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es peuplements hétérogènes
recouvrent une large gamme

de formes forestières (Schütz, 1990) : 

des peuplements à une seule strate de
végétation mélangée ;

des mélanges stratifiés, chacune des
strates étant pure ou mélangée ;

des formations inéquiennes dans l’une
au moins des strates (taillis-sous-futaie) ;

des futaies jardinées, régulières par
parquets ou par bouquets.

Nous insisterons assez peu sur les
outils de description statique, par
exemple les typologies de peuplement
(Bastien, 2001 ; McElhinny et al., 2005).
En revanche, nous tenterons de préci-
ser quelques enjeux socio-écono-
miques et scientifiques autour de leur
dynamique, de leur fonctionnement et
de leur gestion, dans le contexte parti-
culier des forêts tempérées.

Situation en France
métropolitaine

Le bilan suivant s’appuie sur plusieurs
sources, compilées par MAP (2000). La
répartition des surfaces forestières en uni-
tés de végétation homogènes indique un
fractionnement prononcé : 25 % de la
surface en unités inférieures à 50 ha, 37 %
en unités supérieures à 500 ha. 82 % des
lisières non-forestières concernent des
terres agricoles, 13 % des milieux semi-

naturels. Les formations a priori les plus
pures (taillis, futaies de conifères ou de
feuillus) représentent 40 % de la surface,
les mélanges futaie-taillis plus du tiers, les
futaies jardinées autour de 5 %.

À l’échelle nationale, le pool d’espèces
en forêt est élevé : 73 espèces indi-
gènes, 9 acclimatées, 54 exotiques.
Localement, la richesse spécifique des
placettes IFN se répartit comme suit :
32 % comptent une seule espèce arbo-
rée recensable, 30 % deux espèces, 21 %
trois espèces, 17 % quatre et plus. Cette
richesse varie entre grandes régions : les

peuplements à 1 ou 2 espèces sont très
abondants dans le grand Sud-Ouest, le
Midi méditerranéen et le Massif central ;
les peuplements les plus riches se trou-
vent dans les plaines, collines et reliefs
de l’Est. Le degré de pureté moyen des
peuplements, mesuré en pourcentage
du volume, varie de 91 % quand l’essen-
ce prépondérante est le pin maritime à
50 % pour le charme. Les formations les
plus pures (> 80 %) regroupent des
forêts méditerranéennes ou artificiali-
sées (pin maritime, douglas, pin noir
d’Autriche) ou des milieux à fortes
contraintes (pin à crochets, pin d’Alep,
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Les forêts hétérogènes, par leurs enjeux, constituent un domaine de recherches et

d'investigations particulièrement important pour la gestion. Des chercheurs nous livrent

ici leurs analyses, en s'appuyant sur une synthèse bibliographique fouillée dont

l'intégralité est publiée : les nombreuses références retenues pourront ainsi alimenter la

réflexion des lecteurs désireux d'approfondir certains points.
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mélèze). Les essences sociales cultivées
de manière semi-intensive (épicéa,
sapin, pin sylvestre, châtaigner, chêne
sessile, hêtre) ont une pureté comprise
entre 70 et 80 %. Enfin, dans la gamme
50 - 70 %, on trouve essentiellement des
stades pionniers (chêne pédonculé,
saules, bouleaux, tremble, frêne).

En Europe tempérée, diversité ne se
confond pas avec naturalité. Dans les
forêts sub-naturelles d’altitude et les
forêts d’Europe orientale en conserva-
tion intégrale depuis un siècle
(Leibundgut, 1982 ; Falinski, 1986 ;
Korpel, 1995), la végétation climacique
est relativement pauvre, par comparai-
son avec la riche flore des régions ana-
logues d’Asie ou d’Amérique (Latham
et Ricklefs, 1993). Du fait de la longueur
du cycle sylvigénétique (200 à 350 ans),
ces forêts naturelles présentent une
forte prépondérance de faciès homo-
gènes en espèces et en structure. Les
stades ouverts, à forte diversité et
nécessaires au retour des essences de
lumière, y sont 1,5 à 3 fois moins repré-
sentés qu’en forêt gérée (Schütz et
Oldeman, 1996). Les formes d’allure jar-
dinée sont généralement très fugaces,
pendant la phase de désagrégation ;
elles ne se maintiennent durablement
que là où les perturbations sont fortes
et récurrentes et le milieu très contrai-
gnant, par exemple dans les pessières
subalpines (Korpel, 1995) ou en région
méditerranéenne (Fady, 2004). Ce rôle
important des régimes de perturbation
dans l’homogénéité structurale a un
caractère très général (Tilman, 1988).

