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Introduction

L
�am�nagement durable des for�ts naturelles tropicales humides

suppose un maintien des fonctions de l��cosyst�me forestier en d�pit
des perturbations d�origine anthropique� Le � bon fonctionnement � de l��co

syst�me forestier est di�cile � �valuer� comme en t�moignent les longues
discussions sur les crit�res et indicateurs d�am�nagement durable� Si l�on se
restreint de mani�re radicale � la production de bois� la durabilit� signi�e que
la croissance et la r�g�n�ration des arbres �quilibrent la mortalit� naturelle
et les pr�l�vements e�ectu�s� Cette notion est classiquement formalis�e en
am�nagement sous le nom de rendement soutenu� L�un des d�bats auquel est
confront�e la communaut� foresti�re est de savoir si le rendement soutenu est
su�sant �ou non� pour garantir ipso facto la durabilit� des autres fonctions de
l��cosyst�me forestier� dans l�hypoth�se d�une gestion semi
naturelle exten

sive� La recherche de cet �quilibre est formalis�e en pratique par le gestion

naire par un probl�me � trois variables � le diam�tre minimum d�exploitation
�dme� de chaque esp�ce� la dur�e de rotation� et le stock de bois reconstitu� �
la �n de chaque rotation �exprim� en pourcentage du stock maximal� observ�
dans un peuplement naturel � l��tat stationnaire�� Les autres grandeurs �tant
�x�es� l�augmentation de la dur�e de rotation ou des dme r�duit le volume
de bois extrait mais augmente le stock reconstitu�� Il s�agit alors d�arriver �
un compromis�

La r�solution de ce probl�me n�cessite de projeter dynamiquement l��tat
du peuplement� et les mod�les de dynamique foresti�re sont un outil pour
r�aliser une telle projection� Au del� de cette application� les mod�les de
dynamique foresti�re peuvent �galement contribuer � la compr�hension du
fonctionnement de l��cosyst�me forestier � les mod�les permettent en e�et�
� partir d�hypoth�ses sur les processus biologiques moteurs ou de donn�es
d�inventaire� de pr�dire des grandeurs observables� Par exemple le diam�tre
de fructi�cation d�une esp�ce pourra �tre incorpor� dans un mod�le de ma

ni�re � pr�dire quelle intensit� des coupes conduit � une rar�faction de la
r�g�n�ration� voire � la disparition de l�esp�ce� De la m�me fa	on le r�le de
la faune� de la biodiversit�� etc� pourra �tre �valu�� � d�faut d��tre r�fut�es
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par des observations� ces pr�dictions issues des mod�les pourront servir de
mises en garde pour l�am�nagement des for�ts�

Dans ce travail� nous nous int�ressons aux mod�les de dynamique fores

ti�re� dans le sens donn� par Houllier et al� ������ et Vanclay ������ �pour
une discussion plus g�n�rale sur ce qu�est un mod�le� voir par exemple Legay�
������ comme � un outil de projection temporelle de l��tat du peuplement�
Plusieurs types de mod�les de dynamique foresti�re existent� et la question
du choix de l�outil le plus ad�quat pour le gestionnaire forestier se pose donc�

Di��rents niveaux de description du peuplement

Les mod�les de dynamique foresti�re peuvent �tre class�s selon le niveau
de description du peuplement sur lequel ils reposent� On distingue habituel

lement les niveaux suivants �Munro� ����� �

� l�individu� ce qui revient � consid�rer la for�t comme une collection
d�arbres dont on suit la trajectoire un par un �on parle �galement dans
ce cas de mod�le arbre�  

� la distribution� ce qui permet de conna!tre la proportion d�individus
dans chaque �tat mais ne permet pas d�identi�er la trajectoire d�un
arbre particulier  

� le niveau global o� chaque arbre est suppos� identique � un arbre
moyen�

Du point de vue biologique� l��chelle de l�individu est une �chelle pri

vil�gi�e �Huston " Smith� ��#�  Lieberman et al�� ��#�� � c�est � l��chelle
de l�individu que les facteurs environnementaux sont int�gr�s pour d��nir
une r�ponse� fonction des attributs fonctionnels sp�ci�ques �Smith " Hus

ton� ��#��  c�est � l��chelle de l�individu que se d��nissent les interactions de
comp�tition� de commensalisme��� L�individu est �g�n�ralement� facilement
d�limitable dans l�espace� et constitue la brique �l�mentaire des populations�
Cette signi�cation particuli�re de l�individu d�un point de vue biologique ex

plique l�ampleur qu�ont prise les mod�les bas�s sur l�individu� aussi bien en
foresterie que dans des domaines vari�s de l��cologie �Bolker et al�� ����  
DeAngelis " Gross� ����  Levin et al�� ����  Uchma$ski " Grimm� ���%��

Plus g�n�ralement des interactions entre individus �� une �chelle que nous
quali�erons de microscopique� sont susceptibles de produire des propri�t�s
�dites �mergentes� cf� Edson et al�� ��#�� au niveau de la population ��chelle
macroscopique�� Des mod�les bas�s sur l�individu se sont ainsi d�velopp�s�
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suivant une approche r�ductionniste� pour expliquer des propri�t�s macrosco

piques �&omnicki� ������ Cette approche se retrouve� ailleurs qu�en �cologie�
dans des disciplines scienti�ques comme la physique� Son d�veloppement est
li� � celui de l�informatique et � la mise � disposition des scienti�ques d�outils
puissants de simulation �Huston et al�� ��##�� Elle d�bouche � l�extr�me sur
les syst�mes multi
agents �Ferber� ����  Houllier " Millier� ���'��

Les mod�les bas�s sur l�individu ne sont cependant pas la panac�e pour
pr�dire l��volution d�un peuplement forestier� En se restreignant � la foreste

rie� on peut lister les limites suivantes �

� l�approche r�ductionniste consistant � ramener la dynamique de la fo

r�t � la somme des dynamiques des arbres qui la composent se heurte
� la variabilit� des mesures individuelles � il est alors di�cile de d�ter

miner les facteurs qui in�uencent la croissance d�un arbre� Par exemple
sur le dispositif sylvicole de Paracou en Guyane fran	aise� le mod�le
le plus �labor� permet d�expliquer '( ) environ de la variabilit� sur
les accroissements individuels en diam�tre �Gourlet
Fleury� ������ ce
qui est d�j� �norme� L�approche r�ductionniste peut �tre poursuivie en
a�nant de plus en plus la description du peuplement �par exemple en
rempla	ant un indice de comp�tition pour la lumi�re par un mod�le de
transfert radiatif � travers le houppier�� Mais o� doit
on alors s�arr�ter
dans l�int�gration de processus de plus en plus �ns*

� la complexit� des mod�les individuels� d�autant plus �lev�e que l�ap

proche r�ductionniste a �t� pouss�e loin� emp�che de cerner les pro

cessus moteurs essentiels� Certes la prise en compte de processus �ns
conf�re au mod�le un plus grand r�alisme� Mais simultan�ment� elle
rend la compr�hension du mod�le lui
m�me plus ardue � le mod�le ap

para!t dans le pire des cas comme une bo!te noire dont le comportement
ne peut �tre analys� qu�� grand renfort de simulations� comme si � la
complexit� du syst�me �tudi� s��tait substitu� la complexit� du mod�le�
Nous reviendrons sur ce point un peu plus loin  

� lorsque l�application vis�e est l�am�nagement d�un massif forestier� un
mod�le individuel o�re une profusion d�information par rapport aux be

soins de l�am�nagiste� sans compter la lourdeur des calculs num�riques
qui devient souvent prohibitive au
del� de quelques dizaines d�hectares
de surface simul�e �Acevedo et al�� ���'  Shugart et al�� ����� p�����

Quant � la distribution� c�est un niveau de description du peuplement
qui permet de saisir les traits essentiels de la dynamique� N�anmoins les mo

d�les de distribution sont souvent jug�s trop grossiers d�s que l�on aborde
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des peuplements h�t�rog�nes� car ils supposent une certaine homog�n�it� de
l�environnement des arbres� Dans les peuplements dont la structure est forte

ment hi�rarchis�e� il semble n�cessaire de recourir aux mod�les individuels qui
seuls permettent de relier la croissance d�un individu aux conditions locales
qu�il rencontre �Durrett " Levin� ����� ���#��

Quel niveau de description du peuplement pour le gestionnaire
forestier�

Les for�ts naturelles tropicales humides sont actuellement le plus souvent
g�r�es sous la forme de concessions dont la super�cie varie entre quelques
dizaines et quelques centaines de milliers d�hectares� � cette �chelle le ges

tionnaire forestier n�a pas besoin de conna!tre l�accroissement de chacun des
arbres � une estimation de la tendance moyenne de la dynamique� qui per

mette d�estimer le volume de bois exploitable par unit� de surface� est suf

�sante� En m�me temps la connaissance des m�canismes de la dynamique
foresti�re n�cessite de se placer � une �chelle plus �ne � les parcelles per

manentes des dispositifs sylvicoles ont typiquement une taille de quelques
hectares� C�est � cette �chelle que peuvent �tre �tudi�es les cons�quences des
coupes d�exploitation� les e�ets des traitements sylvicoles� etc�

La question se pose donc de construire des mod�les de dynamique fores

ti�re � l��chelle spatiale de quelques hectares de mani�re � saisir le compor

tement du peuplement dans ses lignes directrices� tout en �tant capable de
fournir une aide au gestionnaire forestier �r�action du peuplement aux coupes
et aux traitements� et en �vitant la profusion de d�tails inutiles� Cette ques

tion revient � chercher un niveau de description ad�quat de la for�t� entre
l�arbre et le peuplement �Daniels " Burkhart� ��##  Deutschman� ���%  
Horn et al�� ��#�� p��%%��

La recherche d�un niveau de description du peuplement interm�diaire
entre l�arbre et le peuplement ne correspond pas � un changement d��chelle
spatiale ou temporelle� bien que les deux aspects ne soient pas ind�pendants
�Dh�te " Houllier� ����  Levin� ������ Dans le cas pr�sent l��chelle spatiale
va de l�arbre � quelques hectares et l��chelle de temps est de quelques an

n�es� Ces �chelles correspondent � la r�solution fonctionnelle du mod�le � rien
n�emp�che de simuler des surfaces plus grandes en juxtaposant les unit�s mo

d�lis�es ou en consid�rant les unit�s mod�lis�es comme un �chantillon de la
surface totale �Malanson� ���%�  rien n�emp�che non plus de laisser tourner
le mod�le pendant �((((( ans��� �mais il est clair que des m�canismes interve

nant � cette �chelle de temps� comme l��volution� ne seront pas traduits par
le mod�le�� Nous excluons donc de notre �tude les mod�les �cophysiologiques
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d�arbre� les mod�les architecturaux �De Re�ye et al�� ��#��� les mod�les de
bilan de carbone � l��chelle continentale� etc�

Dans ce travail� nous nous limitons en fait � la recherche d�un niveau de
description du peuplement interm�diaire entre l�arbre et la distribution�

Objectif de la th�se

La question peut se formuler ainsi � comment construire un mod�le fonc

tionnant � un niveau de description interm�diaire entre l�arbre et la distri

bution qui ne conserve que l�information utile au gestionnaire forestier*

Savoir quelle est l�information utile au gestionnaire n�cessite d�enqu�ter
aupr�s de lui� Le mod�le devrait ainsi �tre construit en r�ponse � une question
�mergeant du gestionnaire� Par exemple s�il s�agit d�estimer le pourcentage
du stock de bois reconstitu� sur le long terme en fonction du dme et de la
rotation� une description du peuplement par une distribution diam�trique
semble su�sante� S�il s�agit d��valuer le risque d�extinction d�une esp�ce ex

ploit�e� il faut une description un peu plus pr�cise qui permette d�isoler de
la dynamique de l�ensemble du peuplement celle d�une esp�ce particuli�re� Si
l�on souhaite prendre en compte les d�g�ts d�exploitation ou l�e�et de traite

ments sylvicoles� des informations plus pr�cises devront �tre incorpor�es au
mod�le� etc�

+tant donn� un mod�le d�taill�� suppos� mod�liser correctement la dy

namique foresti�re� et un niveau de description su�sant pour r�pondre � la
question pos�e� le probl�me est donc de d�grader le mod�le d�taill� en un mo

d�le plus synth�tique tout en conservant les qualit�s pr�dictrices du mod�le
d�taill��

D�un point de vue formel� cette question s�ins�re dans le cadre math�

matique de la th�orie de l�agr�gation �Iwasa et al�� ��#��� Cette th�orie vise
� �tablir sous quelles conditions un syst�me dynamique � un niveau de des

cription microscopique peut se projeter par l�interm�diaire d�un op�rateur
d�agr�gation en un syst�me dynamique � un niveau macroscopique� En iden

ti�ant le niveau microscopique � la r�alit� et le niveau macroscopique au
mod�le� cette th�orie met en relief que la di�cult� n�est pas tant de d��nir le
mod�le que de d��nir l�op�rateur d�agr�gation� en d�autres termes de choisir
des variables pertinentes pour d�crire le peuplement�

Par ailleurs� le niveau microscopique peut �tre identi�� � un mod�le d�

taill� et le niveau macroscopique � un mod�le plus synth�tique � l�enjeu de
l�agr�gation est alors d�� extraire � du mod�le d�taill� la dynamique du plus
petit nombre possible de variables synth�tiques� tout en conservant la coh�

rence entre la dynamique des variables microscopiques et celle des variables
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synth�tiques� En th�orie de l�agr�gation� cette coh�rence est appel�e agr�ga�
tion parfaite�

Pour pr�ciser ce point� faisons un parall�le avec la physique statistique
qui nous rappelle qu�il n�est pas n�cessaire de redescendre � l��chelle mi

croscopique pour pr�dire l��tat d�un syst�me macroscopique� Par exemple
en thermodynamique� quelques grandeurs macroscopiques ��nergie interne�
pression� volume���� su�sent � caract�riser l��tat d�un gaz parfait sans avoir
� d�crire au niveau microscopique les chocs entre mol�cules� Bien qu�un mo

d�le de cin�tique des gaz puisse para!tre plus r�aliste dans la mesure o� il
rend compte des m�canismes r�ellement � l�,uvre � l��chelle mol�culaire� la
thermodynamique fournit� au niveau macroscopique� un r�sum� coh�rent de
ces ph�nom�nes�

En identi�ant le niveau microscopique forestier aux mod�les arbre� la
question peut alors se reformuler ainsi � comment agr�ger un mod�le arbre en
un mod�le faisant intervenir des variables plus synth�tiques* Le niveau de
synth�se reste � �tre identi�� en fonction de la question pos�e par le gestion

naire � dans ce travail on visera le niveau le plus synth�tique possible dans la
limite d�une description du peuplement par une fonction de distribution�

	tat de l�art et d�marche suivie

Pour tenter d�apporter des �l�ments de r�ponse � la question pos�e� nous
t�cherons d�abord d��valuer la pertinence d�un mod�le � l�interface entre le
niveau de description � arbre � et le niveau de distribution � distribution ��
Plusieurs familles de mod�les pr�sentent une telle caract�ristique �

� les mod�les d�sagr�gatifs �Ritchie " Hann� ������ dont la dynamique
est calcul�e au niveau de la distribution qui est ensuite d�sagr�g�e en
�tats individuels  

� les mod�les de liste d�arbres �par exemple Vanclay� ��#��� qui emprun

tent aux mod�les arbre la description en �tats individuels et qui em

pruntent aux mod�les de distribution la description en e�ectifs par
�tat  

� les mod�les de trou�es �� gap models �  Shugart� ��#�� qui sont des
mod�les arbre dont les interactions sont ind�pendantes des distances �
l��chelle d�une placette�

Seuls les mod�les de trou�es ont une structure issue de consid�rations
biologiques � le peuplement est d�coup� en placettes qui correspondent � des
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�co
unit�s �Hall� et al�� ���#� parcourant un cycle sylvig�n�tique  la juxta

position de ces cycles d�phas�s cr�e la mosa
que sylvatique� Le moteur de la
dynamique est l�acc�s � la lumi�re li� � la formation d�une trou�e due � la
mort d�un individu dominant� Les mod�les de trou�es ont donc �t� choisis
comme point de d�part de ce travail�

Par rapport � la probl�matique du niveau de description le plus pertinent�
les mod�les de trou�es o�rent un int�r�t par la fa	on dont les interactions
entre arbres sont prises en compte � la parcelle est d�coup�e spatialement en
placettes ind�pendantes  � l�int�rieur d�une placette la comp�tition pour la
lumi�re est prise en compte via un indice lai�z� qui repr�sente la contribu

tion � l�indice foliaire de la placette des arbres de hauteur sup�rieure � z�
Cet indice ne d�pend que de la distribution des hauteurs� Il y a donc deux
niveaux �

� niveau intra placette� o� les interactions d�pendent de la distribution
des hauteurs �interactions ind�pendantes des distances�  

� niveau inter placettes� o� les interactions sont absentes �dans les mo

d�les de trou�es stricto sensu��

Pour �valuer la pertinence des interactions intra placette� nous remon

terons en amont � un mod�le plus d�taill� qui repose sur des interactions
individuelles d�pendantes des distances� Il s�agira alors de voir si cet indice
de comp�tition pour la lumi�re permet ou non d�expliquer des accroissements
diam�triques individuels mesur�s� La d�sagr�gation de l�indice lai des mo

d�les de trou�es en un indice d�pendant des distances au niveau arbres a d�j�
�t� r�alis�e par plusieurs auteurs �Busing� ����  Korzukhin " Ter
Mikaelian�
���'�� mais avec des objectifs di��rents de la confrontation � des observa

tions�

Pour �valuer la pertinence des interactions inter placettes� nous t�che

rons de voir si une parcelle peut �tre spatialement d�coup�e en placettes
ind�pendantes�

En anticipant un peu sur les r�sultats� nous verrons que si les interac

tions ainsi mod�lis�es fournissent un pi�tre ajustement aux accroissements
individuels� en revanche au niveau de description de la distribution� les ca

ract�ristiques du peuplement sont bien reproduites par le mod�le� Nous t�

cherons alors de d�grader ce mod�le arbre en un mod�le de distribution� a�n
de � se d�barrasser � du niveau individuel qui n�apporte rien de plus pour
les pr�dictions que le niveau de la distribution�



# Introduction

D�un point de vue m�thodologique� diverses m�thodes de d�gradation
d�un mod�le arbre d�pendant des distances en un mod�le de distribution
existent dans la litt�rature� On peut distinguer �

� des m�thodes empiriques� ne reposant sur aucun formalisme math�ma

tique� qui consistent essentiellement � utiliser le mod�le le plus d�taill�
comme g�n�rateur de donn�es pour caler le mod�le le plus grossier
�voir par exemple Acevedo et al�� ���'  Wilson� ���#�� Cela revient �
substituer des donn�es simul�es � des donn�es mesur�es  

� l�approximation du champ moyen� m�thode issue de la physique qui
permet de d�grader des interactions d�pendantes des distances en des
interactions ind�pendantes des distances en supposant que chaque in

dividu interagit avec un tr�s grand nombre d�individus �� la limite le
peuplement entier  voir Daniels " Burkhart� ��##  Deutschman� ���%  
Pacala " Levin� ���� pour des exemples d�application en foresterie et
Lesne� ���%� p��#� pour une pr�sentation de la m�thode�  

