélanges globalement plus stables mais
avec moins d’anomalies positives

Les mélanges montrent, en moyenne, une stabilité plus
importante dans leurs dynamiques de productivité com-
parée aux monocultures. Cette stabilité plus importante
est liée a un nombre d’anomalies positives en moyenne
plus faible pour les mélanges. Un compromis entre ces
deux indicateurs apparait donc, des actions de gestion
pour favoriser l'un se feront potentiellement au détri-
ment du second. D’autres études montrent également
une stabilité supérieure des mélanges, et lexpliquent
par des asynchronicités dans la réponse des essences en
présence face aux stress environnementaux (del Rio et al.,
2022 ; Morin et al., 2014). De ce point de vue, il est possible
que cette plus forte stabilité apparente traduise un effet
neutre de moyenne. Cet aspect pourrait étre testé dans
des recherches ultérieures en distinguant, dans la produc-
tivité des mélanges, la composante propre a chacune des
espéces les constituant, et en lui appliquant ’ensemble
des indicateurs étudiés.

Pas de généricité dans la résilience
des mélanges par rapport aux monocultures
associées

Les résultats obtenus montrent aussi que la résilience des
mélanges n’est pas, de maniére générale, supérieure aux
monocultures associées. Pour la majorité des couples
mélange/indicateurs, les indices de résilience des mé-
langes se situent entre les valeurs observées des mono-
cultures associées. Cette observation est conforme a de
nombreuses études antérieures (notamment Gillerot
et al., 2021 ; Grossiord, 2020 ; Pardos et al., 2021). Deux
raisons peuvent étre avancées pour essayer d’en rendre
compte. D’une part, il est possible que les effets de com-
plémentarité associés aux mélanges ne s’expriment que
dans des conditions stationnelles particuliéres (Grossiord
et al., 2014), qui seraient diluées dans des échantillons
plus larges dont la vocation est bien de donner une image
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statistique du comportement de ces mélanges par rapport
a leurs monocultures associées. Cette question du « pas-
sage a léchelle » dans la compréhension des avantages
des mélanges gagnerait a étre explorée davantage, par
une complémentation de réseaux d’observations d’am-
plitude variable. D’autre part, il est également possible
- comme lindique la situation intermédiaire des indica-
teurs - que la plupart des mélanges aient un effet relative-
ment neutre quant a cette question de la résilience (Merlin
etal.,2015). Ainsi, on observe (tableau 1) que certaines es-
sences sociales (chénes, hétre commun) participent a de
nombreux mélanges étudiés, c’est-a-dire sans spécificité
associative marquée.

Quelques mélanges plus résilients

Parmi les 21 mélanges étudiés, six présentent une rési-
lience supérieure a celle des monocultures correspon-
dantes pour au moins un des indicateurs considérés,
sans étre inférieure pour aucun d’entre eux (tableau 3),
et ce gain de résilience ne se manifeste pas de maniére
préférentielle sur un indicateur en particulier. Il s’agit
des mélanges suivants : Chéne pédonculé-Chéne pubes-
cent, Chéne pédonculé-Pin maritime, Hétre-Epicéa,
Chéne pédonculé-Charme, Chéne pubescent-Chéne vert
et Sapin-Epicéa. Il est intéressant de noter que les deux
mélanges étudiés comprenant ’épicéa commun (avec le
hétre et le sapin pectiné) montrent une résilience plus im-
portante. Ces mélanges communs en zone montagneuse
ont déja montré leur plus grande résilience, par exemple
face aux sécheresses, dans diverses études (Lebourgeois
et al., 2013 ; Schwarz & Bauhus, 2019). Le chéne pubes-
cent apparait également a plusieurs reprises dans cette
liste en association avec d’autres essences de chénes a la
fois moins tolérantes a la sécheresse (chéne pédonculé)
et plus tolérantes (chéne vert). Ceci pourrait &tre dii a des
mécanismes spécifiques de réponse au stress hydrique
(Madritsch et al., 2019).

Quelques mélanges moins résilients

Parmi les 21 mélanges étudiés, six présentent une rési-
lience inférieure a celle des monocultures associées pour
au moins un des indicateurs considérés, sans étre supé-
rieure pour aucun d’entre eux (tableau 3). Parmi ces in-
dicateurs, une tendance de croissance significativement
plus négative pour ces mélanges semble se dégager. Il
s’agit des mélanges suivants : Chéne pédonculé-Chatai-
gnier, Chéne pédonculé-Chéne rouvre, Chéne rouvre-
Charme, Chéne rouvre-Chataignier, Hétre-Charme, Chéne
rouvre-Pin sylvestre, c’est-a-dire en tres large majorité des
mélanges associant des especes de chéne, qui supportent
moins bien la compétition pour la lumiére. Diverses
études précédentes ont également montré 'absence d’ef-
fet du mélange Chéne rouvre-Pin sylvestre sur la résilience
face aux sécheresses (Bello etal., 2019 ; Bonal et al., 2017).
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Les deux mélanges étudiés comprenant le chataignier
présentent une résilience moindre aux monocultures as-
sociées. Face aux épidémies affectant le chéataignier, le
mélange avec le chéne rouvre ou pédonculé n’apparait
pas comme une solution garantissant la résilience de la
productivité du peuplement.