Dans le contexte européen, les forêts
françaises se distinguent donc par une
forte diversité, à toutes les échelles.
Celle-ci est liée d’une part à la large
gamme des conditions bioclimatiques,
d’autre part, et sans doute dans une pro-
portion importante, aux conséquences
des usages du sol actuels et anciens :
importance des structures irrégulières
issues du traitement en taillis-sous-
futaie, place privilégiée accordée à la
régénération naturelle, importance des
formations jeunes ou dégradées, struc-
ture d’ensemble très fractionnée et en
forte interaction avec des milieux
ouverts, agricoles ou semi-naturels.

Enjeux environnementaux 
et socio-économiques

Peuplements hétérogènes, pratiques
de gestion et biodiversité
La biodiversité est devenue un des
enjeux majeurs de la gestion durable
des forêts, pour des raisons éthiques et
socio-économiques (Barthod, 1996). Les
relations entre gestion forestière et bio-
diversité sont envisagées selon deux
points de vue réciproques (Millier et al.,
2004). Sur le plan patrimonial, quel est
l’impact des pratiques sur la biodiversi-
té ? De façon utilitariste, quels bénéfices
annexes (stabilité, pérennité, moindres
coûts) peut-on retirer de pratiques de
promotion de la diversité ? Nous insiste-
rons plutôt sur ce second point de vue
(rôle fonctionnel de la biodiversité), en
empruntant beaucoup à l’ouvrage de
synthèse « Forest diversity and
function » (Scherer-Lorenzen et al., 2005).

Vis-à-vis de la biodiversité, les forêts
hétérogènes apportent une contribution
directe (cortège des essences ligneuses)
mais surtout indirecte par l’association
avec des espèces inféodées et la créa-
tion de biotopes diversifiés, liés aux
trouées ou lisières créées pour pérenni-
ser le mélange (Gosselin et Laroussinie,
2004). Dans le détail, les relations entre
la diversité du couvert forestier et celle
des communautés associées sont très
variées, selon les niches écologiques, les
traits de vie et le fonctionnement des
espèces d’intérêt (végétation basse,
mammifères, oiseaux, insectes, champi-
gnons, micro-organismes). Par sa com-
plexité, l’exemple de l’avifaune est inté-
ressant (Le Tacon et al., 2001) : si les
conifères hébergent en général une
faune moins riche que les feuillus, quatre
espèces font exception dont deux exo-
tiques (douglas, épicéa, mélèze et
cèdre) ; dans le massif du Ventoux, le
milieu le plus riche est la cédraie, en rai-
son de sa végétation structurée ; en
plaine, la futaie régulière est localement
plus pauvre en oiseaux que le taillis-
sous-futaie, mais plus riche quand on la
considère globalement sur tout son
cycle sylvicole. En ce qui concerne les
cervidés, la disponibilité alimentaire a
une répartition spatiale nettement dis-
tincte selon le mode de traitement,

régulier ou jardiné, ce qui a des impacts
sur la capacité d’accueil et la protection
de la régénération forestière sous forte
pression animale (Landmann et Muller,
1998 ; Lakière et al., 2001).

En matière de conservation (Rameau,
2001), les consignes de gestion privilé-
gient des approches souples et dyna-
miques, en exploitant les capacités natu-
relles des espèces (migrations), avec des
échelles d’intervention qui dépassent
fréquemment le cadre du peuplement
(espèces à larges territoires diversifiés) et
le contexte strictement forestier
(pelouses, milieux humides). Jactel et al.
(2005) montrent qu’un contrôle des
insectes ravageurs est possible via l’ins-
tallation d’îlots de feuillus au sein de
grands massifs résineux. Bengtsson et al.
(2000) insistent d’une part sur l’intérêt
patrimonial des milieux à faible densité
arborée, d’autre part sur des solutions au
niveau des paysages (réseaux de sites-
refuge à forte diversité au sein d’espaces
gérés intensivement). Compte tenu de la
variabilité des situations, Schütz et
Oldeman (1996) prônent une diversifica-
tion des biotopes en combinant toutes
les techniques sylvicoles disponibles :
« futaies claires et sombres, irrégulières
et homogènes, finement mélangées et
monospécifiques […] régénérations
aussi bien en grandes surfaces que très
ponctuelles voire continues ».

En résumé, si les peuplements hétéro-
gènes ont bien des impacts significatifs
sur la diversité des communautés asso-
ciées, ils ne constituent qu’un outil spé-
cifique au sein d’une stratégie patrimo-
niale globale.

Résistance et résilience des peuple-
ments hétérogènes vis-à-vis des
aléas
Après les chablis massifs de 1990 et
1999 en Europe, de nombreux travaux
ont tenté de préciser l’effet des
méthodes sylvicoles et des caractéris-
tiques du couvert sur la sensibilité des
arbres au vent (Dhôte, 2005). Au-delà
des résultats classiques sur les facteurs
climatiques, la station et les sensibilités
spécifiques, les deux facteurs influents
affectés par la sylviculture sont la taille
des arbres (hauteur, surface exposée,
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élancement) et la rugosité du couvert
(lisières, hétérogénéité des hauteurs,
ouverture suite aux éclaircies). Il n’y a
pas d’amélioration de la résistance
dans les couverts mélangés à une stra-
te ; par référence à la futaie régulière,
la sensibilité en taillis-sous-futaie est
identique (hêtre) ou plus forte (chênes).
L’avantage des peuplements hétéro-
gènes semble plutôt résider dans une
meilleure résilience : chablis de plus
petite taille, régénération en attente
ou plus facile à obtenir et donc retour
plus rapide vers un état satisfaisant.

En ce qui concerne les insectes rava-
geurs, les peuplements mélangés pré-
sentent en moyenne de moindres
dégâts ou des niveaux de population
plus faibles, la seule exception étant le
cas des insectes polyphages (Jactel et
al., 2005). Cette meilleure résistance
repose sur un accès réduit aux hôtes, un
impact plus fort des ennemis naturels et
une spécialisation sur les espèces-hôte
les plus sensibles. Il existe aussi des
phénomènes de compensation : dans
les forêts mélangées du Nord-Est cana-
dien, la mortalité des résineux pendant

les pullulations de tordeuse provoque
une croissance accélérée des feuillus et
enclenche la régénération des résineux
(Saucier, 1997).

Pretzsch (2005) montre que, dans les
forêts mélangées de Bavière après la
sécheresse de 1976, la réaction négative
du hêtre a été plus faible et de plus cour-
te durée que celle de l’épicéa. Il s’ensuit
un bénéfice par rapport à la situation des
peuplements purs de l’espèce sensible :
comme dans le cas des ravageurs, l’es-
sence moins sensible bénéficie d’une
baisse de pression de compétition et uti-
lise mieux les ressources du milieu. Cela
contribue à soutenir la production et à
tamponner l’effet des perturbations.

En résumé, les peuplements hétérogènes
présentent une meilleure résilience vis-à-
vis des aléas. Sous l’angle des risques, on
doit toutefois être attentif non pas à l’hé-
térogénéité des peuplements dans l’ab-
solu, mais aux essences en présence. En
effet, les sensibilités spécifiques sont en
général très variables (de 1 à 10 entre
chêne et épicéa pour le risque chablis) ;
ces sensibilités ne sont pas forcément
réduites en tant que telles par le mélan-
ge, qui est bénéfique par effet de systè-
me (prise de relais). Le mélange protège
plutôt la forêt que les espèces.

Forêts mélangées et changements
environnementaux
Les recherches accumulées depuis la
crise des « pluies acides », dans les
années 1980, ont produit des résultats
très importants :

le caractère évolutif des écosys-
tèmes forestiers (altération de la chimie
des sols, acidification, eutrophisation,
changements de flore) ;

l’influence conjointe et en interac-
tion de la pollution atmosphérique
(dépôts acidifiants, ozone, CO2) et des
pratiques de gestion (choix d’essences,
densité des peuplements, diversité
spécifique) sur le fonctionnement des
écosystèmes et leur sensibilité aux
aléas (sécheresse, pathogènes) ;

une productivité forestière en Europe
en augmentation depuis 150 ans, y
compris dans les régions affectées par
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des dépérissements (sapinières et pes-
sières d’Europe tempérée). Plus récem-
ment, l’attention s’est focalisée sur les
impacts forestiers, constatés et à venir,
des changements environnementaux
(climat, CO2, dépôts azotés). On s’at-
tend à des évolutions plus ou moins
prononcées pour la fertilité des sols, la
composition spécifique, l’état de santé,
la stabilité physique et la productivité.

Cette situation a trois conséquences
pour les gestionnaires. Le milieu ne peut
plus être considéré comme stationnaire,
d’où le besoin d’outils évolutifs et géné-
raux pour la caractérisation des stations.
Le milieu ne peut plus être considéré
comme indépendant des pratiques de
gestion : le raisonnement linéaire usuel
(station → essences potentielles et fertili-
té → critères d’exploitabilité et modes
de récolte) doit faire place à des interac-
tions plus subtiles (gestion → état des
sols, disponibilité en eau → fertilité →
gestion). Enfin, les décisions sont prises
dans un contexte marqué par des ten-
dances à long terme, des aléas pouvant
entraîner de fortes perturbations et une
incertitude concernant aussi bien les scé-
narios de changements environnemen-
taux (sensibles aux hypothèses politiques
et technologiques) que la réponse des
écosystèmes.