Quelques mélanges avec signaux
contradictoires

Cing mélanges présentent une résilience supérieure aux
monocultures associées sur certains indicateurs mais infé-
rieure sur d’autres. Il s’agit des mélanges suivants : Chéne
pédonculé-Pin sylvestre, Chéne rouvre-Hétre, Hétre-Pin
sylvestre, Chéne pubescent-Pin sylvestre et Chéne pé-
donculé-Hétre. Les trois mélanges avec le Pin sylvestre
montrent une résilience supérieure sur les indicateurs
d’anomalies au prix d’une stabilité inférieure. Le compro-
mis stabilité-anomalies évoqué plus haut s’applique donc
particulierement pour ces mélanges-la.

Limites et précautions

Plusieurs éléments viennent nuancer les résultats présen-
tés ici. Tout d’abord, cette étude s’est concentrée sur la ré-
silience de la dynamique de croissance des arbres adultes.
La résilience des écosystemes forestiers est impactée par
de nombreuses autres composantes de ces systemes non
étudiés ici (biodiversité, sol...). Uabsence de généricité
dans leffet du mélange sur la résilience de la croissance
n’implique pas le méme résultat pour d’autres compo-
santes de ces systémes (voir par exemple Jactel et al.,
2017) pour les réponses face aux bioagresseurs. Ensuite,
cette étude ne quantifie pas la réponse de croissance a
des perturbations ponctuelles, localisées dans le temps
et l'espace, qui ont été identifiées (par exemple tempéte
de 2009 ou sécheresse de 2003) au contraire d’une pra-
tique courante (Lloret et al., 2011). Cette approche est bien
adaptée aux données de l'inventaire forestier national qui
montrent leur limite lorsque le domaine spatio-temporel
étudié se restreint, et notamment pour l’étude de peuple-
ments forestiers avec des compositions données. Au plan
méthodologique, nous avons également observé que la
paramétrisation des foréts aléatoires distributionnelles
impacte les indicateurs calculés et tout particulierement
le nombre d’anomalies annuelles significatives.

CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

La diversification ou l'entretien de la diversité des peu-
plements forestiers constitue un des leviers d’adaptation
aux changements climatiques pour assurer la résilience
des services écosystémiques rendus par les foréts. Cette
étude, fondée sur les données systématiques et représen-
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tatives de l'inventaire forestier national, met en évidence
une variabilité dans les résultats de la comparaison entre
les 21 mélanges étudiés et les monocultures associées en
termes de résilience de la productivité. Le mélange d’es-
sences n‘apparait donc pas comme étant un levier d’action
sylvicole menant systématiquement a une plus grande ré-
silience de la productivité des peuplements forestiers face
aux changements climatiques. Ce résultat peut résulter de
I’échelle a laquelle l'observation est menée, de premiére
importance pour la gestion des territoires forestiers, et ne
reflétant pas spécialement d’autres échelles plus spéci-
fiques d’étude des mélanges (par exemple Grossiord et al.,
2014 ; Lebourgeois et al., 2013 ;Vanhellemont et al., 2019).

Les résultats issus des modélisations indiquent aussi l'im-
portance de variables contrdlables par des actions sylvi-
coles (stock, maturité et structure du peuplement, voir ta-
bleau 2) sur la productivité, constituant autant de leviers
d’action sylvicole potentiels au-dela de la gestion de la
composition via la diversification des essences en présence.

Labsence de généricité de résilience supérieure des mé-
langes s’entend ici strictement sur la productivité, alors
que la résilience des écosystéemes forestiers peut étre
appréhendée de maniére multifactorielle (mortalité des
arbres, infestations de ravageurs, biodiversité...), et dé-
crire le maintien fonctionnel d’un écosysteme.

Enfin, dans le contexte des changements climatiques, le
cadre conceptuel de la résilience — fondé sur des pertur-
bations ponctuelles et mesurant le retour a des niveaux de
productivité ou de mortalité antérieurs — mérite d’étre re-
défini. D’autres cadres existent, par exemple Nagel et al.,
(2017) définissant un gradient d’approches possibles al-
lant d’actions de gestion visant a maximiser la résistance,
jusqu’a des actions accompagnant la transition des peu-
plements. ®
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