Dans ce cadre, développer des capacités
de résilience et d’adaptation est aujour-
d’hui considéré comme une motivation
majeure pour des forêts plus mélangées,
selon une « hypothèse d’assurance »
(Naeem, 1998) : diminution des risques,
sélection progressive des essences
mieux adaptées aux nouvelles conditions
climatiques (Pretzsch, 2005). On devrait
aussi analyser le risque de favoriser,
notamment par la futaie irrégulière, la
progression d’essences d’ombre ou
nomades (sapin, hêtre, frêne) dans des
stations qui à long terme ne satisferont
pas leurs besoins en eau (Schütz, 1999).

Tendances sylvicoles, conduite et
conversion en forêt hétérogène
Les problèmes posés et les évolutions
sylvicoles varient entre grandes régions.
En Allemagne et Europe centrale, une
motivation importante est d’améliorer la
stabilité et la profitabilité de forêts rési-

neuses, par des politiques de conver-
sion en forêts mélangées et/ou irrégu-
lières, voire de retour progressif vers des
forêts feuillues « natives » (Otto, 1986 ;
Sterba et Zingg, 2001). En Scandinavie,
on s’intéresse surtout aux mélanges à
but cultural (bouleaux-résineux). En
France, le débat porte sur la meilleure
valorisation des forêts feuillues mélan-
gées de plaine (Bock et Richter, 2002).
Dans les forêts de montagne, la péren-
nité de la fonction de protection et la
rentabilisation des coûts d’exploitation
sont deux questions majeures.

Il existe une forte convergence quant aux
objectifs : développer des méthodes syl-
vicoles moins coûteuses et efficaces,
favoriser la multifonctionnalité par des
systèmes en bonne santé et adaptables
(Schütz et Oldeman, 1996). De manière
croissante, les innovations s’inspirent
d’idées naturalistes : automation biolo-
gique, utilisation des pionnières comme
éducatrices des essences-objectif, futaie
à couvert continu, imitation des perturba-
tions naturelles (Quine et al., 1999 ;
Bengtsson et al., 2000 ; Turckheim et
Bruciamacchie, 2005).

La diversité des situations se reflète dans
l’alternative entre sylvicultures de peuple-
ments ou d’arbres. Les premières préva-
lent dans les pays scandinaves, les
secondes dans les régions où la filière est
peu intégrée (objectif de gros bois à forte
valeur ajoutée, gestion de la qualité indi-
viduelle, exploitation des niches commer-
ciales : Bastien et Wilhelm, 2000). Vis-à-
vis de l’irrégularité, la distinction formelle
entre forêts mélangées et irrégulières
s’affaiblit, l’argument étant que la promo-
tion du mélange et le refus des sacrifices
d’exploitabilité conduisent forcément à
un recouvrement très large entre phases
d’amélioration et de régénération.
Néanmoins, on constate en pratique une
capitalisation progressive des peuple-
ments, liée à la productivité en hausse et
aux difficultés de commercialisation des
bois de faible valeur. Localement, la
pérennisation de structures finement irré-
gulières suppose un long processus de
conversion et un dosage délicat des
coupes pour contrecarrer les tendances
naturelles à la régularisation du couvert et
à l’exclusion des essences les moins com-

pétitives (Schütz, 2001).

Il existe encore peu de résultats sur l’éco-
nomie comparée des systèmes de pro-
duction. Des travaux scandinaves indi-
quent une rentabilité meilleure pour les
mélanges épicéa-bouleaux que pour les
plantations pures (Valkonen et Valsta,
2001). Lors de la conversion en futaie irré-
gulière, on observe une modification
importante dans la structure des coûts de
gestion (Bouillie, 2001) ; le facteur limi-
tant actuel, pour l’évaluation écono-
mique, est la capacité des modèles de
croissance à simuler correctement la
régénération et à intégrer les risques
(Hanewinkel et Pretzsch, 2000).

Quelles questions scientifiques
sont posées actuellement ?

Autécologie des essences forestières
Pour le choix des essences et leur condui-
te en forêts hétérogènes, on a besoin de
renouveler les approches de l’autécolo-
gie des essences. Les progrès attendus
concernent la description des milieux, la
modélisation des niches écologiques et
de la productivité, et enfin, compte tenu
des changements environnementaux, la
diversification des traits de vie spécifiques
considérés (phénologie, dispersion,
appétence pour la faune, sensibilité aux
stress…). La caractérisation du milieu doit
expliciter les facteurs énergétiques,
hydriques et trophiques (Bergès, 1998) :
climat, géomorphologie, réserve utile,
fertilité et toxicité des sols. Une attention
particulière est apportée aux facteurs qui
vont connaître des évolutions régionali-
sées (température, bilan hydrique, nutri-
tion azotée).

Ces progrès sont rendus possibles par la
disponibilité accrue d’outils informa-
tiques puissants : modèles numériques
de terrain, grandes bases de données cli-
matiques (modèle Aurelhy, Météo
France), dendrométriques et écologiques
(IFN) ou phytoécologiques (EcoPlant,
Engref). En croisant ces données sous SIG
et grâce aux progrès des techniques de
modélisation, on peut étudier sur de
vastes territoires les variations de présen-
ce / absence ou de productivité, et iden-
tifier ainsi les facteurs écologiques clé qui
déterminent la niche écologique et la
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compétitivité relative des essences. En
France, des résultats sont disponibles
pour l’indice de fertilité de l’épicéa et du
hêtre sur un tiers ou la totalité du territoi-
re et pour la niche écologique du sapin
dans les Vosges (Seynave et al., 2004 ;
Pinto et Gégout, 2005). Ces travaux vont
permettre progressivement :

de préciser l’influence du contexte
climatique et édaphique sur la dyna-
mique des mélanges ;

d’identifier et interpréter, notam-
ment par référence aux usages anciens
des sols, les écarts entre végétations
potentielle et actuelle ;

de cartographier les régions natu-
relles où les perturbations les plus
fortes seraient attendues sous change-
ment climatique.

Rôle des différentes sources de per-
turbations dans la dynamique fores-
tière
Dans les recherches sur la biodiversité
ou le climat, on relève actuellement
un intérêt très vif pour les différentes
sources de perturbations : chablis,
incendies, avalanches, sécheresse,
herbivores, pathogènes épidémiques.
Ces phénomènes sont étudiés soit en
tant que facteurs influençant la dyna-
mique des écosystèmes et la biodiver-
sité (Bengtsson et al., 2000 ; Jõgiste
et al., 2005), soit pour mettre au point
des pratiques sylvicoles visant à main-
tenir une certaine permanence des
fonctions en présence d’aléas
(Cordonnier, 2004), soit enfin comme
source d’inspiration possible pour des
méthodes de gestion (Quine et al.,
1999). Cette problématique des per-
turbations concerne par plusieurs
aspects le champ des forêts hétéro-
gènes, en particulier à travers la sensi-
bilité différentielle des essences.

Régénération et mortalité
La dynamique forestière repose sur
des flux démographiques (régénéra-
tion, mortalité) et sur la croissance.
Ces phénomènes sont contrôlés par
des processus de dispersion, de com-
pétition, des perturbations naturelles
et des pratiques de gestion (Houllier,

1995 ; Franc et al., 2000). Or de très
forts déplacements d’aires poten-
tielles de répartition des espèces sont
attendus au cours des décennies à
venir, sous l’influence des change-
ments climatiques (Kienast et al.,
2000 ; Badeau et Dupouey, in Loustau,
2004). Les modalités de ces déplace-
ments restent très difficiles à antici-
per, compte tenu de la rapidité du
réchauffement attendu. L’utilisation et
le pilotage de la dynamique forestière
en forêts hétérogènes sont une des
options de gestion permettant d’ac-
compagner ces évolutions. Pour en
étudier la faisabilité, la seule méthode
accessible est l’expérimentation vir-
tuelle sous scénarios climatiques
explicites, en simulant l’effet de stra-
tégies de coupe sur la dynamique des
espèces. Cela nécessite des systèmes
d’information complets, incorporant
des modèles robustes pour les flux
démographiques et la croissance, et
capables de gérer des phénomènes
de dispersion à l’échelle du massif :
la plate-forme Capsis est particulière-
ment adaptée à la résolution de ces
problèmes (Dreyfus, 2004).

Dans ce cadre, les recherches sur la régé-
nération et la mortalité se développent
dans les différentes équipes du
Cemagref et de l’Inra. La régulation des
deux phénomènes par la lumière et la
compétition latérale est bien étudiée, de
même que les processus de dispersion
(Courbaud et al., 2001 ; Dreyfus, 2004 ;
Kunstler, 2005). Les programmes de
recherche financés suite aux tempêtes
Lothar et Martin ont permis de progres-
ser sur la mortalité par chablis. Une géné-
ralisation de ces travaux permettrait de
mieux prédire les flux démographiques,
en prêtant attention à l’ensemble des
facteurs (lumière, climat, sol) et processus
écologiques de contrôle (dispersion,
banque de graines des sols, faune sauva-
ge, réaction au stress hydrique, pertes
par chablis, compétition).

Climat lumineux et caractérisation
écophysiologique de la tolérance à
l’ombrage
Pour comprendre le fonctionnement des
forêts hétérogènes, un enjeu scientifique
important est de savoir expliciter les res-

sources en jeu, leur disponibilité, leur
capture et leur usage par les différentes
essences. Dans ce cadre, le rôle de la
lumière donne lieu à un investissement
très fort des équipes de recherche fran-
çaises (Inra, Cemagref), en partenariat
avec l’ONF : c’est le cas du Projet ANR-
ECOGER « Bases d’une gestion durable
des forêts mélangées : écophysiologie,
croissance et démo-génétique des
espèces constitutives », coordonné par
E. Dreyer et C. Collet (Inra Nancy).

Pour la caractérisation du climat lumi-
neux, il existe dans le monde une dizaine
d’approches de modélisation appliquées
à la forêt, qui diffèrent par le degré de
détail dans la description du couvert et
les processus physiques pris en compte.
Les travaux actuels visent à construire
des modèles d’interception du rayonne-
ment selon la structure du couvert, afin
de prédire la quantité d’énergie au sol
(Courbaud et al., 2003 ; Porté et al., 2004 ;
Piboule et al., 2005), dont découlent pro-
babilité d’apparition des semis, compéti-
tion et croissance différentielle des
espèces au stade juvénile. Concernant la
réponse à la lumière, on cherche à préci-
ser, d’un point de vue morphologique et
écophysiologique, les notions intuitives
de tolérance à l’ombrage et de plasticité.
Les travaux sont consacrés aux effets
induits par le climat lumineux, entre les
stades semis et perchis, sur plusieurs pro-
cessus : interception du rayonnement,
photosynthèse, allocation entre organes,
fonctionnement hydrique, croissance et
architecture aérienne et souterraine,
bilan de carbone (Curt et al., 2005 ;
Dreyer et al., 2005). Sur le plan forestier,
les retombées attendues concernent la
régulation du couvert pour assurer la sur-
vie des essences souhaitées, le dévelop-
pement d’outils de diagnostic pour la
valeur d’avenir et la qualité morpholo-
gique des jeunes arbres (ramification,
port), ainsi que la création d’outils de
simulation intégrés.

Productivité, compétitivité et crois-
sance des essences
L’observation des relations entre diver-
sité et productivité, in situ et à l’échelle
de l’écosystème, apporte un éclairage
précieux sur les interactions entre
espèces. Les expériences disponibles
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concernent des mélanges à deux
espèces (Jones et al., 2005) et permet-
tent de décrire comment l’utilisation
des ressources du milieu est modifiée
par le mélange : neutralité, antagonis-
me ou bénéfice. Les résultats observés
vont d’un bénéfice de +30 % quand
les essences sont très complémen-
taires à une dégradation de -30 %
quand elles sont très redondantes
(Pretzsch, 2005). Quelques cas où un
mélange produit plus que la meilleure
des deux espèces sont mentionnés
(mélèze-épicéa, aulne-douglas).

Ces comportements peuvent résulter
de plusieurs mécanismes (Kelty, 1992) :
réduction de la compétition du fait de
niches complémentaires (stratification
aérienne ou souterraine) ou de diffé-
rences temporelles sur la saison ou sur
le cycle de vie (phénologies complé-
mentaires, espèces précoces ou tar-
dives), effets de facilitation par amélio-
ration de la nutrition (décomposition
plus rapide des litières mélangées,
Hättenschwiler, 2005) ou association
avec des fixatrices d’azote. De ce fait, le
résultat dépend aussi de la qualité de la
station : par exemple, un bénéfice lié à
la stratification aérienne est plus pro-
bable quand les ressources du sol (eau,
azote) sont peu ou pas limitantes. Les
situations de complémentarité ou
redondance des niches mériteraient
d’être étudiées plus systématiquement.

Pour la croissance, une lacune impor-
tante concerne la différenciation socia-
le dans des couverts mélangés et/ou
irréguliers (régressions, promotions,
viabilité des arbres après une phase
d’attente en sous-étage). On aurait
besoin d’expliciter :

le rôle des structures spatiales (agré-
gées ou aléatoires, répulsion ou attrac-
tion entre espèces) dans la survie des
espèces en mélange (Goreaud et al.,
2002) ;

les stratégies de développement
aérien et la plasticité de la croissance
sous la pression d’une essence plus com-
pétitive (cf. travaux de J.M. Ottorini et N.
Le Goff sur les mélanges hêtre-frêne) ;

l’impact des différences de sensibili-

té entre espèces vis-à-vis des aléas
(sécheresse, bris de cimes…) sur leur
vigueur et leur compétitivité relative.

Le débouché pratique de ces travaux,
directement ou par l’intermédiaire de
simulateurs, concerne par exemple la
définition de mélanges réalisables à
coût raisonnable.

Sylviculture et formation de la qualité
en forêts hétérogènes
Les connaissances acquises dans le
domaine de l’écophysiologie, de la crois-
sance et de la branchaison permettent
de faire un certain nombre de constats :

la compression latérale intervient
de façon importante dans le proces-
sus d’élagage naturel.

En présence d’une compression
latérale, un couvert vertical modéré
permet d’obtenir des tiges aux
caractéristiques de branchaison plus
favorables (pour le hêtre : Vinkler et
al., à paraître).

Chez certaines essences, des alter-
nances de ralentissement et d’accé-
lérations brutales peuvent s’avérer
défavorables pour les propriétés
technologiques du bois.
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L’exigence en lumière augmente
avec la taille, ce qui aggrave le risque
de compression à mesure que les tiges
se développent.

Les différences de tolérance à la
compétition des essences forestières
sont marquées (p. ex. intolérance parti-
culière du merisier, de l’alisier torminal).

Dans le cas des systèmes irréguliers, ces
éléments semblent aller dans le sens
d’une gestion assez fine du couvert
(interventions fréquentes et modérées,
trouées de tailles intermédiaires) permet-
tant un accroissement continu des tiges,
limitant les risques de forte compression
ou de mise en lumière trop brutale. Dans
le cas des peuplements réguliers mélan-
gés dominés par une essence sociale,
des interventions spécifiques peuvent
s’avérer nécessaires pour favoriser les
tiges d’essences intolérantes (ex. détou-
rage des feuillus précieux). L’exercice se
complique cependant lorsque le nombre
d’espèces augmente. En outre, le dia-
gnostic de la vigueur, de la qualité et de
la valeur d’avenir des individus reste par-
ticulièrement délicat pour les feuillus, qui
plus est dans les stades juvéniles. Le pro-
jet de recherche sur la réactivité des
perches feuillues dans les peuplements
irréguliers, élaboré en partenariat avec
l’Inra (projet ANR-ECOGER) et auquel
participe l’IDF, devrait apporter des élé-
ments d’amélioration sur ce sujet. Dans
le cas de peuplements riches en
essences forestières, certains auteurs
prônent des méthodes de gestion prag-
matiques basées sur un gradient d’ou-
vertures compatible avec les exigences
en lumière des espèces en phase juvéni-
le et sur une structure spatiale de ces
ouvertures compatible avec leur capacité
de dispersion (Coates et Burton, 1997).
L’efficience de ces préconisations, très
théoriques, sur la qualité des bois n’est
pour l’instant nullement démontrée.

La problématique de la qualité du bois
ne peut être appréhendée pleinement
sans une approche économique de la
gestion. Cette approche doit tenir
compte des coûts de gestion, de l’inci-
dence de cette gestion sur la qualité
des bois et des débouchés potentiels
des produits. L’association entre

modèles de croissance, modèles de
propriétés du bois (Nepveu, ce numéro
page 43) et modèles microécono-
miques permettrait sans doute d’appor-
ter de l’eau au moulin.

Les approches de modélisation des
forêts hétérogènes
La plupart des questions qu’on se pose
aujourd’hui sur les forêts hétérogènes
nécessitent le recours à des modèles,
disponibles au sein de simulateurs : mise
au point d’itinéraires sylvicoles (par
exemple en relation avec une typologie
de peuplements), étude de la diversité
au niveau d’un massif compte tenu des
pratiques de gestion, prévision de l’im-
pact des changements climatiques. De
manière générale, ces modèles incluent
les processus de croissance, régénéra-
tion et mortalité. Deux grandes familles
de méthodes sont utilisées aujourd’hui :

les modèles d’arbres dépendants des
distances, où chaque arbre est situé dans
l’espace, sont très performants pour faire
de l’expérimentation virtuelle sur les syl-
vicultures irrégulières ;

les gap-models, ou modèles de
trouées (Franc et al., 2000), ont une
représentation plus rudimentaire des
peuplements (juxtaposition de cellules
à l’intérieur desquelles les arbres ne
sont pas situés spatialement), mais
sont bien adaptés pour des applica-
tions à l’échelle du paysage. Ils sont
notamment utilisés pour étudier l’évo-
lution des aires de répartition des
espèces sous changements clima-
tiques (Bugmann et al., 2001).

En France, trois ateliers de simulation
très complets sont actuellement dis-
ponibles. Le premier, Ventoux, a été
créé à l’Inra-Avignon pour étudier la
maturation sylvigénétique des boise-
ments RTM (recolonisation des peu-
plements de pins par le hêtre et le
sapin pectiné : Dreyfus, 2004 ; Porté
et al., 2004). Les deux autres, Mountain
et Samsara, ont été développés par le
Cemagref-Grenoble, à l’échelle du
peuplement et dans un but d’aide à la
décision pour l’élaboration de sylvicul-
tures en montagne (Courbaud et al.,
2001 ; Courbaud et al., 2003). Un qua-

trième atelier, SimCAP, est en
construction pour les hêtraies mélan-
gées du Nord-Est, avec une philoso-
phie voisine des deux précédents
(Ottorini et Le Goff, 2004).

Contributions de l’ONF 
à la recherche

En lien avec l’action « Forêts hétéro-
gènes » pilotée par la direction
technique (Sardin et Dunoyer, ce
numéro page 18), le département
recherche a établi des conventions
de recherche et de développement
avec le Cemagref (convention plu-
riannuelle 2002-2007) et l’Inra
(Laboratoire d’étude des ressources
forêt-bois, convention ModelFor
2005-2010) au sein desquelles des
actions spécifiques sont consacrées
aux forêts hétérogènes. Ces
recherches traitent une grande partie
des questions identifiées plus haut :
autécologie des essences, rôle de la
compétition, dynamique forestière.
Les modèles développés (hêtraies
mélangées du Nord-Est, hêtraies-
sapinières-pessières des Alpes du
Nord, mélanges chêne sessile-pin
sylvestre dans le Centre, forêts
mélangées des Vosges) devraient
permettre d’avancer sur certaines
questions du forestier :

quelle est la dynamique des forêts
hétérogènes en l’absence d’interven-
tions sylvicoles ?

Quels itinéraires permettent de
garantir une gestion durable des
peuplements mélangés et/ou
inéquiens (renouvellement, produc-
tion, protection) ?

Quels sont les outils pertinents de
description de ces peuplements, de
contrôle de la production ?

Comment tenir compte, dans les
stratégies de gestion, des change-
ments globaux, des perturbations bio-
tiques et abiotiques ?

Quelles sont les conséquences de
l’hétérogénéité sur la qualité des bois
et leur commercialisation ?
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Au sein du projet « Bases d’une gestion
durable des forêts mélangées : crois-
sance, écophysiologie et démo-géné-
tique des espèces constitutives », l’ONF

pilote une étude sur la réactivité des
perches feuillues en système irrégulier ;

met en place une expérience consa-
crée à l’influence de la vitesse, de l’in-
tensité et de la spatialisation du relevé
du couvert sur le mélange hêtre-pin noir
dans la régénération des peuplements
du Ventoux ;

valorise des dispositifs ONF encore
peu exploités scientifiquement (double
clinal hêtre-érable sycomore de la forêt
de Haye, dispositif hêtre – frêne – érable
sycomore de Moyeuvre) ;

participe aux recherches sur la relation
structure du peuplement – répartition de
la lumière sous couvert ;

participe à une réflexion sur la prise
de données spatiales lors des inven-
taires typologiques ou statistiques, la
structure spatiale représentant une
dimension importante des forêts hétéro-
gènes.

Au cours des différents échanges avec
les partenaires de la recherche, il est
apparu qu’un effort important devait
être consacré à l’expérimentation. La
méthode expérimentale permet en effet
de mettre en évidence les liens de cause
à effet et de démêler ainsi l’écheveau
complexe des relations structure-fonc-
tion dans les peuplements mélangés ou
irréguliers. Pour avancer dans ce sens,
l’ONF participe à une réflexion inter-
organismes, dans le cadre du GIS
Coopérative de données modélisation,
sur l’observation et l’expérimentation en
forêts hétérogènes. Le groupe aura pour
tâche de définir une méthodologie com-
mune d’acquisition de données permet-
tant d’alimenter la communauté des
chercheurs et des gestionnaires.

Encore peu présent sur les questions de
biodiversité dans les forêts hétérogènes,
l’ONF tente de mettre le pied à l’étrier
en participant au comité de pilotage
d’une thèse intitulée : « Impacts de l’es-

sence dominante et du mélange d’es-
sences sur la biodiversité floristique dans
les forêts de plaine », thèse encadrée
par le Cemagref de Nogent-sur-
Vernisson (thème de Recherche ECO-
SYLV) et l’Inra de Nancy (équipe
Ecologie forestière, Lerfob).
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