� des m�thodes issues de la th�orie des processus stochastiques qui per

mettent de reformuler un mod�le arbre sans interactions� consid�r�
comme un processus markovien� en une �quation aux d�riv�es partielles
�EDP� de Fokker
Planck sur la densit� de probabilit� lorsque l��tat est
continu �Hara " Wyszomirski� ����  Kohyama� ����  Suzuki " Ume

mura� ����  Yokozawa " Hara� ������ ou en un mod�le matriciel de
transition lorsque l��tat est discret �Horn et al�� ��#�  Weinstein "
Shugart� ��#��  

� la m�thode des moments qui permet de passer d�un mod�le arbre d�pen

dant des distances� consid�r� comme un processus ponctuel dynamique�
� un syst�me d�EDP sur les moments du processus �Bolker " Pacala�
����� ����  Bolker et al�� ���#  Deutschman� ���%  Levin " Pacala�
����  Pacala " Deutschman� ���'  Pacala " Levin� ������

Des d�veloppements m�thodologiques seront recherch�s pour �tendre ces
m�thodes au cas des mod�les arbre avec interactions ind�pendantes des dis

tances� Une grille sera ainsi construite comportant deux niveaux de descrip

tion �l�individu et la distribution� et trois types d�interactions entre arbres
�d�pendantes des distances� ind�pendantes des distances� absentes� � d�une
part le formalisme permettant de glisser d�une case de cette grille � une autre
sera explicit� et mis en application� d�autre part les six mod�les ainsi obtenus
seront compar�s entre eux� Si les mod�les de distribution reproduisent� au
niveau de description de la distribution� les r�sultats du mod�le arbre� alors
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cela signi�e que les d�tails non pertinents du mod�le arbre ont �t� �limin�s
�Deutschman� ���%��

En anticipant � nouveau sur les r�sultats� on verra que l�espace joue un
r�le important� c�est
�
dire que les mod�les d�pendants des distances ne peu

vent pas �tre ramen�s � des mod�les ind�pendants des distances� Par ailleurs�
l��tude du d�coupage en placettes ind�pendantes montrera que la structu

ration spatiale du peuplement se ram�ne essentiellement � des r�partitions
di��rentes des gros et petits arbres� Une nouvelle approche sera donc ten

t�e pour construire un mod�le interm�diaire entre l�arbre et la distribution�
consistant � m�langer un mod�le individuel pour les gros arbres et bas� sur
la distribution pour les petits arbres� la transition petit � gros arbre ayant
lieu � un diam�tre �x��

Ce mod�le hybride constitue une approche originale en foresterie� Le but
sera donc de construire un mod�le de ce type et d��tudier ce qu�il apporte
de plus ou de moins par rapport � un mod�le purement individuel ou pure

ment de distribution� La di�cult� sera de maintenir une coh�rence des deux
niveaux de description au diam�tre de transition�

Site d��tude � Paracou en Guyane fran�aise

Le travail s�appuiera sur le dispositif sylvicole de Paracou en Guyane
fran	aise� Ce site poss�de plusieurs avantages pour une telle �tude �

� d�une part le dispositif en lui
m�me est de qualit� et riche en donn�es�
Mis en place en ��#� par le CIRAD
For�t �alors CTFT� � �( km �
l�ouest de Kourou� le dispositif de Paracou comporte �� parcelles �au

jourd�hui �tendu � �% parcelles� carr�es de �'( m de c�t� �soit %��'
ha�� sur lesquelles tous les arbres de plus de �( cm de diam�tre sont
r�f�renc�s par un num�ro� leurs coordonn�es spatiales �� '( cm pr�s�
et leur essence �la d�termination botanique n�est que partielle�� Plus
de �%((( individus sont ainsi r�pertori�s� Tous les ans de ��#� � ���'
et tous les deux ans depuis� la circonf�rence des arbres est mesur�e ��
' mm pr�s�� les arbres recrut�s au diam�tre de �( cm r�f�renc�s� et les
morts not�s�

Par ailleurs en ��#�
## trois traitements sylvicoles ont �t� appliqu�s sur
les parcelles r�parties en quatre blocs de trois �trois parcelles ont �t�
conserv�es comme t�moins� � le traitement � correspond � une exploi

tation pour le bois d�,uvre  le traitement � correspond au traitement
� plus une �claircie par d�vitalisation  le traitement � correspond au
traitement � plus une exploitation pour le bois de feu �cf� �gure ���
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Toutes les donn�es d�inventaire� ainsi que des donn�es suppl�mentaires
�topographie des parcelles� p�dologie����� ont �t� rassembl�e dans une
base de donn�es coupl�es � un syst�me d�information g�ographique�
Une pr�sentation plus d�taill�e du site de Paracou et du contexte guya

nais se trouve par exemple dans Durrieu de Madron ������  Gourlet

Fleury ������  Schmitt " Bariteau ����(�� Parmi les travaux r�alis�s
� Paracou en lien avec la dynamique foresti�re� on peut citer Bariteau
������  Barth�s ���##� �����  Collinet ������  Colonna ������  Des

sard ����%�  Doligez ����%�  Durrieu de Madron ���#�� �����  Favri

chon ������ ���'� ���#b�a�  Fontez ����%�  Gader ����(�  Gourlet

Fleury ������ ���#�  Gourlet
Fleury " Montpied ����'�  Grandval
������  Kokou ������  Lauwaerts ����#�  Mercier ������  Perier
Camby
����'�  Picard ����%�  Schmitt " Bariteau ����(�  Traissac ����#�  
Trichon et al� �������

� d�autre part deux mod�les de dynamique foresti�re� correspondant �
deux travaux de th�se� ont d�j� �t� r�alis�s � Paracou � l�un est un
mod�le matriciel de distribution �Favrichon� ���'� tandis que l�autre
�Gourlet
Fleury� ����� est un mod�le arbre d�pendant des distances�
Ces mod�les servent donc de rep�res pour construire un mod�le � un
niveau de description interm�diaire�

M�me si les d�veloppements qui sont faits dans ce travail sont largement
tributaire des donn�es de Paracou� nous chercherons � favoriser le c�t� expli

catif des mod�les plus que leur r�alisme� Les aspects m�thodologiques seront
donc mis en avant et la simplicit� des mod�les� allant de pair avec leur capa

cit� explicative� sera d�lib�r�ment favoris�e�

Plan du m�moire

Le m�moire est organis� en quatre chapitres et trois annexes� Les deux
premiers chapitres sont consacr�s � l��tude de la pertinence d�un mod�le de
trou�es � Paracou� Le chapitre � s�int�resse � la variable de comp�tition pour
la lumi�re des mod�les de trou�es comme variable explicative des accrois

sements diam�triques individuels� Ce chapitre d�bouche sur la construction
d�un mod�le simple de la dynamique foresti�re� qui servira de banc d�essai
pour appliquer les m�thodes d�velopp�es dans le chapitre ��

Le chapitre � traite de la possibilit� de d�couper le peuplement en pla

cettes ind�pendantes� Ce chapitre plus que les autres est tributaire des don

n�es de Paracou � il s�agit essentiellement d�une analyse de donn�es spatiali

s�es� Il cl�t l��tude des mod�les de trou�es�
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Fig� �� Dispositif de Paracou� Pour le bois d��uvre� � � �� ou �� cm � pour
le bois �nergie� �� � � � �� cm � pour les �claircies par d�vitalisation� �
� �� cm �traitement 	
 ou � � �� cm �traitement �
�
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Le chapitre � est consacr� aux m�thodes de d�gradation d�un mod�le arbre
en mod�le de distribution� On tentera d�y g�n�raliser les m�thodes existantes
au cas des mod�les arbre avec interactions ind�pendantes des distances� Ce
chapitre plus que les autres est m�thodologique  les m�thodes sont appliqu�es
au mod�le arbre d�pendant des distances construit au chapitre ��

Dans le chapitre � un mod�le � la fois individuel pour les gros arbres et
distributionnel pour les petits est construit� La composante distributionnelle
du mod�le se contente de reprendre le mod�le matriciel de Favrichon ����'��
Dans ce chapitre une importance plus grande est accord�e au r�alisme du
mod�le et � son applicabilit� � des probl�matiques de gestion foresti�re� au
d�triment de sa simplicit��

En�n dans la conclusion nous tracerons les perspectives futures de ce
travail�

Quant aux annexes� la premi�re est un d�veloppement bibliographique
qui permet de pr�ciser le cadre de ce travail � les mod�les de trou�es y sont
pr�sent�s en d�tail� ainsi que la th�orie de l�agr�gation� une classi�cation
agr�ment�es d�exemples des mod�les de dynamique foresti�re� et les m�thodes
d�agr�gation d�un mod�le arbre en un mod�le de distribution� Cette annexe
�gure en contrepoint de l�ouvrage de Franc et al� �����a��

La deuxi�me annexe expose quelques d�veloppements sur la th�orie des
processus ponctuels � apr�s un rappel de quelques d��nitions� des r�sultats
qui ont �t� utilis�s au cours du texte y sont d�montr�s�

L�annexe C en�n rassemble les listings des principaux programmes infor

matiques�



Chapitre �

Mod�le individuel type mod�le de
trou�es

U
ne des caract�ristiques des mod�les de trou�es est de pr�dire les

accroissements en diam�tre et en hauteur des arbres � partir d�un in

dice de comp�tition pour la lumi�re� toujours le m�me �d��ni par l��quation
A��� p��%��� L�objectif premier de ce chapitre est de tester si la comp�tition
pour la lumi�re� ainsi r�sum�e� constitue un moteur satisfaisant de la dyna

mique foresti�re � Paracou� On se restreindra en fait � l�aspect croissance de
la dynamique� en regardant si les accroissements observ�s � Paracou peuvent
ou non �tre expliqu�s par l�indice de comp�tition pour la lumi�re des mod�les
de trou�es�

Une autre caract�ristiques des mod�les de trou�es �voir . A���� p��%�
pour une d��nition compl�te des mod�les de trou�es� est de reposer sur des
�quations de croissance de forme g�n�rale� issue de consid�rations �cophysio

logiques plut�t que d�un ajustement statistique � un jeu de donn�es particu

lier� Nous t�cherons de construire des fonctions de croissance qui incorporent
l�indice de comp�tition pour la lumi�re en respectant cette forme g�n�rale�

Une troisi�me caract�ristiques en�n des mod�les de trou�es est de mod�

liser les interactions entre arbres ind�pendamment des distances � l��chelle
d�une placette� Ils se situent ainsi � une position interm�diaire entre les mo

d�les arbre d�pendant des distances et les mod�les matriciels ind�pendants
des distances� Nous �tudierons cette propri�t� des mod�les de trou�es dans
le prochain chapitre� Pour l�instant� l�indice de comp�tition des mod�les de
trou�es sera �tendu au cas spatial de mani�re � obtenir un mod�le arbre
d�pendant des distances�

Un glissement d�un mod�le de trou�es stricto sensu vers un mod�le arbre
d�pendant des distances a d�j� �t� op�r� par Busing ������� De m�me Kor

zukhin " Ter
Mikaelian ����'� ont compar� l�interception de la lumi�re telle
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que mod�lis�e dans les mod�les de trou�es � un mod�le individuel o� les
arbres� consid�r� comme des �crans verticaux opaques� sont r�partis de fa

	on al�atoire dans le plan� L�extension au cas spatial qui sera faite ici est
di��rente de ces deux approches�

L�int�r�t d��tendre l�indice de comp�tition des mod�les de trou�es au cas
spatial est de se poser au m�me niveau de description du peuplement que
les mod�les arbre d�pendant des distances comme celui de Gourlet
Fleury
������� Le mod�le selva de Gourlet
Fleury ������ pourra alors servir de
r�f�rence pour �valuer la pertinence de l�indice de comp�tition des mod�les
de trou�es pour pr�dire les accroissements individuels � Paracou� Le but de
ce chapitre reste l��valuation de la pertinence de cet indice� et non pas la
recherche de l�indice optimal� en esp�rant que la non
optimalit� de l�indice
soit � compens�e � par la g�n�ralit� de forme des �quations de croissance�

En�n� pour isoler la comp�tition pour la lumi�re des autres facteurs sus

ceptibles d�in�uencer les sorties du mod�le� la simplicit� sera d�lib�r�ment
favoris�e � la diversit� sp�ci�que� la dynamique de la taille de la population� la
comp�tition pour l�eau et les nutriments seront ainsi ignor�es� Une meilleure
compr�hension du fonctionnement du mod�le sera ainsi obtenue�

En �n de compte� l�objectif de ce chapitre est de construire un mod�le
arbre qui tient des mod�les de trou�es �

� sa variable de comp�tition pour la lumi�re�

� la forme de ses �quations de croissance�

mais qui s�en distingue �

� par une mod�lisation des interactions entre arbres spatialement expli

cites�

� par une simpli�cation extr�me de certains processus de la dynamique
foresti�re �mortalit�� recrutement� autres formes de comp�tition que la
comp�tition pour la lumi�re��

a�n d��tablir un pont entre les mod�les de trou�es au sens strict et les mo

d�les arbre d�pendants des distances� et d��valuer la pertinence de l�indice
de comp�tition des mod�les de trou�es�

Ce mod�le arbre servira de banc d�essai dans toute la suite de ce travail�
Nous l�utiliserons d�s ce chapitre pour �tudier deux aspects de la dynamique
foresti�re � d�une part l�e�et d�une variable de comp�tition asym�trique sur la
r�partition spatiale des arbres  d�autre part le partage de la croissance entre
croissance en diam�tre et croissance en hauteur�
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L�utilisation des �quations des mod�les de trou�es pour construire un
mod�le de dynamique foresti�re arbre d�pendant des distances peut para!tre
douteuse� tant cela s��loigne de leur domaine d�application original� Les mo

d�les de trou�es ont en e�et �t� d�velopp�s � l�origine �Botkin et al�� ����  
Shugart " West� ����� pour mod�liser les successions v�g�tales sur de longues
dur�es �cf� . A���� p��%��� Bien que le niveau de description du peuplement
qu�ils utilisent soit �n �l�arbre�� leur validation s�e�ectue habituellement �
un niveau de description plus grossier� � savoir la composition sp�ci�que du
peuplement� On peut n�anmoins avancer deux arguments pour justi�er l�uti

lisation des �quations de croissance des mod�les de trou�es pour pr�dire les
accroissements au niveau individuel �

�� on observe dans la litt�rature un glissement du champ d�application
des mod�les de trou�es � outre la simulation des successions v�g�tales
�Solomon� ��#%� etc��� ceux
ci ont �t� utilis�s pour la gestion des for�ts
�Shugart et al�� ��#(  Waldrop et al�� ��#%  Mohren et al�� ������ pour
des �tudes �cologiques plus th�oriques �Weishampel " Urban� ���%��
voire m�me pour mod�liser la croissance de peuplements monosp�ci

�ques �quiennes de h�tres �Lindner et al�� ����� /

�� d�un point de vue plus th�orique� si les mod�les de trou�es� qui partent
d�une information au niveau de l�arbre� n�aboutissent � des pr�dictions
correctes qu�� un niveau de description plus grossier �composition �oris

tique� etc��� c�est qu�une partie de l�information individuelle n�est pas
exploit�e� Il est alors vraisemblablement possible d�agr�ger le niveau
arbre pour aboutir � un mod�le global ou de distribution�

Ce chapitre s�articule en trois temps � dans un premier temps le mod�le
sera construit� en partant de la forme des �quations de croissance �. ����
jusqu�� la pr�sentation des jeux de donn�es et l�estimation des param�tres
�. ����� Le paragraphe ��� pr�sentera en r�sum� la structure du mod�le et
les premiers r�sultats de simulation� Dans un deuxi�me temps les sorties du
mod�les seront exploit�es� d�une part pour �tudier le partage de la croissance
entre diam�tre et hauteur �. ����� d�autre part pour �tudier les r�partitions
spatiales �. ��'�� Dans un troisi�me temps l�ensemble de la d�marche de
construction du mod�le et les r�sultats seront discut�s �. ��%��
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��� Construction du mod�le

Le mod�le de trou�es dont on s�est inspir� pour construire le pr�sent mo

d�le est forska �Leemans� ����  Prentice " Leemans� ���(  Prentice et al��
����  Desanker " Prentice� ����  Lindner et al�� ������ Comme dans tous
les mod�les de trou�es et la plupart des mod�les arbre� la dynamique est
d�compos�e en des modules croissance� mortalit� et recrutement� Comme on
s�int�resse essentiellement � la croissance� et plus particuli�rement � la com

p�tition pour la lumi�re� la mortalit� et le recrutement sont ramen�s � des
processus aussi simples que possible� La coh�rence de l�ensemble est mainte

nue en supposant le peuplement dans l��tat stationnaire et en traduisant la
constance dans le temps de grandeurs globales �la distribution diam�trique
pour la mortalit�� la densit� pour le recrutement��

Dans cette partie nous nous int�ressons � la forme g�n�rale des �quations
et de la variable de comp�tition pour la lumi�re� Dans la partie suivante �.
���� on �tablira les �quations sp�ci�ques � Paracou et les param�tres seront
estim�es�

����� Module croissance

La construction des �quations de croissance se fera en quatre �tapes �
�quation de croissance en volume  mod�lisation de la comp�tition pour la
lumi�re  introduction de relations d�allom�trie pour ramener l�ensemble des
variables d��tat � un ensemble plus restreint  s�paration de l�accroissement
volumique en accroissements diam�trique et en hauteur�

Dans forska un arbre est d�crit par son diam�tre D� sa hauteur totale
H� la hauteur Hf�t de la plus basse branche de son houppier� et la distribution
verticale s�z� de sa surface foliaire entre Hf�t et H� La distribution verticale
du feuillage se met sous la forme �

s�z� � La��z� �����

o� La est la surface foliaire totale et � est une distribution sur �Hf�t� H	 qui
d�crit la forme du houppier �suppos� avoir une sym�trie de r�volution�� On
note de plus q � R

� les coordonn�es spatiales au sol de l�arbre� et R le rayon
du houppier �c�est
�
dire le rayon du cercle obtenu en projetant au sol le
houppier��

Le peuplement est d�crit par une collection
n
�Di� Hi� Hf�t�i� si�qi� Ri�i�����N

o
de ces variables� o� N est le nombre d�arbres pr�sents dans le peuplement�
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	quation de croissance du volume D�H

Le point de d�part est l��quation de croissance de forska �Prentice "
Leemans� ���(  Leemans� ������ qui pr�dit un accroissement du volume D�H
sous la forme �

d

dt

�
D�H

�
� red�

Z H

Hf�t

s�z� �gp�I�q� z��� q z� dz �����

o� red est un facteur r�ducteur qui d�crit la comp�tition pour les ressources
du sol �eau� sels min�raux�� I�q� z� est l�intensit� lumineuse � l�altitude z
� la verticale du point de coordonn�es q au sol� p est un facteur r�ducteur
fonction de l�intensit� lumineuse� et g et q sont des param�tres� Comme on
ne s�int�resse qu�� la comp�tition pour la lumi�re� on pose d�sormais red
� 
�

Interpr�tation des termes de l��quation de croissance� Le terme�q z
dans l��quation ����� repr�sente les pertes dues � la respiration et plus g�n�ra

lement � l�entretien du bois vivant� Soit �H �

R
z��z� dz la hauteur moyenne

du houppier� En utilisant l��quation ������ les pertes totales
R
s�z� q z dz peu


vent �tre r��crites sous la forme qLa �H� Comme cons�quence de la th�orie des
tubes �� pipe theory �� Shinozaki et al�� ��%� cit�s par M0kel0� ����  Ren

nolls� ������ la surface foliaire totale La est proportionnelle � la surface de
l�aubier dans un plan horizontal coupant le tronc� Le terme La �H auquel sont
proportionnelles les pertes totales peut alors �tre consid�r� comme une esti

mation grossi�re du volume d�aubier�

En �n de compte le terme �q z dans l��quation ����� traduit une relation
de proportionnalit� entre le co1t d�entretien du bois vivant et le volume
d�aubier�

Le terme Q �
R
s�z� gp�I�q� z�� dz dans l��quation ����� repr�sente le

gain en volume gr�ce � la photosynth�se � g est le gain potentiel par unit�
de surface foliaire quand la lumi�re n�est pas un facteur limitant� et p est
la courbe d�assimilation chlorophylienne normalis�e de mani�re � ce que
p�I� � 
 quand I � � �lumi�re non limitative�� Dans forska� p a une
forme hyperbolique ��quation A��� p��#��� Cette d�pendance est observ�e �
l��chelle d�une feuille pendant quelques minutes� mais � l��chelle du houppier
pendant une ann�e la relation entre la quantit� de photosynth�tats produits
et l�intensit� lumineuse moyenne tend � �tre lin�aire �McCrady " Jokela�
���#  Ruimy et al�� ���'  Saugier� ������
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Comp�tition pour la lumi�re� Dans les mod�les de trou�es l�intensit�
lumineuse d�cro!t exponentiellement � travers le feuillage selon la loi d�ab

sorption de Beer
Lambert �

I�q� z� � I� exp��k lai�q� z�	 �����

o� k est le coe�cient d�absorption et lai�q� z� est le nombre de couches
de feuillage au
dessus de l�altitude z � la verticale du point de coordonn�es
q � R

� au sol� L�indice lai est le rapport d�une surface foliaire sur une surface
de r�f�rence� ce qui est la d��nition d�un indice foliaire�

Pour un arbre� l�indice lai ne doit pas �tre pris ponctuellement mais doit
int�grer l�ensemble du voisinage avec lequel l�arbre entre en comp�tition � �
l�indice lai�q� z� calcul� ponctuellement � la position de l�arbre doit �tre
substitu� un indice qui int�gre l�ensemble des conditions lumineuses rencon

tr�es sur le houppier de l�arbre� On suppose d�sormais que l�indice laii pour
l�arbre indic� par i � f
 � � �Ng s��crit sous la forme �

laii�z� � lai�qi� z� �
Z ��

z

X
j

ljisj�h� dh �����

o� les lij � R
� sont des poids qui d��nissent le voisinage potentiellement

comp�titeur de l�arbre � lji � � si l�arbre j est susceptible d�entrer en comp�

tition avec l�arbre i et lji � � dans le cas contraire� Cette relation de voisinage
est sym�trique �mais la relation de comp�tition est bien s1r asym�trique�� de
sorte que lij � lji� Comme sj�h� dh est une surface foliaire et que lai est un
nombre sans dimension� lji a la dimension de l�inverse d�une surface�

L�expression ����� de l�indice lai est une g�n�ralisation au cas spatial de
l�indice lai des mod�les de trou�es dont l�expression est donn�e par l��qua

tion �A���� �p��%��� L�indice de comp�tition pour la lumi�re des mod�les de
trou�es peut en e�et se mettre sous la forme ����� avec �

lji �

�

���A� si les arbres i et j appartiennent � la m�me placette
� dans le cas contraire

o� ��A� est la surface de la placette� Ainsi dans les mod�les de trou�es le
voisinage comp�titeur d�un arbre est la placette toute enti�re�

Choix de la forme du houppier� Les distributions verticales du feuillage
g�n�ralement utilis�es dans les mod�les de trou�es sont la distribution uni

forme ��z� � �H �Hf�t�

�� comme dans forska� ou la distribution de Dirac
��z� � ��z � H� comme dans les mod�les du type jabowa
foret �Botkin
et al�� ����  Shugart " West� ������ Le but de ce paragraphe est de mon

trer que� moyennant une hypoth�se de non
chevauchement des houppiers sur
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l�axe vertical� le choix de � est indi��rent� c�est
�
dire que l��quation ����� ne
d�pend pas de ��

L�hypoth�se de non
chevauchement des houppiers sur l�axe vertical est la
suivante �cf� �gure ���� � pour i 	� j� lij � � 
 Hf�t�i � Hj ou Hf�t�j � Hi�
Cela revient � dire que pour tout couple d�arbres en interaction� la plus basse
branche de l�un se situe au
dessus de la plus haute branche de l�autre� Cette
hypoth�se d��nit une relation d�ordre assez forte entre les houppiers� dans le
sens o� pour tout couple d�arbre �i� j� en interaction �lij � �� �

Hi � Hj 
 Hf�t�i � Hj

L�hypoth�se de non
chevauchement des houppiers sur l�axe vertical ne signi

�e pas que les arbres occupent n�cessairement des strates disjointes � deux
arbres peuvent occuper la m�me strate � condition que leurs houppiers ne
se chevauchent pas horizontalement� D�un point de vue biologique� cette hy

poth�se traduit que les houppiers de deux arbres voisins ne s�imbriquent pas
�� timidit� � des houppiers pour des arbres de m�me taille� domination d�un
des arbres pour des arbres de tailles di��rentes��

Fig� ���� Relation d�ordre vertical entre les houppiers � �a
 chevauchement
des houppiers sur l�axe vertical � �b
 non�chevauchement des houppiers sur
l�axe vertical � on peut alors int�grer sur la distribution verticale du feuillage
�c
�

L�hypoth�se de non
chevauchement des houppiers sur l�axe vertical per

met seulement de simpli�er l�expression ����� de l�indice lai�z� pour z �
�Hf�t� H	  elle ne permet pas � elle seule d��liminer � de l��quation de crois

sance� Comme on le verra dans la suite des calculs� c�est la forme m�me de
l��quation de croissance ����� qui� associ�e � cette simpli�cation� permet de
faire dispara!tre � des �quations� Pour tout couple d�arbres �i� j� avec i 	� j�
trois cas sont possibles �

�� les arbres i et j n�interagissent pas � lji � � donc �z � �Hf�t�i� Hi	 �R��
z ljisj�h� dh � �
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�� l�arbre i domine l�arbre j � Hf�t�i � Hj� Comme sj�h� � � pour h � Hj�
�z � �Hf�t�i� Hi	�

R��
z ljisj�h� dh � �

�� l�arbre j domine l�arbre i � Hi � Hf�t�j donc �z � �Hf�t�i� Hi	 �Z ��

z
ljisj�h� dh �

Z Hj

Hf�t�j

ljisj�h� dh � ljiLaj

L�expression de laii�z� pour z � �Hf�t�i� Hi	 devient donc �

laii�z� � lii

Z ��

z
si�h� dh�

X
j ��i

ljiLajI�Hi � Hj� ���'�

o� I�q� est la fonction indicatrice de la proposition q �qui vaut � si la propo

sition q est vraie et ( dans le cas contraire�� Le premier terme dans l��quation
���'� repr�sente l�auto
ombrage� tandis que les termes suivant repr�sentent
la comp�tition pour la lumi�re�

En rempla	ant l�intensit� lumineuse I par son expression ������ l�indice
lai par son expression ���'� et la distribution si par son expression ������
l�expression du gain Q devient �

Q �
Z Hi

Hf�t�i

gLai�i�z� p
�
I� exp

�
�kliiLai

Z ��

z
�i�h� dh

�

� exp
�
��kX

j ��i
ljiLajI�Hi � Hj�

	
A


� dz

On fait � pr�sent le changement de variable u �
R�
z �i�h� dh� de sorte que �

Q � gLai

Z �

�
p

�

I� exp��kliiLaiu� exp

�
��kX

j ��i
ljiLajI�Hi � Hj�

	
A


� du

Il appara!t alors que Q ne d�pend pas de la distribution ��

Relations allom�triques� Les mod�les de trou�es supposent g�n�rale

ment une relation d�allom�trie entre la surface foliaire �ou indi��remment
la surface de l�aubier dans une coupe horizontale du tronc� et le diam�tre �

La � CD� ���%�

avec 	 allant de ���� �Kohyama� ��#�� � ��� �Shugart " West� ����� et le
plus souvent voisin de � �Botkin et al�� ����  Kohyama� ��#�  Prentice "
Leemans� ���(�� La m�me relation d�allom�trie s�obtient par le raisonnement
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suivant � une dimension fractale 	� du feuillage peut �tre d��nie telle que la
surface foliaire La soit proportionnelle � R�� �M0kel0� ����  Zeide " Pfeifer�
������ En supposant alors que le rayon du houppier R est proportionnel au
diam�tre �Bossel " Krieger� ����� �

R � 
D �����

on retrouve l��quation ���%� avec 	 � 	�� Les valeurs de 	� trouv�es dans la
litt�rature �M0kel0� ����  Zeide " Pfeifer� ����� vont de ���� � ���%� En
l�absence de donn�es sur les surfaces foliaires� nous avons utilis� la relation
���%� en �xant 	 � 
�

Forme �nale de l��quation de croissance en volume� On souhaite
tirer parti de la spatialisation des donn�es � Paracou en d��nissant via les
poids lij un voisinage d�pendant des distances� Consid�rons deux arbres i et
j tels que Hj � Hi ��gure ����� En supposant que la lumi�re a une incidence
verticale et que les houppiers ont une forme cylindrique� la quantit� de surface
foliaire de l�arbre j qui fait de l�ombre au houppier de l�arbre i vaut �

Laj
��kqi � qjk � Ri� Rj�

�R�
j

o� ��d� u� v� repr�sente la surface d�intersection de deux disques de rayons
u et v distants de d� dont l�expression est donn�e par l��quation �B��� page
��(� Pour �tre ramen�e � un indice foliaire� cette surface foliaire doit �tre
divis�e par la surface sur laquelle elle se projette� en l�occurrence la surface
�R�

i du houppier de l�arbre i� Par comparaison avec la formule ���'�� on est
donc amen� � prendre �

lji � lij �
��kqi � qjk � Ri� Rj�

��R�
iR

�
j

���#�

En prenant cette expression du voisinage d�pendante des distances� on se
d�marque des mod�les de trou�es o� lij � 
���A�� Nous verrons au chapitre �
�p����� comment l�approximation du champ moyen appliqu�e � ���#� redonne
l�expression 
���A� des mod�les de trou�es� L�expression ���#� constitue donc
bien une extension au cas spatial du voisinage des mod�les de trou�es�

En tenant compte des relations d�allom�trie ���%� et ����� et de l��quation
���#�� l�expression du gain Q devient �

Q � gCD�
i

Z �

�
p�I� exp��k�u� exp��k�Li�	 du
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o� k� � kC��
� est une constante et Li est une variable de comp�tition
d��nie par �

Li �



� �
Di�
�

NX
j��

��kqi � qjk � 
Di� 
Dj� I�Hj � Hi� �����

Fig� ���� Description d�un arbre et de la variable de comp�tition dans le
mod
le arbre type mod
le de trou�es

La variable d�interaction Li sera utilis�e tout au long de ce travail pour
quanti�er la comp�tition pour la lumi�re subie par l�arbre i� Elle est d��nie
ainsi � soit � la surface d�intersection de la couronne de l�arbre i avec l�un
de ses voisins  ces surfaces sont somm�es sur tous les voisins plus grands
que l�arbre i� et la somme est �nalement normalis�e par la surface de la cou

ronne de l�arbre i� La variable Li est un nombre sans dimension qui peut
s�interpr�ter comme le nombre d�arbres qui font de l�ombre � l�arbre i� Elle
se distingue des indices de comp�tition d�Opie ���%#�� de Gerrard �� compe

tition quotient �� ou de Bella �� competitive in�uence zone overlap �� �Bella�
����  Biging " Dobbertin� ����  Gourlet
Fleury� ����� principalement par
le terme dissym�trique I�Hj � Hi��

On �crit d�sormais le gain Q sous la forme Q � 
D�
iP �Li� o� P �x� �R �

� p�I� exp��k�u� exp��k�x�	 du est un facteur r�ducteur sans dimension et

 � gC est le gain en volume par unit� de diam�tre au carr� lorsque la lumi�re
n�est pas un facteur limitant� La fonction P est d�croissante et v�ri�e P ��� �

 et P ���� � �  son expression sera pr�cis�e ult�rieurement �. ������� On
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�crit �galement le terme de respiration sous la forme d�un terme proportionnel
� LaH ou D�H� L��quation de croissance en volume est �nalement �

d

dt

�
D�H

�
� D� �
P �L�� �H� ����(�

Croissance en diam�tre

L��quation ����(� pr�dit l�accroissement du volume D�H� Pour s�parer
l�accroissement en diam�tre de l�accroissement en hauteur� une relation sup

pl�mentaire est n�cessaire� Dans les mod�les de trou�es� une relation entre le
diam�tre et la hauteur est pos�e� Nous avons pr�f�r� mod�liser s�par�ment
l�accroissement en diam�tre et l�accroissement en hauteur� L��quation ����(�
peut �tre r��crite sous la forme �

dH

dt
� 
P �L��

�
� � 


dD�dt

D

�
H ������

Donc connaissant l�accroissement diam�trique� l�accroissement en hauteur
peut �tre calcul�� En pratique l�accroissement en hauteur calcul� par l��qua

tion ������ peut �tre n�gatif� et on prendra donc le maximum de z�ro et de
cette expression comme accroissement e�ectif�

L�accroissement en diam�tre a �t� estim� de mani�re empirique en utili

sant D et la variable d�interaction L comme variables explicatives� Plus pr�ci

s�ment� soit �D l�accroissement diam�trique annuel d�un arbre quelconque�
consid�r� comme une variable al�atoire� On pr�dit la vitesse de croissance en
diam�tre par �

dD

dt
�



�t
E��DjD�L� ������

avec �t � 
 an�

Forme du r�ducteur de la comp�tition pour la lumi�re� La forme
du r�ducteur P �L� reste �galement � �tre pr�cis�e� Son expression peut �tre
tir�e de ������ en se pla	ant dans des conditions telles que toutes les variables
autres que L soient �limin�es� On peut consid�rer en particulier l�ensemble des
arbres dont la croissance en diam�tre est maximale� c�est
�
dire l�ensemble
des arbres qui investissent tous leurs gains en volume dans la croissance
en diam�tre� L�accroissement potentiel en diam�tre est tout d�abord d��ni
comme le 
�� quantile de la distribution conditionnelle de �D sachant D et
L� que l�on note Q��� ��DjD�L�� Cet accroissement potentiel en diam�tre est
atteint quand tous les gains photosynth�tiques sont investis dans la croissance
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en diam�tre� c�est
�
dire quand dH�dt � �� En reportant cette condition dans
������� on obtient �

� � 
P �L��
�
� � 


Q��� ��DjD�L�
D�t

�
H

Comme P �L� ne d�pend pas du diam�tre� n�importe quelle valeur de D peut
�tre �x�e a priori� Pour �liminer simultan�ment la variable H �qui est li�e
� D�� on consid�re la limite D � �� H � �� H�D � �� ce qui revient �
consid�rer les petits arbres� On a donc �

P �L� �

�




Q��� ��DjD � �� L�
�t

En se souvenant que P ��� � 
� on obtient �nalement �

P �L� �
Q��� ��DjD � �� L�

Q��� ��DjD � �� L � �� ������

����� Module mortalit	

Dans les mod�les de trou�es� la mortalit� est reli�e � la croissance en dia

m�tre� Une autre d�marche est adopt�e ici� qui repose sur la constatation
que dans l��tat stationnaire la croissance� la mortalit� et la distribution dia

m�trique sont li�es� Plus pr�cis�ment� soit f la distribution diam�trique au
temps t� En supposant que la vitesse de croissance en diam�tre dD�dt� que
l�on note a� et le taux de mortalit� m ne d�pendent que du diam�tre� alors
l��quation d��volution de f est une EDP de transport �Kohyama� ��#�� �

�f

�t
� �� �af�

�D
�mf

Cette d�marche sera justi��e au chapitre �� C�est le m�me raisonnement
qui� transpos� aux mod�les de distribution discr�te� permet d�estimer les
coe�cients d�une matrice de Usher � partir de la distribution diam�trique
dans l��tat stationnaire �Houde " Ledoux� ���'��

Dans l��tat stationnaire ��f��t � ��� le taux de mortalit� est donc reli�
� la distribution diam�trique et � la vitesse de croissance par �

m�D� � � 


f�D�

d�af�

dD
������

La vitesse de croissance en diam�tre est normalement fonction du diam�tre
D et de la variable d�interaction L ��quation ������ On la rend fonction du
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diam�tre seulement en reliant empiriquement L � D� Le mod�le obtenu est un
mod�le arbre sans interactions� On verra au chapitre � �galement dans quelle
mesure le mod�le arbre sans interactions obtenu en reliant L � D di��re du
mod�le arbre avec interactions d�pendantes des distances�

La mortalit� est mod�lis�e de fa	on stochastique � � chaque pas de temps
et pour chaque arbre� un nombre est tir� au hasard suivant une loi uniforme
sur ��� 
	� Quand ce nombre est inf�rieur � m�D�� l�arbre meurt�

����
 Module recrutement

Le recrutement est r�duit � sa plus simple expression� en gardant simple

ment le nombre d�arbres constant� Chaque arbre qui meurt est donc imm�

diatement remplac� par un jeune arbre� qui est plac� au hasard sur la parcelle
et dont le diam�tre initial est D� et la hauteur initiale H��

��� Relations empiriques et estimation des pa�
ram�tres

Dans cette partie les �quations du mod�le sp�ci�ques au dispositif de
Paracou sont pr�sent�es� et les param�tres des �quations g�n�rales �tablies
dans la partie pr�c�dente sont estim�s� Dans un premier temps les jeux de
donn�es utilis�s sont pr�sent�s� Puis la distribution conditionnelle de �D
sachant D et L est caract�ris�e �. ������� ainsi que le taux de mortalit� �.
������� En�n les param�tres sont estim�s �. �������

����� Jeux de donn	es

Quatre jeux de donn�es ont �t� utilis�s �

�� un jeu de donn�es donnant� pour chacun des arbres des parcelles �
� �� de Paracou en ��## � le diam�tre� les coordonn�es spatiales� la
variable de comp�tition L et l�accroissement diam�trique annuel� Ont
�t� �limin�s de ce jeu de donn�es � les palmiers� les arbres qui ont une
forme de tronc irr�guli�re� les arbres � moins de �( m du bord de la
parcelle �� cause des e�ets de bord pour le calcul de L�� l�arbre num�ro
�'( du carr� � de la parcelle % �individu aberrant�� et les arbres qui ne
sont pas pr�sents sur l�ensemble de la p�riode ��##
�� �pour le calcul
de l�accroissement diam�trique�� Ce jeu de donn�es comporte �'���
individus  
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�� un jeu de donn�es donnant le diam�tre des arbres des parcelles � � ��
de Paracou en ��#�� Ce jeu de donn�es comporte �%��% individus  

�� un jeu de donn�es comportant la surface du houppier et le diam�tre de
�#� individus de la parcelle � en ���(  

�� un jeu de donn�es comportant la hauteur et le diam�tre de '�� individus
du carr� � de la parcelle �� en �����

Les deux premiers jeux de donn�es sont tir�s des tables de la base de
donn�es Paracou sous Oracle� Le jeu de donn�es � provient du travail de
Colonna ������� les surfaces de houppier ayant �t� estim�es � partir de photos
a�riennes prises d�un ULM� Le jeu de donn�es � provient de mesures e�ectu�es
sur le terrain� les hauteurs ayant �t� mesur�es � l�aide d�un relascope de
Bitterlich �Picard� ������ D�autres mesures de hauteurs ont �t� e�ectu�es �
Paracou par Collinet ������  Lauwaerts ����#�  Perier
Camby ����'��

Dans le jeu de donn�es �� l�accroissement diam�trique annuel en ��## a
�t� estim�� tout comme chez Gourlet
Fleury ������ p�#��� comme la pente
de la r�gression lin�aire du diam�tre aux ann�es ��## � �� par rapport au
vecteur ��� 
� 
� �	� c�est
�
dire �

�D�� �




�
���D�� �D�� �D�� � �D���

o� Dt d�signe le diam�tre � l�ann�e t� Ce lissage permet en e�et d�att�nuer
les e�ets des erreurs de mesure�

Justi�cation � � Paracou� la distribution des accroissements diam�triques �D
suit approximativement une loi exponentielle de param�tre � � �� � an�� et les me�
sures des circonf�rences sont arrondies � ��	 cm pr�s
 Soit X une variable al�atoire
qui suit une loi exponentielle de param�tre � et qui repr�sente l�accroissement dia�
m�trique �D
 Cette variable est mesur�e avec un arrondi �� de sorte que la variable
mesur�e est �

�X � �rond

�
X

�

�
o� rond est la fonction de R dans N qui arrondit � l�entier le plus proche 
avec par
convention rond��� �	 � ��
 �X est une variable al�atoire discr�te de loi ������

����
Pr

�
�X � �

�
� 
� exp

�
�
��

�

�

Pr
�
�X � n�

�
� � sinh

�
��

�

�
exp��n��	 �n � �	

de sorte que �� � des mesures correspondent � n � � ou n � 
 pour � � �� � cm��

et �� � �� � cm 
cf
 �gure �
��
 Ainsi le fait de faire un arrondi � intervalles r�guliers
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sur une variable distribu�e exponentiellement entra�ne une forte impr�cision sur les
petites valeurs de mesure� qui sont les plus fr�quentes


Supposons maintenant que les arbres aient une croissance annuelle constante�
�gale � X
 Les diam�tres sont mesur�s tous les ans
 Soit �Di le diam�tre mesur�
l�ann�e i �

�Di � D� � � rond
�
iX

�

�
On estime � pr�sent l�accroissement diam�trique annuel comme la valeur liss�e sur
T ann�es� d��nie comme la pente de la r�gression lin�aire de

�
�D�� �D�� � � � � �DT

�
par

rapport � ��� 
� � � � � T 	 �


XT �

PT
i�� i

�Di �
�

T��

�PT
i�� i

��PT
i��

�Di

�
PT

i�� i
� � �

T��

�PT
i�� i

��
avec bien s�r 
X� � �D� � D� � �X 
 Les fonctions de r�partitions de X et 
XT


T � 
� �� sont repr�sent�es sur la �gure �
�
 Ainsi le lissage permet d�att�nuer
l�e�et de l�arrondi


Soit d l��cart maximal en valeur absolue entre la fonction de r�partition de 
XT

et celle de X
 On peut calculer la taille N d�un �chantillon d�accroissements 
XT

qui conduirait � rejeter au niveau � l�ad�quation de 
XT � X pour un tel �cart� par
un test de Kolmogorov�Smirnov
 Pour � � �� � cm��
an� � � �� 
� cm et T � �� on
obtient d � �� 
��� et N � ��� pour le niveau � � 
 �
 Pour une taille de jeu de
donn�es de �	��� individus� on est donc amen� � rejeter au niveau � � l�hypoth�se
que 
X� suit une loi exponentielle quand bien m�me X suit une loi exponentielle


L�ann�e ��## a �t� choisie car c�est � ce moment l� que les contrastes entre
les di��rents traitements sylvicoles sont les plus forts� De plus la variable
de comp�tition L a �t� calcul�e � partir des donn�es des tables de la base
de donn�es Paracou sous Oracle en rempla	ant la relation d�ordre sur les
hauteurs �cf� �quation ���� par la relation d�ordre sur les diam�tres �car les
hauteurs des arbres ne �gurent pas dans les tables Oracle�� En s�appuyant
sur le jeu de donn�es � o� �gurent les hauteurs� on a pu v�ri�er que cette
hypoth�se n��tait pas trop forte � le coe�cient de corr�lation lin�aire entre
les valeurs de L calcul�es avec la relation d�ordre sur les hauteurs et celles
calcul�es avec la relation d�ordre sur les diam�tres est sup�rieur � (��' ��gure
�����

����� Distribution conditionnelle de �D sachant D et L

On travaille dans ce paragraphe sur le jeu de donn�es � en se limitant
aux accroissements positifs ou nuls �il reste ��#�� individus�� La �gure ��'
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Fig� ���� Fonctions de r�partition des variables X � loi exponentielle de
param
tre � � 
� �X� � �X � arrondi de X � � pr
s � 
� et �X� � pente de la
r�gression lin�aire de l�arrondi � � pr
s de iX par rapport � i pour i � � � � � �
�����
� Les valeurs des param
tres sont � � � �� � cm���an et � � �� ��� � �� 
�
cm�

montre l�accroissement diam�trique�D en fonction du diam�tre pour quatre
valeurs de la variable de comp�tition L� Il s�agit d�une relation triangulaire�

La distribution des accroissements diam�triques �D peut �tre appro

ch�e par une loi exponentielle de param�tre � � �� � cm�an��� Un test de
Kolmogorov
Smirnov rejette au seuil de � ) l�hypoth�se que �D suit cette
distribution �sup

��� �Fn�x�� F �x�
��� � �� ����� n � 
���� individus�� mais le re


jet peut �tre d1 aux arrondis de mesure � l��cart maximal entre la fonction de
r�partition empirique de �D et la fonction de r�partition de la loi exponen

tielle est en e�et obtenu pour �D � � �o� les arrondis de mesure provoquent
les plus fortes impr�cisions�� et est du m�me ordre de grandeur que l��cart
maximal entre la fonction de r�partition de �X� et celle de X �cf� . pr�c�dent��

La distribution conditionnelle de �D sachant D et L varie sensiblement
avec ces deux variables� De fa	on exploratoire� a�n de caract�riser la distri

bution conditionnelle de �D� le diam�tre D et la variable de comp�tition L
ont �t� discr�tis�s en classes� et pour chacune de ces classes l��chantillon de
�D correspondant a �t� extrait et sa distribution empirique �tudi�e� Apr�s
divers essais� la famille de distributions qui s�av�re s�ajuster le mieux � �D
sachant D et L est celle des lois de Weibull � deux param�tres� d��nie de la
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Fig� ���� Variable de comp�tition L calcul�e avec la relation d�ordre sur les
hauteurs �selon l��quation ���
 en fonction de la m�me variable calcul�e avec
la relation d�ordre sur les diam
tres �i� e� en rempla�ant I�Hj � Hi� par
I�Dj � Di� dans l��quation ���
� Les calculs sont faits sur le jeu de donn�es
� apr
s retranchement des individus pr
s du bord�

fa	on suivante � �

X � Weibull ��� ��
 �X� � loi exponentielle de param�tre �

La densit� f���� la fonction de r�partition F��� et les moments de X sont les
suivants �

f����x� � ��x��� exp
�
��x�

�
F����x� � 
� exp

�
��x�

�
E�Xr� �

��
 � r���

�r��

o� ���� d�signe la fonction gamma�
+tant donn� un �chantillon de �D� les param�tres � et � sont estim�s

par r�gression lin�aire de ln
�
� ln

�

� �F ��D�

��
par rapport � ln��D�� o�

�F est la fonction de r�partition empirique de �D �Johnson " Kotz� ���(�

�� La d��nition qui est donn�e ici n�est pas la d��nition usuelle� Il n�y a cependant pas
de d��nition unique de la loi de Weibull dans la litt�rature� Johnson � Kotz ���	
� la
d��nissent ainsi � X � Weibull��� �� ssi �X���� suit une loi exponentielle de param
tre ��
Saporta ����
� la d��nit ainsi � X � Weibull��� �� ssi X��� suit une loi exponentielle de
param
tre �� Ainsi la loi que l�on d��nit est une loi de Weibull de param
tres

�
����� � �

�
au

sens de Johnson � Kotz� et une loi de Weibull de param
tres ����� �� au sens de Saporta�
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Fig� ��'� Accroissement diam�trique annuel en fonction du diam
tre� pour
quatre valeurs de la variable d�interaction � � L � �� �� �� � � L � 
� �� �� �
� L � 
� �� �� � � L � �� �� ���

p��%�  Tomassone et al�� ����� p��#�� �� La �gure ��% montre les valeurs des
param�tres � et � de la distribution conditionnelle de �D sachant D et L
en fonction de D et L� Le param�tre � tend � cro!tre avec L et est approxi

mativement ind�pendant de D� tandis que le param�tre de forme � tend �
cro!tre avec D et est approximativement ind�pendant de L� Ces tendances
sont con�rm�es sur la �gure ��� qui montre le param�tre � �respectivement
�� de la distribution conditionnelle de �D sachant L �respectivement D� en
fonction de L �respectivement D��

En �n de compte� la vitesse de croissance en diam�tre est pr�dite par �cf�
�quation ����� �

E��DjD�L� � ��
 � 
���
����

����'�

avec �

� � �� � �� L ����%�

�� On pourrait �galement utiliser les estimateurs du maximum de vraisemblance �� et
��� qui v�ri�ent �Johnson � Kotz� ��	
� p����� �

�

��
�

�
NX
i��

x
��
i lnxi

��
NX
i��

x
��
i

���

�
�

N

NX
i��

lnxi

�

��
�

�

N

NX
i��

x
��
i

o� �x�� � � � � xN � est l��chantillon de valeurs� Les conclusions sont inchang�es�
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Fig� ��%� Param
tres � et � de la distribution conditionnelle de �D sachant
D et L en fonction de D et L� Les classes de diam
tres �graphiques a et
c
 et de L �graphiques b et d
 sont les suivantes � D � 
� � � cm ou
L � � � �� �� � ���� D � 
� � � cm ou L � 
 � �� �� � D � �� � � cm
ou L � 
 � �� �� � ���� L � � � �� ��� Ne sont repr�sent�es que les classes
contenant au moins ��� individus�
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Fig� ���� �a
 Param
tre � de la distribution conditionnelle de �D sachant
L en fonction de L� La r�gression lin�aire donne � � � �� �� � 
� �
L �R� �
�� ��
� �b
 Param
tre � de la distribution conditionnelle de �D sachant D
en fonction de D� La r�gression lin�aire donne � � � �� �� � �� ���
���D
�R� � �� ��
� Les classes de L ou de D sont centr�es sur l�abscisse des points
repr�sent�s � une classe n�est repr�sent�e que si elle contient au moins ���
individus�

� � �� � ��D ������

On peut �galement donner � pr�sent la forme explicite du r�ducteur P �cf�
�quation ������ L�accroissement potentiel en diam�tre vaut �

Q��� ��DjD�L� � F��
����
� �� �

�� ln �
�

����

donc �

P �L� �
Q��� ��DjD � �� L�

Q��� ��DjD � �� L � ��

�

�� ln �
�

����� �
��

� ln �
�����

�
�
��

�

�����

����#�

La forme particuli�re de la distribution de Weibull fait que l�expression de P
ne d�pend plus du quantile � �
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����
 Taux de mortalit	

Le calcul du taux de mortalit� selon l��quation ������ n�cessite �

� d��tablir une relation empirique entre le diam�tre et la variable de com

p�tition L�

� de caract�riser la distribution diam�trique f dans l��tat stationnaire�

La premi�re relation est �tablie � partir du jeu de donn�es �� en se re

streignant aux parcelles t�moin �� % et �� ��#�� individus�� L��tude de la
valeur moyenne de L sachant D �cf� �gure ��#� conduit � choisir une relation
exponentielle du type �

L � L� exp
�
� D

Dc

�
������

La vitesse de croissance en diam�tre a�D� du mod�le arbre sans interactions
correspondant est obtenue � partir des �quations ������ et ����'�
������ en
rempla	ant L par son expression �������

Fig� ��#� Indice de comp�tition L en fonction du diam
tre sur les parcelles
t�moin de Paracou en ���� � � valeurs moyennes de L par classes de dia�
m
tre larges de � cm �les moustaches indiquent les quantiles � 	� et �� �
 �
���� fonction exponentielle d��nie par l��quation �����
�

La distribution diam�trique dans l��tat stationnaire est estim�e � l�aide
du jeu de donn�es �� On la caract�rise par une distribution exponentielle de
param�tre � � bien qu�un m�lange de deux lois exponentielles fournisse un
meilleur ajustement aux donn�es �Bergonzini� ����� �

f�x� � � exp��� �x� 
��	 ����(�
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L�expression du taux de mortalit� est alors �cf� �quation ����� �

m�x� � �a��x�� da�
dx
�x� ������

avec �

a��x� �
��
 � 
���x��

��� � ��L� exp��x�Dc��
���	x


������

��x� � �� � ��x ������

����� Estimation des param�tres

La signi�cation des param�tres et les �quations qui les d��nissent sont
rappel�es dans le tableau ����

Param�tres pour la croissance et la mortalit�

Les param�tres ��� ��� �� et �� ont �t� estim�s en minimisant la somme
des carr�s des �carts entre les �D du jeu de donn�es � et les valeurs pr�dites
par les �quations ����'�
������� Le coe�cient de corr�lation lin�aire entre
valeurs observ�es et valeurs pr�dites atteint alors (���� ce qui correspond �
peine � '�# ) de variance expliqu�e ��

Les param�tres L� et Dc ont �t� estim�s en minimisant la somme des
carr�s des �carts entre les valeurs de la variable L du jeu de donn�es � �par

celles t�moin uniquement� et les valeurs pr�dites par l��quation ������� Le
coe�cient de corr�lation lin�aire entre valeurs observ�es et valeurs pr�dites
atteint alors (���� ce qui correspond � ���% ) de variance expliqu�e�

Le param�tre � de la distribution diam�trique a �t� estim� par l�estima

teur du maximum de vraisemblance �

�� �
NPN

i�� �Di � 
��
� partir du jeu de donn�es � �N � ����� individus��

Soit � est la surface du houppier dans le jeu de donn�es �� Le param�tre

 a �t� estim� par r�gression lin�aire de R �

q
��� par rapport au diam�tre

en imposant une ordonn�e � l�origine nulle� La r�gression est illustr�e sur
la �gure ���� Le coe�cient de corr�lation lin�aire entre valeurs observ�es
et valeurs pr�dites n�est pas bon �(�%(�� Une relation allom�trique du type
R � 
Dc ne fournit cependant pas de meilleur ajustement�

�� Soit fxigi����N l�ensemble des donn�es observ�es et fyigi����N les donn�es corres�
pondantes pr�dites par un mod
le� La variance empirique est � V � �

N��

P
�xi � �x�

� et la

variance r�siduelle � Vres � �

N��

P
�xi � yi�

�� On d��nit alors la part de variance expliqu�e
par le mod
le par � �� Vres�V � Dans le cas d�une r�gression lin�aire� il s�agit du R��
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Fig� ���� Rayon du houppier �R
 en fonction du diam
tre �D
 � � jeu de
donn�es � � mod
le lin�aire R � 
D � ��

Les param�tres 
 et � �d��nis par l��quation ���( p���� ont �t� estim�s
indirectement � partir du jeu de donn�es �� Supposons que 
 et � soient
connus� Le remplacement de la variable d�interaction L par son expression
moyenne ������ donne un syst�me d��quations di��rentielles sur le diam�tre
et la hauteur� qui s��crit �

������
�����

dD

dt
� a��D�

dH

dt
� 
P

�
L� exp

�
� D

Dc

��
�

�
� � 


a��D�

D

�
H

o� la fonction a� est donn�e par ������� Ce syst�me peut �tre r�solu num�ri

quement� Une relation hauteur en fonction du diam�tre H � ���	�D� est alors
obtenue� qui peut �tre confront�e aux mesures� En pratique les param�tres 

et � sont estim�s de mani�re � minimiser la somme des carr�s des �carts entre
les hauteurs observ�es et les hauteurs pr�dites par la fonction ���	 �cf� �gure
������ Le coe�cient de corr�lation lin�aire entre valeurs observ�es et valeurs
pr�dites atteint alors (�#�� ce qui correspond � %� ) de variance expliqu�e�

Les valeurs des param�tres sont donn�s dans le tableau ���� La �gure ���(
montre le taux de mortalit� en fonction du diam�tre� tel que calcul� � partir
des �quations ������ � ������� La �gure ���� montre l�allure de la distribution
de Weibull qui repr�sente la distribution de �D pour quelques valeurs de D
et L�
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Tab� ���� D��nition et valeur des param
tres� En r�gression lin�aire� les in�
tervalles de con�ance � �� � sont obtenus gr�ce � la distribution normale
des r�sidus � en r�gression non�lin�aire� les intervalles de con�ance � �� �
sont obtenus de fa�on approximative en lin�arisant la fonction de r�gression
autour de l�estimation �Bates � Watts� ����� p��	
 � l�intervalle de con�ance
de � est obtenu par application du th�or
me central limite�
Symbole Description Estimation

�� Ordonn�e � l�origine du param�tre
d��chelle de la distribution de �D
2�cm�an�����3 ��quation ���%�

�� �� 
�

�� Pente du param�tre d��chelle de la
distribution de �D 2�cm�an�����3
��quation ���%�

�� �� 
�

�� Ordonn�e � l�origine du param�tre de
forme de la distribution de �D 2
3
��quation �����


� 
� 
� 


�� Pente du param�tre de forme de la
distribution de �D 2cm��3 ��quation
�����


� ��
��� � 
� ��
���

L� Variable d�interaction moyenne des
semis �D � �� 2
3 ��quation �����


� ��� �� ��

Dc Diam�tre auquel la variable
d�interaction moyenne est divis�e par e
2cm3 ��quation �����


�� �� 
� 


� Param�tre de la distribution
diam�trique �loi exponentielle� 2cm��3
��quation ���(�

�� ���� �� 
���


 Rapport rayon du houppier 4 diam�tre
2m�cm��3 ��quation ����

�� ��� �� ���


 Gain potentiel annuel par unit� de
surface terri�re 2m�an��3 ��quation ���(�


� ��� �� 



� Taux de respiration et d�entretien du
bois vivant 2an��3 ��quation ���(�


� ��
��� � �� ��
���
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Fig� ���(� Probabilit� annuel de mourir en fonction du diam
tre

Comparaison des valeurs estim�es avec des valeurs donn�es dans
la litt�rature

Les valeurs obtenues des param�tres 
� 
 et � peuvent �tre compar�es aux
valeurs trouv�es dans la litt�rature sur les mod�les de trou�es� Il faut pour
cela �tablir le lien entre ces param�tres et les param�tres couramment utilis�s
dans les mod�les de trou�es� Plut�t que 
� les mod�les de trou�es utilisent
g�n�ralement un param�tre laimax qui repr�sente l�indice foliaire maximum
des individus d�une esp�ce consid�r�e� Ce param�tre correspond au terme
d�auto
ombrage int�gr� sur l�ensemble du houppier dans l��quation ���'� �

laimax � lii

Z Hi

Hf�t�i

si�h� dh

En tenant compte des expressions de lii ��quation ��#� et de si ��quations ���
et ��%�� on obtient �

laimax �



�R�
i

Z Hi

Hf�t�i

CD�
i �i�h� dh

�
C

�
�
������

De m�me� pour calculer 
� les mod�les de trou�es se basent g�n�ralement
sur les accroissements annuels maximum en diam�tre et en hauteur de jeunes
arbres� que l�on note �Dmax et �Hmax respectivement� En suivant le calcul
de Prentice " Leemans ����(�� la croissance est maximale lorsque L � � et
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Fig� ����� Distribution de Weibull qui repr�sente la distribution condition�
nelle des accroissements diam�triques annuels sachant D et L � L � � �
���� L � 
 � L � ��

que la respiration est n�gligeable� Cela se traduit dans l��quation ����(� par �

d

dt

�
D�H

�
� 
DH

dD

dt
�D�dH

dt
� D�
P ���

Comme P ��� � 
 et pour un jeune arbre �H � �� D � �� H�D � �� o� �
est la pente � l�origine de la relation hauteur en fonction du diam�tre�� cette
�quation devient �


�
dD

dt
�
dH

dt
� 


En remarquant que dH�dD � H�D � �� on obtient �nalement �


 � ���Dmax � ��Hmax ����'�

En�n la comparaison des �quations ����� et ����(� donne � � Cq �o� C
est la constante de proportionnalit� de la relation d�allom�trie ��% et q le
coe�cient de respiration des mod�les de trou�es��

Le tableau ��� donne des valeurs de 
� 
 et � issues de la litt�rature sur les
mod�les de trou�es� Les estimations que nous avons obtenues �tableau ����
sont du m�me ordre de grandeur que celles obtenues dans d�autres types de
formations foresti�res�

D�autres valeurs de ces param�tres peuvent �tre extraits de compilation
de donn�es sylvicoles �Prentice " Helmisaari� ���� donnent ainsi les valeurs
des param�tres utiles aux mod�les de trou�es pour vingt essences d�Europe
du nord� ou de la litt�rature sur les mod�les �cophysiologiques �Bossel "
Sch0fer� ��#�  Bossel " Krieger� ����  M0kel0� ������ Malgr� une proximit�



Relations empiriques et estimation des param�tres ��

conceptuelle entre les mod�les de trou�es et les mod�les �cophysiologiques
�illustr�e par le mod�le formix de Bossel " Krieger� ������ les param�tres
utilis�s dans ces derniers ne correspondent pas directement � ceux utilis�s
dans les premiers �

� d�une part les unit�s sont di��rentes �les gains dus � la photosynth�se et
les taux de respiration sont typiquement exprim�s en masse de carbone
par unit� de masse de mati�re s�che ou unit� de surface foliaire�� car
les �cophysiologistes raisonnent en biomasse davantage qu�en volume  

� d�autre part le carbone est g�n�ralement allou� dans des compartiments
de fa	on assez pr�cise� et il n�est pas toujours �vident de faire le parall�le
entre ces processus d�allocation et les deux termes de la fonction de
croissance des mod�les de trou�es�

Le passage des param�tres des mod�les �cophysiologiques aux param�tres des
mod�les de trou�es n�cessite donc souvent quelques calculs�

Param�tres pour le recrutement

Les arbres recrut� sont initialis�s � D� � 
 cm et H� � ���	�D�� � 
� � m�
Cela est inf�rieur au diam�tre minimum d�inventaire � Paracou �Dmin � 
�
cm�� ce qui suppose que les �quations de croissance ajust�es pour D � Dmin

peuvent �tre extrapol�es � D � Dmin� Ce choix de mod�liser la croissance
d�s un diam�tre aussi petit a �t� fait pour que le placement au hasard des
arbres recrut�s n�a�ecte pas trop la r�partition spatiale des arbres � durant la
croissance de � � �( cm de diam�tre� la comp�tition a le temps de s�exprimer
�nous reviendrons sur ce point au paragraphe ��%����

L�e�ectif total N d�arbres pr�sents dans le peuplement doit �tre �x� en
accord avec ce seuil de recrutement� Nous avons �x� N � ���� arbres de
diam�tre sup�rieur � � cm� ce qui avec une distribution diam�trique exponen

tielle de param�tre � donne � N exp��� �
�� 
�� � �
�� arbres de diam�tre
sup�rieur � �( cm� Ce nombre est �gal � la moyenne sur la p�riode ��#� 

���' de l�e�ectif de la parcelle t�moin ��� et est sup�rieur � l�e�ectif moyen
des parcelles de Paracou en ��#� ������ ��� arbres�� Il est di�cile d��valuer
si l�e�ectif de ����� �
�� � �
�� arbres de diam�tre compris entre � et �(
cm est une sur
 ou une sous
estimation de la r�alit�� Ce nombre peut �tre
compar� � la densit� de grands semis �H � 
� �� m et D � 
� cm� d�une
trentaine d�esp�ces estim�s sur les �� parcelles de Paracou en ��#% avec un
taux de sondage de ��� ) ���� placettes de �( m� par parcelle�� La densit�
observ�e est de ����� 

�� grands semis par parcelle�
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Tab� ���� Valeurs des param
tres 
� 
 et � trouv�es dans la litt�rature sur les
mod
les de trou�es� Les notes indiquent les valeurs obtenues indirectement �
partir d�autres param
tres�

R�f�rence Mod�le Type de for�t Valeur
Param�tre 
 2m�cm��3 �� �� ��� �� ��� dans le mod�le�
Bossel " Krieger
������

formix For�t �
dipt�rocarpac�es de
Malaisie

(���'

Prentice " Leemans
����(�

forska For�t de Su�de ���
esp�ces�

(��( � (���a

Desanker "
Prentice ������

miombo For�t tropicale
s�che d�Afrique
centrale �# esp�ces�

(�(% � (��(b

Param�tre 
 2m�an��3 �� 
� ��� �� 

 dans le mod�le�
Prentice " Leemans
����(�

forska For�t de Su�de ���
esp�ces�

��(� � ���'c

Botkin et al� ������ jabowa For�t feuillue du
nord
est des USA
��� esp�ces�

(�'% et ����d

Shugart et al�
���#(�

kiambram For�t tropicale
humide d�Australie
���' esp�ces�

(��% � '�(#d

�moy� � ��(��

Param�tre � 2an��3 �� 
� ��
��� � �� ��
��� dans le mod�le�
Leemans ������ forska For�t de Su�de ���

esp�ces�
(�((# � (�(�'e

Prentice et al�
������

forska For�t de Su�de (�(�e

a L�article donne les valeurs de C et laimax� La valeur de � s�en d�duit par l��quation

�������
b L�article donne les valeurs de C et du point de compensation lumineuse � �cf� �qua�

tion A��� p������ La valeur de laimax se d�duit de � en utilisant l��quation � �

kI� exp��klaimax� donn�e par Prentice � Leemans ����
� �cf� �quation ��� pour la si�

gni�cation de k et I���
c L�article donne � et soit �Dmax� soit �Hmax� La valeur de 	 s�en d�duit par l��quation

�������
d Les articles donnent � et un param
tre de croissance g �cf� �quation A��� p���
�� La

relation entre g et �Dmax est �Botkin et al�� ��	�� � �Dmax � �� 	gDmax�Hmax� o� Dmax

et Hmax sont le diam
tre maximum et la hauteur maximum de l�esp
ce consid�r�e�
e Les articles donnent q�
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��� Bilan � d�	nition du mod�le

Cette courte partie vise simplement � rappeler la d��nition du mod�le�
et � pr�senter quelques caract�ristiques du peuplement simul� par le mod�le�

��
�� Espace des phases

Un arbre est d��ni par son diam�tre D � 
 cm� sa hauteur H � 
� � m
et ses coordonn�es spatiales q � A� o� A � R

� est le domaine spatial de la
parcelle� L�espace des phases pour un arbre est donc �
������
�������A�
Le peuplement est d�crit par une collection d�arbres de taille N � �����

Comme variables secondaires� le rayon du houppier R de l�arbre et la
variable de comp�tition L sont d��nis� Les e�ets de bord pour le calcul de L
sont r�gl�s en consid�rant la parcelle A� suppos�e rectangulaire� comme un
tore ��gure ������

D

B
C

A

C

D

A

B

C

D

A

B

Fig� ����� Transformation d�un rectangle en un tore en repliant les c�t�s
oppos�s les uns contre les autres �de gauche � droite
�

��
�� �quations de la dynamique

Les �quations du mod�le sont rassembl�es dans le tableau ���� La trajec

toire de chaque individu est obtenue en int�grant les vitesses de croissance
en diam�tre �a� et en hauteur �b� suivant un sch�ma de Newton �

�
D�t ��t� � D�t� � a�t
H�t ��t� � H�t� � b�t

avec un pas de temps �t � 
 an�
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Tab� ���� �quations du mod
le�
Variables +quation

Module recrutement
q� coordonn�es spatiales
2m3

q � loi uniforme sur A

Module croissance

a � vitesse de croissance
en diam�tre 2cm�an��3

a�D�L� �
��
 � 
���D��

��L����	D


b � vitesse de croissance
en hauteur 2m�an��3

b�D�H� L� � max
�
�� 
P �L��

�
� � 


a

D

�
H

�

L � variable de
comp�tition 2
3

Li �



�R�
i

X
j ��i

��kqi � qjk � Ri� Rj� I�Hj � Hi�

R � rayon de la couronne
2m3

R � 
D

Module mortalit�

m � taux de mortalit� 2
3 m�D� � � 


f�D�

d �a�f�

dD

Fonctions Expression
� � param�tre d��chelle ��L� � �� � ��L
� � param�tre de forme ��D� � �� � ��D

P � r�ducteur de la
lumi�re

P �L� �

�
����

��L�

����	�


f � distribution
diam�trique

f�D� � � exp���D�

a� � vitesse moyenne de
croissance en diam�tre

a��D� �
��
 � 
���D��

�
h
L� exp

�
� D

Dc

�i���	D
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��
�
 Caract	ristiques du peuplement dans l�	tat sta

tionnaire

Comme la mod�lisation de la mortalit� et du recrutement suppose le peu

plement dans l��tat stationnaire� on ne peut que comparer l��tat stationnaire
du mod�le aux parcelles de Paracou �parcelles t�moin ou parcelles avant tout
traitement��

Pour obtenir l��tat stationnaire du mod�le� on part d�un �tat initial d��ni
en pla	ant les arbres au hasard� en tirant leur diam�tre ind�pendamment les
uns des autres suivant une loi exponentielle de param�tre � sur �
����� et
en calculant leur hauteur selon la relation H � ���	�D� d��nie au paragraphe
������ Une simulation sur �((( ans est alors r�alis�e� qui aboutit � un �tat
E� qui sera utilis� comme �tat initial pour toutes les autres simulations� On
v�ri�era au chapitre � �. ����� p��'�� que le mod�le atteint son �tat station

naire en moins de �(( ans� de sorte que E� constitue une r�alisation de l��tat
stationnaire�

� partir de l��tat E�� cent simulations sur '(( ans ont �t� r�alis�es� en
modi�ant � chaque fois la graine du g�n�rateur de nombres pseudo
al�atoires�
Les r�sultats qui suivent sont bas�s sur les �(( �tats �naux ainsi obtenus�
consid�r�s comme �(( r�alisations de l��tat stationnaire�

La �gure ���� montre la relation entre la hauteur et le diam�tre des arbres
dans l��tat E�� par comparaison avec Paracou� Bien que la tendance globale
soit bien reproduite� la variabilit� sur les hauteurs est plus faible dans la
simulation que dans la r�alit��

La �gure ���� montre la distribution des diam�tres� des hauteurs et de
la variable de comp�tition L dans l��tat E�� L�accord entre la distribution
diam�trique simul�e et la distribution observ�e est assez bon� La distribution
n�est repr�sent�e que pour D � 
� cm� puisque tel est le diam�tre minimum
d�inventaire � Paracou� Le nombre d�individus de diam�tre sup�rieur � �(
cm� estim� � partir des �(( �tats stationnaires simul�s� est de ���� � ���
ce qui est l�g�rement plus qu�attendu avec une distribution exponentielle de
param�tre � �� savoir ��(( arbres� cf� . �������

L�accord entre la distribution des hauteurs simul�e et celle observ�e est
moins bon � la distribution simul�e a un mode d�cal� vers la droite et qui
correspond � une densit� trop �lev�e�

En�n la distribution de la variable L pr�sente une distribution multimo

dale avec des pics sur les valeurs enti�res� Comme cela est montr� en annexe
B �. B�� p���#�� cette distribution est obtenue d�s que les arbres sont plac�s
au hasard et que le rayon de leur houppier suit une loi exponentielle� On peut
noter que les plus fortes valeurs de L sont alors voisines de �� Cela n�est peut

�tre qu�une co
ncidence� mais ce nombre de � arbres dominants correspond
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Fig� ����� Hauteur en fonction du diam
tre dans l��tat simul� E� et � Pa�
racou � � donn�es de Paracou �jeu de donn�es �
 � meilleur ajustement
H � ���	�D� lorsque 
 et � varient � la surface gris�e repr�sente l�enveloppe
de l��tat simul� E� ����	 arbres
�

au nombre de strates que les botanistes distinguent dans la for�t guyanaise
mature �Birnbaum� ����  Lescure� ���#  Oldeman� ������ et dans d�autres
for�ts tropicales humides �Cheviron� ��#'� p�#  CTFT� ��#�� p�#�  Newman�
��'���

Ce paragraphe ach�ve la premi�re partie de ce chapitre consacr�e � la
construction du mod�le proprement dite� Les deux sections qui suivent ����
et ��'� constituent deux applications du mod�le � d�une part pour �tudier le
partage de la croissance entre diam�tre et hauteur� d�autre part pour �tudier
les r�partitions spatiales�

��
 Partage de la croissance entre diam�tre et
hauteur

L��quation de croissance des mod�les de trou�es est une �quation de crois

sance sur le volume V � D�H� Une relation suppl�mentaire est n�cessaire
pour partager cet accroissement entre un accroissement en diam�tre et un
accroissement en hauteur� Dans le pr�sent mod�le le syst�me d��quations a
�t� compl�t� en mod�lisant de fa	on empirique l�accroissement diam�trique�

On a �
dV

dt
� D�dH

dt
� 
DH

dD

dt
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Fig� ����� Distribution de la hauteur �a
� du diam
tre �b
 et de l�indice de
comp�tition L �c
 dans l��tat simul� E� � 
 et tel qu�observ� � Paracou �histo�
gramme
� Les histogrammes �a
 et �c
 sont obtenus � partir du jeu de donn�es
� � l�histogramme �b
 est obtenu � partir du jeu de donn�es 	�

o� le premier terme repr�sente la contribution de la croissance en hauteur � la
croissance en volume� et le second la contribution de la croissance en diam�tre
� la croissance en volume� La part de la croissance en volume assign�e � la
croissance en diam�tre vaut donc �

� �

DH dD

dt
dV
dt

�

DH dD

dt


DH dD
dt
�D� dH

dt

Dans le cas du pr�sent mod�le� elle s��crit �

� � 
DH
��
 � 
���

����
� 


D� �
P �L�� �H�

La �gure ���'a montre l��volution de � avec la variable de comp�tition L
pour quelques valeurs de D et H � la part de l�accroissement assign� � la
croissance en diam�tre augmente avec la valeur de l�indice de comp�tition
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pour la lumi�re� � D et H �x�s� Ce r�sultat est contraire aux observations
couramment faites� o� les arbres soumis � une forte comp�tition pour la
lumi�re tendent � investir davantage dans la croissance en hauteur �Holbrook
" Putz� ��#�  Paltridge� ������ Il en r�sulte qu�avec notre mod�le� plus la
comp�tition pour la lumi�re est intense� plus les arbres ont un pro�l � trapu ��
La �gure ���%a montre ainsi les relations hauteur moyenne en fonction du
diam�tre� simul�es pour trois valeurs de la densit� du peuplement � plus le
peuplement est dense �comp�tition intense�� plus la courbe est aplatie� alors
que l�on s�attendrait au contraire � des pro�ls d�autant plus �lanc�s que la
densit� est forte�

Fig� ���'� D�pendance de la part � de la croissance en volume investie dans
la croissance en diam
tre vis���vis de la variable de comp�tition L� pour dif�
f�rentes valeurs de H et D � D � �� cm et H � ���	�D� � H� � ���� D � ��
cm et H � H� � D � 
� cm et H � H� � ���� D � �� cm et H � H� � �
m � D � �� cm et H � H� � � m� �a
 valeurs usuelles des param
tres �
�b
 la vitesse de croissance en diam
tre est donn�e par l��quation ���	�
 avec
��� � �� ��� �

�
� � 
�� �

�
� � �� �� et ��� � �� ���
�

�� cm���

On peut montrer par le calcul que ����L � � � une augmentation de
L r�duit � la fois la vitesse de croissance en diam�tre dD�dt et la vitesse
de croissance en volume d �D�H� �dt� mais la deuxi�me r�duction est plus
forte de sorte qu�une augmentation de L pro�te davantage � la croissance en
diam�tre qu�� la croissance en hauteur� L�accroissement en diam�tre d�pend
de L via les param�tres ��� ��� �� et ��� de m�me que l�accroissement en
volume �via la fonction P �� Pour renverser le signe de ����L tout en conser

vant la forme des �quations� il faut donc donner des valeurs di��rentes � ces
param�tres dans les expressions de dD�dt et de P �
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Fig� ���%� Relation hauteur moyenne en fonction du diam
tre pour trois den�
sit�s du peuplement � N � ���� � N� � N � �N� � ���� N � N����
�a
 valeurs usuelles des param
tres � �b
 la vitesse de croissance en diam
tre
est donn�e par l��quation ���	�
 avec ��� � �� ��� ��� � 
�� ��� � �� �� et
��� � �� ���
�

�� cm��� La hauteur moyenne � diam
tre donn� est obtenue en
estimant la distribution conjointe hauteur � diam
tre et en calculant l�esp��
rance conditionnelle de H sachant D �cf� �quation ���� p���	
�

D�monstration � on pose d�sormais �

P �L	 �

�
��
�

�����

avec � � �� � ��L 
�
���

dD

dt
�

��
 � 
�	�	

���	���
� avec

�
�� � ��� � ���L
	� � 	�� � 	��D


�
���

de sorte que �


 �
�

���	���
� �
������ � �

�
avec �

� �
�H��
 � 
�	�	

D
�
����
�

� �
�H


�
����
�

qui ne d�pendent pas de L
 La d�riv�e partielle de 
 par rapport � L s��crit donc �

�


�L
�

�


���
���

�L
�
�


��

��

�L

� �
���
	�

�

���	������ �
������ � �

� � ��
�

���	���
�

��	������
�	��
������ � �

��
�

���
	�

�

���	������ �
������ � �

�� � sgn
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avec �

sgn�L	 �
�


���

��

�������
�
	�
	�

h
������ � �

i
Le signe de �
��L � D et H �x�s est �gal au signe de sgn


Lorsque ��� � ��� ��� � �� et 	�� � 	�� l�expression de sgn se simpli�e en �

sgn�L	 � ������ �
	�
	

h
������ � �

i
�

	�
	
� � ������

�

�

	�
	

�

Comme 	� � 	 et � � �� �
��L � �

M�me quand on distingue ���� ��� et 	�� de ��� �� et 	�� on ne peut pas avoir

�
��L � � pour tout L car au voisinage de
�
���� � ��

�
��� 
qui est un nombre

positif� le signe de sgn est positif
 Pour avoir sgn�L	 � � sur un domaine aussi
grand que possible� il faut que ��� soit petit ou ��� grand ou 	�� petit ou 	�� petit


Par exemple en �xant de fa	on arbitraire ��� � �� ��� �
�
� � 
�� �

�
� � �� ��

et ��� � �� ���
�
�� cm�� �cf� �gure ���� dans l�expression de dD�dt ��quation

����� tout en maintenant les valeurs de ��� �� et �� dans l�expression de P
��quation ���%�� on obtient une d�pendance de � vis
�
vis de L qui s�inter

pr�te plus naturellement ��gure ���'b�� Avec ces valeurs de param�tres� la
hauteur moyenne � diam�tre donn� augmente avec la densit� du peuplement
��gure ���%b��

Le fait que � diminue lorsque L diminue �� D et H �x�s� ne signi�e
pas cependant que la part de l�accroissement investie dans la croissance en
diam�tre diminue lorsque l�arbre grossit� En prenant en e�et l�expression
moyenne de L en fonction de D ��quation ����� et la relation H � ���	�D�
qui en r�sulte �cf� . ������� � n�est plus fonction que du diam�tre� La �gure
���� illustre cette relation moyenne � on y v�ri�e que la part de l�accroissement
investie dans la croissance en diam�tre ne cesse d�augmenter avec la taille de
l�arbre�

��� �tude de la r�partition spatiale

Dans cette partie nous �tudions les r�partitions spatiales des arbres telles
qu�observ�es � Paracou et telles que simul�es par le mod�le arbre type mo

d�le de trou�es� Les r�partitions spatiales des essences foresti�res de Paracou
ont d�j� �t� �tudi�es par Bariteau ������  Collinet ������  Dessard ����%�  
Durrieu de Madron ���#��  Forget et al� ������  Gader ����(�  Grandval
������  Kokou ������  Picard ����%�  Traissac ����#�� Elles sont le plus
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Fig� ����� D�pendance de la part � de la croissance en volume investie dans
la croissance en diam
tre vis���vis du diam
tre� pour le mod
le arbre sans
interactions obtenu en calculant L d�apr
s l��quation �����
�

souvent agr�gatives ou al�atoires� comme dans la plupart des for�ts tropi

cales �Forman " Hahn� ��#(�� Cependant on consid�re ici un peuplement
gris� sans distinction d�esp�ces� Dans un premier temps la m�thode d��tude
sera pr�sent�e� puis les r�partitions de Paracou seront caract�ris�es� en�n les
simulations seront analys�es�

����� Caract	risation d�une r	partition spatiale

Une r�partition spatiale est consid�r�e comme une r�alisation d�un pro

cessus ponctuel �annexe B�� On suppose que ce processus est homog�ne et
isotrope� Il peut alors �tre caract�ris� par la fonction K de Ripley� qui s�in

terpr�te ainsi � soit � la densit� du peuplement �nombre d�arbres par unit�
de surface�  �K�r� est le nombre moyen d�arbres situ�s � une distance inf�

rieure ou �gale � r d�un arbre pris au hasard� Lorsque les arbres sont plac�s
au hasard �processus de Poisson homog�ne�� K�r� � �r�� Pour un proces

sus ponctuel qui g�n�re des r�partitions r�guli�res� K�r� � �r�� Pour un
processus ponctuel qui g�n�re des r�partitions agr�gatives� K�r� � �r��

Divers estimateurs de K ont �t� propos�s �Cressie� ����� p�%�(�� la prin

cipale di�cult� venant de la correction des e�ets de bord� Nous avons utilis�
l�estimateur propos� par Ripley ���#�� p��'�� �

�K�r� �



N��

NX
i��

NX
j���j ��i

I�� � kqi � qjk � r�

w�qi� kqi � qjk�
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o� w�q� u� est la proportion de la circonf�rence du cercle centr� en q et de
rayon u qui se trouve � l�int�rieur de la zone A� Si A est un rectangle de
dimensions l � L par exemple� on pose �

di � distance de q au ie bord le plus proche �i � 
� 
�

et l�expression de w pour u � �
�
min�l� L� est alors �Cressie� ����� p�%�(� �

w�q� u� �

�

� �



�acos�min�d�� u� �u� � acos�min�d�� u� �u�	 si u� � d�� � d

�
�

�
�
� �

�

�acos�d��u� � acos�d��u�	 si u� � d�� � d

�
�

L�estimateur de l�intensit� est simplement �

�� �
N

��A�
o� ��A� est la surface de la parcelle A�

L��cart de �K�r� � �r� est jug� signi�catif si �K�r� sort de l�enveloppe de
�(( r�alisations d�un processus de Poisson homog�ne de m�me intensit� que
la r�partition �tudi�e�

On s�int�ressera �galement � l�interaction entre petits et gros arbres� un
� petit � arbre �tant un arbre de diam�tre inf�rieur � un diam�tre seuil Ds

et un � gros � arbre �tant un arbre de diam�tre sup�rieur au m�me seuil�
Ces notions reviendront dans les chapitres � et �� Leur r�partition est alors
consid�r�e comme une r�alisation d�un processus ponctuel bivari� �cf� annexe
B�� L�ind�pendance du processus qui g�n�re la position des petits arbres et
du processus qui g�n�re la position des gros arbres peut �tre test�e via la
fonction d�interaction K���r� de Ripley qui est �gale � �r� lorsque les deux
processus sont ind�pendants� Nous avons utilis� l�estimateur de K�� propos�
par Hanisch " Stoyan ������ �

�K���r� �
��A�
N�N�

N�X
i��

N�X
j��
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est l�ensemble des coordonn�es des gros arbres�

����� R	partitions spatiales � Paracou

On s�int�resse aux parcelles avant tout traitement� en l�occurrence en
��#�� La �gure ���# montre la fonction K de Ripley estim�e sur la parcelle
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�� La r�partition spatiale est r�guli�re aux distances inf�rieures � �( m et
agr�gative autour de �( m� La fonction K de Ripley peut �tre r�sum�e en
indiquant simplement les �chelles auxquelles elle passe au
dessus de l�enve

loppe sup�rieure �r�gularit� de la r�partition� ou en
dessous de l�enveloppe
inf�rieure �agr�gativit� de la r�partition�� La �gure ���� montre ainsi le r�

sum� de la fonction K de Ripley pour les parcelles � � �� de Paracou� Il y a
r�gularit� aux distances inf�rieures � �( m sur toutes les parcelles� de mani�re
plus ou moins marqu�e� L�agr�gation autour de �( m n�est pas aussi syst�

matique �elle est absente notamment sur les parcelles � et #�� mais ressort
n�anmoins globalement�

Fig� ���#� Fonction K de Ripley pour la parcelle � de Paracou en ���� � 

et enveloppes de ��� r�alisations d�un processus de Poisson de m�me inten�
sit� �����
� La fonction

q
K�r� ���r plut�t que K�r� est repr�sent�e� de sorte

que des valeurs positives �respectivement n�gatives
 indique de l�agr�gativit�
�respectivement de la r�gularit�
� La bande sous�jacente indique les distances
auxquelles un �cart signi�catif � la r�partition al�atoire se produit � r�gu�
larit� � agr�gativit�
�

L�analyse peut �tre approfondie en calculant la fonction K de Ripley en
se restreignant au sous
ensemble des arbres de diam�tre sup�rieur � Ds� o�
Ds est un diam�tre seuil� La �gure ���( montre ainsi le r�sum� de la fonction
K de Ripley pour les �� parcelles lorsque Ds varie de �( � �( cm� Il appara!t
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Fig� ����� R�sum� de la fonction K de Ripley pour les parcelles � � �	 de
Paracou en ���� � l�abscisse indique la distance � indique de la r�gularit� �

indique de l�agr�gativit��

que l�agr�gation � �( m est le fait des petits arbres �D � 
� cm� � lorsqu�on ne
prend en compte que les arbres de diam�tre sup�rieur � �' cm� l�agr�gation
� �( m n�est en e�et plus apparente� La r�gularit� en dessous de �( m se
maintient en revanche m�me en se restreignant aux plus gros arbres �jusqu��
�(
'( cm de diam�tre��

R�ciproquement la fonction K de Ripley peut �tre calcul�e en se restrei

gnant au sous
ensemble des arbres de diam�tre inf�rieur � Ds� La r�gularit�
en dessous de �( m dispara!t lorsque l�on restreint aux petits arbres �D � 
�
cm��

L��tude de l�interaction entre petits arbres �arbres de diam�tre inf�rieur �
�( cm� et gros �arbres de diam�tre sup�rieur � �( cm� ne met en �vidence au

cune interaction entre les deux populations� except� une attraction � grande
�chelle �petite distance� sur certaines parcelles et une r�pulsion � �( ou �( m
sur les parcelles �� ' et �� ��gure ������

En �n de compte� la r�partition spatiale des arbres � Paracou� toutes
esp�ces confondues� pr�sente de la r�gularit� sur des distances inf�rieures �
�( m et de l�agr�gativit� autour de �( m� La r�gularit� est le fait des � gros
arbres � �D � 
� cm� tandis que les agr�gats sont le fait des petits arbres
�D � 
� cm�� Il n�y a pas d�interaction nette entre petits et gros arbres� On
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Fig� ���(� R�sum� des fonctions K de Ripley pour les parcelles � � �	 de
Paracou en ���� lorsque l�on se restreint aux arbres de diam
tre sup�rieur
� Ds� et pour des valeurs de Ds allant de �� � �� cm par pas de 	 cm �
l�abscisse indique la distance �en m
 � indique de la r�gularit� � indique
de l�agr�gativit��
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Fig� ����� R�sum� de la fonction K�� d�interaction entre les petits �D � 
�
cm
 et les gros �D � �� cm
 arbres sur les parcelles � � �	 de Paracou en
���� � l�abscisse indique la distance � indique de la r�pulsion � indique
de l�attraction�

remarquera que la distance de �( m est �gale au rayon optimal du voisinage
dans le mod�le selva de Gourlet
Fleury �������

����
 R	partitions spatiales simul	es

Le mod�le arbre type mod�le de trou�es g�n�re de la r�gularit� aux dis

tances inf�rieures � �( m� mais pas d�agr�gats� Par exemple la �gure ����
montre la fonction K de Ripley calcul�e pour l��tat stationnaire E� du mo

d�le en se restreignant aux arbres de diam�tre sup�rieur � �( cm� L� encore
l�analyse peut �tre approfondie en calculant la fonction K de Ripley pour
chaque sous
ensemble d�arbres de diam�tre sup�rieur � Ds� Le r�sultat est
montr� sur la �gure ���� qui est � confronter � la �gure ���(� On observe
un accord qualitatif entre la r�gularit� � �( m g�n�r�e par le mod�le et la
r�gularit� � �( m observ�e � Paracou� En revanche le mod�le ne reproduit
pas l�agr�gation � �( m�

La �gure ���� montre en�n la fonction K de Ripley pour la parcelle � de
Paracou en ��#� �cf� �gure ���#� avec les enveloppes de �(( r�p�titions du
mod�le arbre type mod�le de trou�es� Lorsque tous les arbres de diam�tre
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Fig� ����� Fonction K de Ripley pour
l��tat stationnaire E� du mod
le arbre
type mod
le de trou�es � 
 et enve�
loppes de ��� r�alisations d�un pro�
cessus de Poisson de m�me inten�
sit� �����
� La fonction

q
K�r� �� � r

plut�t que K�r� est repr�sent�e� La
bande sous�jacente indique les dis�
tances auxquelles un �cart signi�ca�
tif � la r�partition al�atoire se produit
� r�gularit� � agr�gativit�
�

Fig� ����� R�sum� des fonctions K
de Ripley pour ��� simulations du
mod
le arbre type mod
le de trou�es�
lorsque l�on se restreint aux arbres de
diam
tre sup�rieur � Ds et pour des
valeurs de Ds allant de �� � �� cm
par pas de 	 cm � l�abscisse indique la
distance � indique la r�gularit� �
indique l�agr�gativit�� La r�gularit� ou
l�agr�gativit� n�est indiqu�e que si elle
est pr�sente sur au moins 	� des ���
simulations�

sup�rieur � �( cm sont pris en compte� la parcelle � montre une r�gularit�
encore plus marqu�e que celle g�n�r�e par le mod�le� En revanche quand on
se restreint � des arbres plus gros �D � 

 cm�� la fonction K de Ripley de
la parcelle � reste �presque� � l�int�rieur des enveloppes du mod�le�

En �n de compte le mod�le arbre type mod�le de trou�es g�n�re une r�gu

larit� aux distances inf�rieures � �( m qui est compatible avec celle observ�e
� Paracou� du moins si l�on se restreint � des arbres su�samment gros� En
revanche l�agr�gativit� � �( m observ�e � Paracou n�est pas reproduite par
le mod�le�

Ces r�sultats peuvent �tre confront�s aux r�partitions spatiales simul�es
par le mod�le arbre d�pendant des distances selva de Gourlet
Fleury �������
La �gure ���' montre ainsi la fonction K de Ripley pour une simulation avec
selva� et la �gure ���% montre le r�sum� de la fonction K de Ripley pour
chaque sous
ensemble d�arbres de diam�tre sup�rieur � Ds� � l�oppos� du
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Fig� ����� Fonction K de Ripley pour la parcelle � de Paracou en ���� � 

et enveloppes de ��� simulations avec le mod
le arbre type mod
le de trou�es
�����
� La fonction

q
K�r� ��� r plut�t que K�r� est repr�sent�e� La �gure de

droite montre la fonction K calcul�e sur l�ensemble des arbres de diam
tre
sup�rieur � 
� cm � la �gure de gauche montre la fonction K calcul�e sur
l�ensemble des arbres de diam
tre sup�rieur � 

 cm�

mod�le arbre type mod�le de trou�es� selva g�n�re de l�agr�gativit� � �( m
mais ne reproduit pas la r�gularit� en
dessous de �( m�

��
 Discussion

Apr�s avoir appliqu� le mod�le � l��tude de deux questions �partage de la
croissance entre diam�tre et hauteur� r�partitions spatiales�� abordons � pr�

sent une discussion des r�sultats� Nous reviendrons en premier lieu �. ��%���
sur les choix qui ont guid� la construction du mod�le telle qu�expos�e dans
les paragraphes ��� � ���� Les deux sections suivantes ���%�� et ��%��� seront
consacr�es aux r�partitions spatiales� telles qu��tudi�es dans le paragraphe
��' � nous t�cherons d�abord de comprendre les rouages du mod�le qui m�

nent � la r�gularit�� puis la discussion sera �largie �. ��%��� � d�autres facteurs
susceptibles d�in�uencer la r�partition spatiale�
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Fig� ���'� Fonction K de Ripley pour
une simulation avec le mod
le selva
de Gourlet�Fleury �����
 � 
 et en�
veloppes de ��� r�alisations d�un pro�
cessus de Poisson de m�me inten�
sit� �����
� La fonction

q
K�r� �� � r

plut�t que K�r� est repr�sent�e� La
bande sous�jacente indique les dis�
tances auxquelles un �cart signi�ca�
tif � la r�partition al�atoire se produit
� r�gularit� � agr�gativit�
�

Fig� ���%� R�sum� des fonctions K
de Ripley pour une simulation avec
le mod
le selva de Gourlet�Fleury
�����
 lorsque l�on se restreint aux
arbres de diam
tre sup�rieur � Ds� et
pour des valeurs de Ds allant de ��
� �� cm par pas de 	 cm � l�abscisse
indique la distance � indique la r��
gularit� � indique l�agr�gativit��

����� Choix pour la construction du mod�le

Espace des phases

L�esp�ce n�est pas une variable descriptive de l�arbre � le peuplement est un
peuplement � gris �� Ce choix de n�gliger la diversit� sp�ci�que peut para!tre
�tonnant pour un mod�le qui tient des mod�les de trou�es� Cependant notre
but n�est pas d��tudier les successions v�g�tales mais d��valuer la pertinence
de la variable de comp�tition L pour pr�dire des accroissements individuels�

La diversit� sp�ci�que pourrait �tre prise en compte dans un deuxi�me
temps en introduisant des groupes d�esp�ces � chacun duquel correspondrait
un jeu de param�tres� Il nous para!t cependant plus important de bien com

prendre le fonctionnement du mod�le le plus simple avant d�y introduire des
ra�nements� La diversit� sp�ci�que ne sera en fait prise en compte qu�au
chapitre �� dans un mod�le di��rent de celui
ci�
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Modules mortalit� et recrutement

Par souci de simplicit�� le recrutement a �t� �x� de mani�re � compenser
exactement la mortalit�� Le mod�le ne peut donc pas rendre compte de la
dynamique des e�ectifs� Cette simpli�cation ne se justi�e que si le mod�le
d�crit l��tat stationnaire du peuplement � dans ce cas les e�ectifs �voluent
autour d�un e�ectif moyen et on peut les consid�rer constants en premi�re
approximation� De la m�me fa	on le calcul du taux de mortalit� suppose
le peuplement dans un �tat stationnaire� C�est pourquoi tous les r�sultats
qui ont �t� pr�sent�s dans cette partie correspondent � l��tat stationnaire du
mod�le� cens� reproduire l��tat stationnaire du peuplement de Paracou�

Nous reportons au chapitre � la construction d�un mod�le plus r�aliste
susceptible de rendre compte de l��volution du peuplement apr�s une pertur

bation �coupe� traitement sylvicole���� qui l��carte de son �tat stationnaire�

Ce choix de construction ne doit pas �luder la question suivante � quelle est
la sensibilit� du mod�le � une variation de l�e�ectifN * C�est
�
dire � comment
est modi�� l��tat stationnaire du mod�le lorsque l�on �xe l�e�ectif total � une
autre valeur que ���' arbres de diam�tre sup�rieur � � cm* Cette question a
�t� e5eur�e au paragraphe ��� ��gure ���%�� Nous y reviendrons �galement au
chapitre � �. ����� p��%( et �gure ��# p��%��� Une augmentation de N a pour
e�et d�intensi�er la comp�tition� ce qui modi�e notamment la distribution des
hauteurs �la distribution diam�trique reste quasiment inchang�e m�me pour
de fortes variations de N�� Cependant� il faut pratiquement doubler ou diviser
par deux l�e�ectif pour observer des changements notables � une variation de
l�e�ectif d�arbres de quelques centaines d�unit�s ne perturberait gu�re les
r�sultats du mod�le� Il resterait � compl�ter ces observations qualitatives par
une estimation num�rique de la sensibilit� de certaines variables de sortie du
mod�le �par exemple le mode de la distribution des hauteurs� � N �

Module croissance

Fonction de croissance en diam�tre� L��quation adopt�e pour mod�li

ser l�accroissement diam�trique explique '�# ) seulement de la variance de
�D� Outre la variabilit� individuelle incompressible� il peut y avoir deux
raisons �non exclusives� � la faiblesse de ce pourcentage �

� la variable de comp�tition L n�est pas une variable explicative perti

nente de �D  

� L est une variable explicative pertinente mais la forme du mod�le ��qua

tions ���' � ����� est inappropri�e�
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Pour tenter de r�pondre au premier point� on peut noter que dans tous
les mod�les de r�gression qui ont �t� essay� L contribue signi�cativement
� expliquer �D� m�me si cette contribution est faible� D�autres variables
que L sont cependant bien plus e�caces pour pr�dire �D� Ainsi dans le
mod�le selva� �� ) de la variabilit� de �D �Gourlet
Fleury� ����� p��(�� est
expliqu�e � partir de � variables explicatives �et � param�tres� � le diam�tre� le
nombre NBD d�individus de taille sup�rieure � celle du sujet dans un rayon de
�( m autour de lui et la variation sur � ans de NBD� Rappelons n�anmoins
que le but de ce chapitre n�est pas de rechercher les meilleures variables
explicatives de �D� mais simplement de regarder la pertinence de la variable
L� Par ailleurs L� par construction� ne peut rendre compte que d�interactions
locales� Pour v�ritablement juger de la pertinence de cette variable� il faudrait
donc �tre capable de s�parer dans �D la part due aux interactions locales de
la part due � d�autres facteurs �p�dologie� facteurs climatiques� interactions
� longue port�e�����

Quant au second point� il n�est gu�re possible d�am�liorer le pourcentage
de variance expliqu�e en se cantonnant aux variables explicatives D et L� Par
exemple un mod�le additif du type � �D � �����D�����L���� o� �� et ��

sont des fonctions spline de lissage� ajust� par l�algorithme de � back�tting �
�Venables " Ripley� ����� p��'(
�'��� permet d�expliquer %�� ) de la variance
de �D� Un autre essai d�ajustement non param�trique a �t� fait avec un
r�seau de neurones �r�seau � deux couches dont la couche apparente est
lin�aire et la couche cach�e tangente
sigmo
de� avec un entra!nement par la
m�thode de � backpropagation �  voir Demuth " Beale� ���#�� mais avec
des r�sultats peu probants�

Dans une approche param�trique� l�ajustement de la distribution condi

tionnelle de �D sachant D et L � une loi de Weibull semble correcte� �
supposer que cette loi soit exacte� sa variance illustr�e sur la �gure ����
�p��#� traduirait une variabilit� individuelle autour de la relation moyenne
E��DjD�L� qui ne pourrait pas �tre r�duite en l�absence d�information sup

pl�mentaire�

Il est n�anmoins possible d�am�liorer la relation entre les param�tres de la
loi de Weibull et les variables explicatives D et L� Par exemple� la description
de la distribution conditionnelle de �D sachant D et L par une loi de Weibull
de param�tres

�
��� �

�
avec une d�pendance hyperbolique de � vis
�
vis de

D �

� � 
� �� �
�� ��

�D � 
�� ���� � �� ����L
� � �� �
�� � �� �����D
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permet d�expliquer ��# ) de la variance de �D �mais cette relation ne peut
pas �tre extrapol�e jusqu�� � cm de diam�tre�� Une loi de Burr �Lindsay
et al�� ���%�� qui pr�sente plus de souplesse que la loi de Weibull gr�ce � l�in

troduction d�un param�tre suppl�mentaire� pourrait �galement �tre utilis�e�

Dans tous les cas les gains en pourcentage de variance expliqu�e sont
faibles� Par comparaison un mod�le lin�aire �

�D � �� 
�� � �� ������D � �� �����L
permet d�expliquer '�� ) de la variance de �D� On a donc favoris� la sim

plicit�� c�est
�
dire peu de param�tres et des relations lin�aires entre les pa

ram�tres �� � et les variables explicatives D et L�

Une autre approche consisterait � pr�dire l�accroissement diam�trique
�D�t� 
� au temps t�
 en fonction du diam�tre� de la variable de comp�ti

tion L et de l�accroissement �D�t� au temps t� On observe en e�et � Paracou
une corr�lation �lev�e entre�D�t � 
� et�D�t� �par exemple le coe�cient de
corr�lation lin�aire entre l�accroissement liss� sur la p�riode ��##
�� et l�ac

croissement liss� sur ����
�' vaut (�#��� Cette approche est �quivalente � mo

d�liser l�acc�l�ration de la croissance diam�trique��D � �D�t� 
���D�t�
en fonction de la vitesse de croissance� du diam�tre et de L� Elle a rarement
�t� suivie en foresterie �sauf exceptions � Houllier� ��#%� p��%% et suivantes  
Wan Razali " Rustagi� ��##�� mais est plus fr�quente dans d�autres domaines
d��tude de la croissance� notamment la croissance humaine�

Choix du r�ducteur P � La forme du r�ducteur P �L� est obtenue en regar

dant comment d�cro!t avec L l�accroissement diam�trique maximum ��Dpot�
des arbres dont l�indice de comp�tition vaut L� Son expression se calcule une
fois la distribution conditionnelle de �D sachant D et L connue � elle d�pend
alors a priori du quantile 
 � � qui d��nit �Dpot� Dans le cas pr�sent l�ex

pression de P �L� se simpli�e de sorte que son expression �nale ne d�pend
plus de � � mais il peut �tre embarrassant dans d�autres situations de faire
d�pendre P d�un quantile � arbitraire�

On pourrait alors envisager d�estimer directement �Dpot � partir d�un
jeu de donn�es �D�L��D�� comme celui repr�sent� sur la �gure ��'� La di�

cult� est alors d��carter les arbres ayant eu une croissance exceptionnellement
�lev�e� Une m�thode bas�e sur les polygones de Vorono
 a �t� mise au point
pour estimer l�enveloppe sup�rieure d�un nuage de points �D��D� �en consi

d�rant donc L �x�� �Picard " Bar
Hen� ������ mais elle n�a �nalement pas
�t� utilis�e �

� d�une part parce que cela conduirait � introduire une relation empirique
suppl�mentaire sans gain d�cisif de pr�cision  
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� d�autre part parce que cette m�thode repose sur une d��nition di��

rente de �Dpot� comme le quantile de ��D�D� sachant L plut�t que
le quantile de �D sachant �D�L��

Estimation des param�tres� Les donn�es sur les diam�tres disponibles
� Paracou sont structur�es �Houllier� ��#%� p���(� selon un axe temps �me

sures annuelles de ��#� � ���' et en ����� et transversalement selon un axe
� individus � �chaque ann�e tous les individus des �� parcelles sont mesur�s��
Pour construire le mod�le on s�est restreint � l�axe transversal� en consid�rant
l��tat du peuplement en ��##� La dimension temporelle des donn�es n�a donc
pas �t� exploit�e�

Certes la longueur des s�ries temporelles correspondant � la croissance
de chaque individu est trop courte si on lisse les accroissements sur � ans �
il ne reste alors que � mesures correspondant aux p�riodes ��#�
##� ��##
���
����
�'� N�anmoins le traitement par les s�ries chronologiques ne n�cessite
peut
�tre pas de lisser les accroissements� Notons que mod�liser �D�t� 
�
�ou ��D� en fonction de �D� D et L rejoint ce point de vue�

Sans se lancer dans les s�ries chronologiques� la dimension temporelle des
donn�es pourrait �tre exploit�e pour estimer les param�tres� +tant donn� un
jeu de param�tres que l�on note en raccourci �� en prenant comme �tat initial
le peuplement en ��#� et en calant la mortalit� sur celle observ�e� le mod�le
permet de pr�dire en e�et le diam�tre de chaque individu jusqu�en ���'� Les
param�tres peuvent alors �tre estim�s en minimisant par rapport � � �

����X
t�����

N	t
X
i��

h
Di�t�� �Di�t�

i�

o� D est le diam�tre mesur� et �D le diam�tre pr�dit par le mod�le�

����� R	partitions spatiales g	n	r	es par le mod�le

Le mod�le une fois construit peut �tre consid�r�� ind�pendamment de
toute consid�ration biologique� comme un processus ponctuel dynamique�
Le comportement de ce processus ponctuel dynamique peut �tre analys� de
mani�re � comprendre pourquoi il g�n�re des r�partitions r�guli�res � grande
�chelle�

Le recrutement et la mortalit� d�un individu sont� par un choix d�lib�r��
ind�pendant de son voisinage spatial� Les arbres recrut�s sont plac�s au ha

sard � le module recrutement � tire � donc la r�partition vers une r�partition
al�atoire� et ne peut donc en aucun cas rendre compte de la r�partition
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r�guli�re simul�e� Imaginons par exemple que le module croissance soit ind�

pendant des distances � alors la r�partition spatiale serait al�atoire� quel que
soit le diam�tre minimum impos� pour prendre en consid�ration un arbre�
L�indice de comp�tition L� qui seul est d�pendant des distances� est donc
responsable de la r�gularit� de la r�partition spatiale�

Comme les arbres sont des organismes �xes� leur r�partition spatiale ne
peut cependant pas �tre le fruit d�un processus de croissance� Le d�placement
d�un point repr�sentant la position d�un arbre se produit lorsqu�un individu
meurt et est imm�diatement remplac� par un jeune arbre� L�indice de com

p�tition L est ainsi responsable de la r�gularit� via la mortalit�� Plus pr�cis�

ment � un arbre proche d�un gros arbre cro!t plus lentement qu�un arbre isol�
de la m�me taille� Il reste donc plus longtemps dans la m�me classe de dia

m�tre� Comme le taux de mortalit� est fonction du diam�tre seulement� pour
atteindre la m�me taille un arbre isol� et un arbre soumis � la comp�tition
seront soumis � des probabilit�s cumul�es de mourir di��rentes� Ainsi pour
observer un arbre d�une taille donn�e pr�s d�un gros arbre il faut partir d�un
contingent d�individus plus gros que pour observer un arbre de la m�me taille
dans un emplacement d�gag�� Comme le nombre d�arbres d�une taille donn�e
est contraint par la distribution diam�trique� la sur
mortalit� des arbres sou

mis � la comp�tition produit la r�gularit� de la r�partition spatiale �Peterson
" Squiers� ���'��

Comme la distribution diam�trique est exponentielle� les petits arbres
repr�sente la majeure partie de la population et leur r�partition spatiale
�proche de la r�partition al�atoire puisque le module recrutement place les
semis au hasard� est susceptible de masquer la r�partition spatiale des plus
gros arbres qui ont subi la comp�tition pendant un temps plus long� Cela peut
expliquer pourquoi sur la �gure ���� la r�gularit� sur les parcelles simul�es
est moins marqu�e quand tous les arbres de plus de �( cm de diam�tre sont
pris en compte ��gure de droite� que lorsque les arbres de plus de �� cm
en diam�tre seulement sont pris en compte ��gure de gauche�� Comme la
r�gularit� r�sulte du processus de croissance via la mortalit�� il faut laisser
du temps � la comp�tition de s�exprimer avant que la r�gularit� ne devienne
apparente�

L�intensit� de la comp�tition� donc la r�gularit� de la r�partition spatiale�
d�pend par ailleurs de la valeur des param�tres� Parmi les param�tres list�s
dans le tableau ���� ceux qui in�uencent directement la comp�tition sont ��

�par l��quation ���%� et �� �par l��quation ���#�� qui �xent l�intensit� de la
comp�tition� ainsi que le rapport rayon du houppier 4 diam�tre 
 qui �xe la
port�e des interactions entre arbres� Le coe�cient 
 est en fait le seul para

m�tre dont d�pend la variable de comp�tition L� On peut se demander s�il
existe un lien entre la plus grande distance de r�gularit� �telle qu�elle appa
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ra!t sur les �gures ���� et ����� et la port�e des interactions entre arbres� La
�gure ���� montre qu�e�ectivement la distance de r�gularit� augmente avec

� La r�partition spatiale � courtes distances re��te ainsi le chevauchement
des couronnes� Ce r�sultat n�est vrai cependant que pour un certain rang
de valeurs de 
� On montrera en e�et au chapitre � que prendre la limite

 � �� revient � faire l�approximation du champ moyen� Le mod�le arbre
devient alors un mod�le arbre ind�pendant des distances� dont la r�partition
spatiale est al�atoire�

Fig� ����� Variations de la distance maximale de r�gularit� �rmax
 avec 
�
Cinq valeurs de 
 ont �t� test�es ��� ��� � �� �� qui est la valeur de 
 dans
le mod
le � �� 
�� � �� 
� et �� 
� m�cm��
� Pour chaque valeur� 	� ���� pour

 � �� �� m�cm��
 simulations ont �t� faites et sont r�sum�es par une bo�te �
moustaches� Pour chaque simulation� rmax est estim� en comparant la fonc�
tion K de Ripley calcul�e sur la r�partition spatiale des arbres de plus de

� cm en diam
tre avec l�enveloppe de ��� simulations d�un processus de
Poisson�

En �n de compte le mod�le peut �tre consid�r� comme un processus
ponctuel dynamique qui g�n�re de la r�gularit� � grande �chelle mais pas
d�agr�gats� Des processus ponctuels qui reproduisent la r�partition spatiale
de peuplements ont �t� propos�s dans la litt�rature �Brisson " Reynolds�
����  Hanus et al�� ���#  Moeur� ����  Pielou� ��%(�� Mais ces processus sont
construits de mani�re � obtenir la r�partition spatiale voulue� et ne prennent
pas en compte les processus biologiques qui guident la croissance des arbres�
Au contraire le mod�le pr�sent� ici est d�abord bas� sur la comp�tition sur
la lumi�re�
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����
 Facteurs qui in�uencent la r	partition spatiale

La comp�tition pour la lumi�re est le seul facteur pris en compte dans
ce mod�le� C�est un facteur dissym�trique dans la mesure o� la comp�tition
que subit un arbre ne provient que des arbres plus grand que lui� comme
l�indique le terme I�Hj � Hi� dans l��quation ������ De fa	on similaire � ce
qui est obtenu ici� Ford " Diggle ���#�� montrent pour des plantes sous serre
que la mise � distance des individus dominants est due � l�asym�trie de la
comp�tition pour la lumi�re �voir aussi Huston " DeAngelis� ��#� pour le
r�le de l�asym�trie de la comp�tition��

Dans le mod�le selva �Gourlet
Fleury� ������ un indice de comp�tition
dissym�trique est �galement utilis�� Il s�agit de la variableNBD qui repr�sente
le nombre d�individus de taille sup�rieure � celle du sujet dans un rayon de
�( m autour de lui et qui s��crit � NBDi �

P
j ��i lji� o� �

lji � I�kqi � qjk � ��� I�Dj � Di�

On a remarqu� que selva g�n�re des agr�gats de �( m� Ainsi une r�par

tition agr�gative n�est pas incompatible avec un indice de comp�tition dis

sym�trique �mais bien d�autres facteurs que l�indice de comp�tition NBD
interviennent dans selva��

D�autres facteurs que la comp�tition pour la lumi�re sont susceptibles
d�in�uencer la r�partition spatiale des arbres� parmi lesquels � la comp�ti

tion pour les ressources du sol �eau� sels min�raux����� le milieu �p�dologie
notamment�� la dispersion des graines�

La comp�tition pour les ressources du sol pourrait �tre ajout�e au mod�le
en d��nissant le facteur red dans l��quation ������ Par analogie avec les
mod�les de trou�es� on pourrait poser �

redi � 
� 


Vmax

X
j ��i

ljiD
�
jHj ����#�

lji � I�kqi � qjk � U�

o� Vmax est le volume maximal que peut supporter le milieu et U est le rayon
d�in�uence d�un arbre pour l�eau et les sels min�raux� Cet indice est sym�

trique puisque lij � � 
 lji � �� Busing ������ a ainsi construit un mod�le
arbre d�pendant des distances issu des mod�les de trou�es� o� deux indices
de comp�tition interviennent simultan�ment � un indice sym�trique du type
����#�� et un indice de comp�tition pour la lumi�re qui est l�indice asym�

trique habituel des mod�les de trou�es� Ce mod�le g�n�re des r�partitions
agr�gatives�

Le milieu est susceptible de provoquer un �cart � la r�partition al�atoire
s�il est h�t�rog�ne � ainsi une esp�ce tributaire d�un milieu particulier re��tera
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dans sa r�partition spatiale celle de ce milieu� Par exemple � Paracou la r�par

tition en plaques d�Eperua falcata Aublet re��te les milieux les plus pauvres
�Barth�s� ��##� ����  Bariteau� ������ D�autres exemples sont donn�s par
Gader ����(�  Grandval ������  Kokou ������  Traissac ����#�� Quand on
n�glige la diversit� sp�ci�que en consid�rant une seule esp�ce grise� l�e�et
du milieu devient moins net� � Paracou les analyses sont rendues plus di�

ciles par l�absence de couverture syst�matique des variables de milieu comme
les variables p�dologiques� Une analyse men�e en utilisant deux variables
topographiques �altitude et pente� comme variables explicatives de l�accrois

sement diam�trique n�apporte aucun r�sultat probant� Gourlet
Fleury ������
p����
��%� arrive � des conclusions semblables� D�un point de vue m�tho

dologique� l�e�et du milieu pourrait �tre incorpor� dans le mod�le via un
r�ducteur red � f�q� qui d�pend explicitement des variables d�espace�

Les deux points qui viennent d��tre abord�s touchent le module crois

sance� Le module recrutement �galement est susceptible d�a�ecter la r�parti

tion spatiale des arbres� Par exemple une probabilit� de dispersion des graines
qui d�cro!t avec la distance � l�arbre semencier tendrait � produire des agr�

gats� Nous d�velopperons rapidement ce point au chapitre � �. ����� p���� et
. ����� p���'��

Pour �nir� il resterait � �tudier comment ces di��rents facteurs interagis

sent� Le mod�le de Busing ������ �voqu� ci
dessus g�n�re ainsi des r�par

titions agr�gatives� ce qui laisse supposer que l�indice de comp�tition sym�

trique pr�vaut sur l�indice asym�trique� Si chaque facteur produit un �cart �
la r�partition al�atoire � une �chelle di��rente� alors il est possible de distin

guer l�e�et de chacun� � Paracou en particulier� on peut faire l�hypoth�se ��
tester���� que la r�gularit� aux petites distances provient de la comp�tition
pour la lumi�re� tandis que l�agr�gation aux distances moyennes proviendrait
de l�h�t�rog�n�it� du milieu ou de la dispersion des graines�

��� Conclusion

Dans ce chapitre un mod�le arbre type mod�le de trou�es a �t� construit�
en se basant sur l��quation de croissance du mod�le de trou�es forska et
en d�crivant la comp�tition pour la lumi�re par un indice de comp�tition
d�pendant des distances qui �tend au cas spatial celui utilis� dans les mod�les
de trou�es� La simplicit� a �t� d�lib�r�ment favoris�e � la diversit� sp�ci�que
a �t� ignor�e� le recrutement et la mortalit� ont �t� r�duits � des processus
aussi simples que possible� et seule la comp�tition pour la lumi�re a �t� prise
en compte dans la croissance�
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Un des buts de ce mod�le arbre �tait d��valuer la pertinence de l�indice
de comp�tition pour la lumi�re d�riv� des mod�les de trou�es pour expliquer
les accroissements diam�triques individuels� Le r�sultat de ce point de vue
est d�cevant au niveau individuel � la fonction de croissance s�lectionn�e ne
permet d�expliquer que '�% ) de la variance des accroissements diam�triques�
m�me si des fonctions plus complexes permettent d�am�liorer l�g�rement ce
pourcentage �sans d�passer les �( )�� Il n�en reste pas moins que la variable
de comp�tition L contribue signi�cativement � expliquer les accroissements
diam�triques annuels�

Un autre r�sultat d�cevant est la r�gle de partage entre la croissance en
diam�tre et la croissance en hauteur qui r�sulte de la fonction empirique de
croissance en diam�tre � les relations hauteur moyenne 4 diam�tre r�agissent
en e�et de fa	on irr�aliste � un changement de l�intensit� de comp�tition� Le
probl�me pourrait �tre pris � l�envers en �xant une r�gle de partage entre
diam�tre et hauteur �cf� M0kel0� ���� pour un exemple de r�gle�� et en en
d�duisant la fonction de croissance en diam�tre�

� un niveau de description moins �n� le mod�le est cependant capable de
reproduire certains traits du peuplement r�el� Ainsi les distributions en dia

m�tre et en hauteur simul�es reproduisent en premi�re approximation celles
observ�es� De m�me le mod�le rend compte de la r�partition r�guli�re obser

v�e � des distances inf�rieures � �( m  il ne rend pas compte en revanche des
agr�gats de �( m observ�s � Paracou� Il s�agit l� d�une v�ri�cation du mod�le�
et non pas d�une validation qui n�cessiterait un jeu de donn�es ind�pendant
de celui qui a servi � sa construction�

La v�ri�cation d�un mod�le arbre � un niveau plus grossier que celui au

quel il fonctionne �niveau de la distribution plut�t que niveau individuel� est
fr�quente en mod�lisation foresti�re� car le caract�re stochastique du mod�le
�principalement au niveau des modules recrutement et mortalit�� fait rapi

dement diverger l��tat simul� d�un �tat particulier� pour une description �
l��chelle individuelle� On ne peut par ailleurs pas dire que deux peuplements
di��rent parce que les caract�ristiques individuelles de leurs arbres �emplace

ment� diam�tre���� di��rent � il faut comparer des caract�ristiques moins �nes
des peuplements comme leur distribution diam�trique� voire des caract�ris

tiques globales comme l�e�ectif par hectare ou la surface terri�re par hectare�
De ce point de vue le mod�le arbre d�crit dans ce chapitre d�crit en premi�re
approximation correctement l��tat stationnaire des parcelles de Paracou�

En ce qui concerne les r�partitions spatiales� on retiendra que les parcelles
de Paracou pr�sentent� toutes esp�ces confondues� une r�partition r�guli�re
aux petites distances �� 
� m� et une r�partition agr�gative autour de �(
m� De plus la r�gularit� est le fait des gros arbres tandis que les agr�gats
sont le fait des petits arbres� En�n la comp�tition pour la lumi�re peut �tre
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propos�e comme m�canisme explicatif de la r�gularit� � grande �chelle� Ces
r�sultats seront utilis�s dans le prochain chapitre�

Le choix d�lib�r� de favoriser la simplicit� du mod�le� au d�triment de son
r�alisme� fait partie de notre approche de la mod�lisation � il nous para!t plus
important de construire un mod�le simple� qui permet de garder une capacit�
de compr�hension de son fonctionnement� qu�un simulateur complexe o� les
r�sultats de simulations ne peuvent �tre que p�niblement reli�s aux processus
mod�lis�s� Cette d�marche nous a permis de proposer la comp�tition pour
la lumi�re comme m�canisme explicatif de la r�gularit� � grande �chelle�
Elle nous a �galement fourni une � maquette � de mod�le de la dynamique
foresti�re qui sera utilis�e au chapitre � comme support pour pr�senter une
m�thodologie de passage des mod�les arbre aux mod�les de distribution�
Reste � introduire un � un de nouveaux facteurs� par exemple la comp�tition
pour les ressources du sol sous la forme d�un r�ducteur sym�trique de la
fonction de croissance� a�n de rendre le mod�le plus r�aliste tout en gardant
la capacit� de juger de la pertinence de ces facteurs�

D�autres voies� qui ont �t� e5eur�es dans ce chapitre� restent � poursuivre�
Par ordre d�importance croissante� on peut envisager quatre d�veloppements�
On pourrait tout d�abord chercher � rendre l�indice de comp�tition L plus
r�aliste� par exemple en tenant compte de la marche du soleil qui induit une
anisotropie dans les interactions entre arbres �le soleil est ici suppos� situ� �
la verticale� de sorte que l�interaction entre deux arbres ne d�pend que de la
distance qui les s�pare et de leurs tailles respectives��

Le lien entre la distribution multimodale de la variable de comp�tition L
et les strates observ�es par les botanistes en for�t naturelle serait aussi � creu

ser �Birnbaum� ����  Oldeman� ����� p����  voir aussi annexe B p���#�� Des
mesures seraient les bienvenues pour �tre confront�es � la distribution calcu

l�e� soit en mesurant l�indice foliaire sur des pro�ls verticaux �Smith et al��
����  Strachan " McCaughey� ���%  Vester� ������ soit en en calculant sa
valeur � l�aide de mod�les de transfert radiatif et de maquettes tridimension

nelles de la canop�e �Brunner� ���#  Koop " Sterck� ����  West " Wells�
������

Une troisi�me voie � explorer serait la d��nition d�une r�gle de partage de
la croissance entre diam�tre et hauteur� L� encore un recours � des donn�es
�seules les donn�es sur les hauteurs manquent � Paracou� serait n�cessaire�

En�n la mod�lisation empirique de la croissance diam�trique � Paracou
pourrait �tre entreprise en se basant non plus sur les accroissements mais sur
l�acc�l�ration �d�riv�e seconde par rapport au temps�� Plus g�n�ralement�
la longueur des s�ries de mesure des diam�tres dont on dispose � Paracou
pourrait �tre exploit�e � l�aide de mod�les de s�rie chronologique�





Chapitre �

D�coupage d�une parcelle en
bosquets

L
es mod�les de trou�es supposent que le peuplement peut
�tre d�


coup� suivant un pavage de placettes telles que �
�� � l�int�rieur d�une placette� les interactions entre arbres sont r�sum�es

par un champ moyen �homog�ne spatialement��

�� les placettes sont ind�pendantes les unes des autres� du moins tant que
l�on s�en tient aux processus de croissance �il peut y avoir interaction
entre placettes voisines lorsqu�il s�agit de la diss�mination des graines�
des chablis� etc���

Dans le chapitre pr�c�dent nous nous sommes int�ress�s � la pertinence
de la variable de comp�tition pour la lumi�re des mod�les de trou�es comme
variable explicative de la croissance des arbres � Paracou� Dans ce chapitre
nous nous int�ressons � l�hypoth�se d�ind�pendance des placettes qui est faite
dans les mod�les de trou�es� La question pos�e est la suivante � peut
on d��nir
� Paracou une m�thode de d�coupage des parcelles en groupes d�arbres� de
sorte que les groupes d�arbres obtenus aient une croissance ind�pendante les
uns des autres*

Le d�coupage dont il est question ici est un d�coupage spatial du peuple

ment � la parcelle est d�coup�e en placettes et l�ensemble des arbres pr�sents
sur une placette forme un groupe d�arbres� A�n qu�il y ait pas de confusion
entre les groupes d�arbres ainsi d��nis et d�autres concepts forestiers �voir
par exemple Bastien " Otto� ���#�� on les d�signera d�sormais sous le nom
de bosquets�

L�ind�pendance de la croissance de deux bosquets a un sens biologique �
c�est l�absence d�interactions� b�n��ques en cas de mutualisme� n�fastes en
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cas de comp�tition� entre eux deux� N�anmoins une formalisation en termes
math�matiques est n�cessaire pour pr�tendre � un traitement quantitatif de
la question pos�e� La premi�re t�che sera donc de d��nir les variables d��tat
qui caract�rise un bosquet� Puis il s�agira de d��nir un crit�re pour tester
l�ind�pendance de la croissance d�un bosquet vis
�
vis de ses voisins� En�n il
s�agira de rechercher un d�coupage du peuplement en bosquets de mani�re �
satisfaire ce crit�re�

L�objectif de la recherche de bosquets ind�pendants reste la mod�lisation
de leur croissance� Si un bosquet n�in�uence pas l�accroissement de son voi

sin� on peut en e�et construire un mod�le ind�pendant des distances� qui est
� tout point de vue plus simple qu�un mod�le d�pendant des distances� La
construction d�un mod�le de bosquet ind�pendant des distances sera donc le
prolongement naturel d�un d�coupage du peuplement en bosquets ind�pen

dants�

L�ind�pendance des placettes des mod�les de trou�es est une hypoth�se
qui a rarement �t� test�e� Les auteurs estiment le plus souvent qu�il s�agit
d�une hypoth�se simpli�catrice mais peu r�aliste �Lieberman et al�� ��#���
Busing ������ montre que la r�partition spatiale simul�e par un mod�le arbre
d�pendant des distances dont les �quations de croissance sont issues des mo

d�les de trou�es pr�sente des agr�gats de taille sup�rieure � la taille des
placettes des mod�les de trou�es� Il en conclut que ces derni�res ne peuvent
pas �tre consid�r�es comme ind�pendantes� De m�me des simulations avec
des mod�les de trou�es spatialis�s �tel que zelig� pr�sentent des structures
spatiales r�alistes sur des distances sup�rieures � la taille de la placette �Wei

shampel et al�� ����  Weishampel " Urban� ���%� � de tels r�sultats seraient
impossibles � obtenir sous l�hypoth�se d�ind�pendance des placettes�

Le chapitre est construit comme suit � dans un premier temps �paragraphe
���� la construction des bosquets sera pr�sent�e� ce qui implique deux �tapes �

� d��nir une proc�dure pour r�partir les arbres du peuplement dans des
bosquets �. �������

� d��nir les variables d��tat qui caract�risent un bosquet �. �������

Puis un crit�re d�ind�pendance de la croissance d�un bosquet vis
�
vis de ses
voisins sera d��ni �paragraphe ����� Le d�coupage des parcelles de Paracou
en bosquets sera alors e�ectu� et analys� �paragraphe ����� ce qui aboutira
� la construction d�un mod�le de croissance de bosquets ind�pendants des
distances� Dans un dernier temps �paragraphe ���� la d�marche suivie sera
approfondie � on montrera� en se basant essentiellement sur des simulations�
que le crit�re d�ind�pendance choisi peut provoquer des art�facts�
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��� D�	nition d�un bosquet

Dans un premier temps les m�thodes de d�coupage d�une parcelle en
bosquets seront pr�sent�es� puis les variables descriptives d�un bosquet seront
d��nies�

����� M	thodes de d	coupage des parcelles

Soit N le nombre d�arbres dans la parcelle et P le nombre de bosquets
que l�on se �xe a priori� Un d�coupage est une application surjective �

D � f
 � � � Ng � f
 � � � Pg

Comme l�ordre des arbres � l�int�rieur d�un bosquet n�importe pas� le nombre
uPN de d�coupages distincts vaut �

uPN �
�P Id

	N

�

P �
�

PX
i��

��
�P�i
i� �P � i��

iN �����

o� � est l�op�rateur des di��rences �nies tel que pour une suite �xk�k�N �

�xk � xk�� � xk

�r � N
� � �rxk � �r�� ��xk � �r��xk�� ��r��xk

et
�
Id

	N

k

�
k�N est la suite d�entiers naturels d��nie par �

Id
	N

k � kN

D�monstration � � uPN est le nombre de fa�ons de partager un ensemble de N
�l�ments en P parties non vides 
P � N�
 Raisonnons par r�currence �

� pour P � 
� il y a un seul d�coupage possible qui est l�ensemble tout entier

De m�me pour P � N il y a un seul partage possible� tel que chaque partie
contient un seul �l�ment de l�ensemble �

� pour obtenir tous les partages distincts d�un ensemble de N �l�ments en P
parties non vides� on peut proc�der de la fa�on suivante �

�
 on partage l�ensemble des N � 
 premiers �l�ments en P parties non
vides� et pour chaque partage on rajoute le N e �l�ment dans l�une des
P parties � cela fournit PuPN�� possibilit�s �
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�
 on partage l�ensemble des N � 
 premiers �l�ments en P � 
 parties
non vides� et pour chaque partage on rajoute le N e �l�ment comme
singleton qui constitue la P e partie


On obtient donc la relation de r�currence suivante ����
��

u�N � uNN � 


uPN � PuPN�� � uP��N��

Le passage de cette relation de r�currence � l��quation 
�
�� est d�montr� dans
Stevens 
�����
 La relation de r�currence montre �galement qu�un minorant de uPN
est PN�P 
on obtient cette minoration en n�gligeant le terme uP��N�� dans la relation
de r�currence�


Le nombre uPN de d�coupages possibles est gigantesque �typiquement
N � ���� et P � 
���� N�anmoins seule une petite partie d�entre eux nous
int�resse� si l�on respecte la contrainte de voisinage spatial de deux arbres
d�un m�me bosquet�

+tant donn� un crit�re d�ind�pendance c des bosquets �tel que c � �
lorsque les bosquets sont ind�pendants�� la question pos�e se ram�ne � un
probl�me d�optimisation � il s�agit de d�terminer le d�coupage D qui minimise
jcj� M�me si l�on pourrait envisager d�explorer une partie des d�coupages
possibles en utilisant des algorithmes tels que recuit simul� ou algorithmes
g�n�tiques� on a pr�f�r� se limiter � quelques m�thodes de d�coupage�

Algorithme de d�coupage en bosquets

Les m�thodes de d�coupage s�lectionn�es fonctionnent toutes en deux
temps �

�� des graines �ou germes� sont choisies en nombre P  ce sont �

� soit les P arbres dont le diam�tre se rapproche le plus d�un dia

m�tre cible Dc  les diam�tres cibles qui ont �t� essay�s sont Dc �
�� �les graines sont les P plus gros arbres�� �( cm �petits arbres��
�( cm �arbres moyens�  

� soit P arbres pris au hasard  

�� les arbres sont rattach�s aux graines� selon leur proximit� ou selon leur
d�pendance hi�rarchique�
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Dans la mesure o� les bosquets sont construits en rattachant les arbres �
des graines �qui sont eux
m�mes des arbres�� on peut identi�er les bosquets
� leur graine� Soient nj � f
 � � �Ng� j � 
 � � � P � les indices des P graines�
Un d�coupage D peut alors �tre vu comme une application D � f
 � � � Ng �
fn�� n�� � � � � nPg telle que D�nj� � nj�

Le rattachement d�un arbre � une graine n�cessite de d��nir un indice de
distance� not� d� entre deux arbres� En pratique deux indices de distance ont
�t� utilis�s �

�� la distance euclidienne usuelle de dans le plan�

�� un indice dp correspondant � la distance euclidienne pond�r�e par le
diam�tre des arbres �

dp�i� j� �
de�i� j�

Di �Dj

o� Di est le diam�tre de l�arbre i�

Pour tenir compte des e�ets de bord� la parcelle est consid�r�e comme un tore
comme au chapitre � �cf� �gure ���� p����� Cette correction est envisageable
lorsque la taille du syst�me est grande vis
�
vis de la port�e des corr�lations
spatiales et donc n�introduit pas de perturbations� En pratique on v�ri�era
que les corr�lations spatiales sont toujours � peu pr�s nulles � des distances
de l�ordre d�une demi
parcelle�

Rattachement par proximit� signi�e alors �

D�i� � nj 
 d�i� nj� � min
k�����P

d�i� nk�

Autrement dit � un arbre est rattach� � la graine la plus proche �au sens
de la distance d�� L�application D est d��nie � condition qu�aucun arbre ne
soit �quidistant de deux graines �ou plus�� En pratique cet �v�nement ne se
produit gu�re� Le rattachement par proximit� avec la distance euclidienne
revient � faire un pavage de Vorono
 autour des graines �Chertov et al��
����� p���  Green " Sibson� ���#  Mead� ��%%  Mercier� ����  M6ller� ���#  
Okabe et al�� ����  d�autres m�thodes de pavage du plan autour de graines
sont pr�sent�es dans Lyambabaje� ������

Le rattachement par d�pendance hi�rarchique sous
entend qu�il existe une
hi�rarchie entre les arbres� La hi�rarchie suivante a �t� utilis�e � le sup�rieur
hi�rarchique S�i� d�un arbre i est son plus proche voisin qui est plus gros que
lui� c�est
�
dire �

j � S�i�
 d�i� j� � min fd�i� k� j k � f
 � � �Ng et Dk � Dig
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o� Di est le diam�tre de l�arbre i et d est comme pr�c�demment un indice de
distance� Sous la m�me restriction que pr�c�demment� un arbre a un unique
sup�rieur hi�rarchique� except� le plus gros arbre de la parcelle qui n�en a
pas ��gure ����� Rattachement par d�pendance hi�rarchique signi�e alors �

D�i� � nj 
 �p � � tel que

�������
������
nj � Sp�i� � S � � � � � S !z "

p fois

�i�

�k� � � k � p�Sk�i� �� fn�� � � � � nPg
�����

Autrement dit � un arbre est rattach� � la premi�re graine rencontr�e quand
on remonte sa hi�rarchie� Le rattachement par d�pendance hi�rarchique est
d��ni si et seulement si le plus gros arbre de la parcelle fait partie des graines�

D�monstration � soit nG � f
 � � � Ng l�indice du plus gros arbre de la parcelle

Soit �i	 la proposition � D d��nie par 
�
�� est une application de f
 � � � Ng dans
fn�� n�� � � � � nPg telle que D�nj	 � nj� et �ii	 la proposition � nG � fn�� � � � � nP g
 Il
s�agit de montrer que �i	� �ii	


Montrons d�abord que e�ii	 � e�i	
 Si nG �� fn�� � � � � nP g� nG n�a pas d�image
parD puisque nG n�a pas de sup�rieur hi�rarchique et S��nG	 � nG �� fn�� � � � � nP g


Montrons � pr�sent que �ii	 � �i	
 Le plus gros arbre de la parcelle est au
sommet de la hi�rarchie� donc �i � f
 � � � Ng� 	m 
 �� Sm�i	 � nG
 Comme
de plus nG � fn�� � � � � nP g� l�ensemble fm 
 � � Sm�i	 � fn�� � � � � nPgg n�est pas
vide
 Cet ensemble admet donc un minimum unique� que l�on note p� et on v�ri�e
imm�diatement que D�i	 � Sp�i	
 Par ailleurs D�nj	 � nj puisque nj � S��nj	


Le rattachement par d�pendance hi�rarchique n�a toutefois d�int�r�t que
lorsque les graines sont les P plus gros arbres �Dc � ���� Autrement on
peut se retrouver avec des bosquets r�duits � leur graine� tandis que d�autres
bosquets sont d�mesur�ment �tendus� Dans le cas o� les graines sont les P
plus gros arbres� le d�coupage par rattachement hi�rarchique revient � couper
la hi�rarchie � un diam�tre seuil �qui est le plus petit diam�tre des P plus
gros arbres� �cf� �gure �����

En croisant les quatre m�thodes de choix des graines� les deux indices
de distance et les deux m�thodes de rattachement des arbres aux graines�
on obtient �( m�thodes de d�coupage� parmi lesquelles � ont �t� �valu�es
�tableau ����� Les m�thodes � � � sont illustr�es sur la �gure ���� pour la
parcelle � de Paracou en ��#�� Cette parcelle a la particularit� que le plus gros
arbre de la parcelle se situe dans une zone de forte densit� en gros arbres� Il
appara!t sur la �gure ��� qu�avec la m�trique euclidienne le plus gros arbre de
la parcelle appartient � un petit bosquet� tandis qu�avec la m�trique pond�r�e
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Fig� ���� Graphe de la hi�rarchie des arbres sur la parcelle � de Paracou
en ����� avec l�indice de distance pond�r�e par le diam
tre des arbres� �a

Chaque arbre arbre est reli� � son sup�rieur hi�rarchique� except� le plus gros
arbre de la parcelle �indiqu� par le symbole �
 � lien reliant un arbre de
diam
tre inf�rieur � �� cm � son sup�rieur hi�rarchique � idem mais pour
les arbres de diam
tre sup�rieur � �� cm� �b
 La hi�rarchie est coup�e au
niveau des arbres de diam
tre �� cm � un ensemble d�arbres reli�s entre eux
constitue un bosquet� La parcelle est consid�r�e comme un tore�

par le diam�tre il appartient � un grand bosquet� La m�trique euclidienne
donne ainsi des bosquets dont la taille re��te la densit� des graines� tandis
que la m�trique pond�r�e par le diam�tre donne des bosquets dont la taille
re��te la taille de la graine� La deuxi�me m�trique semble donc pr�f�rable�
dans la mesure o� un arbre a une aire d�in�uence d�autant plus �tendue qu�il
est gros et n�a pas de concurrents proches aussi gros que lui�

Nombre de bosquets et surface moyenne

Le nombre P de bosquets est �x� avant le d�coupage� A�n de pouvoir
comparer les m�thodes entre elles� on utilise dans les sept cas� et pour une
parcelle donn�e� la m�me s�rie de valeurs pour le nombre P de bosquets� A�n
de pouvoir comparer les �� parcelles de Paracou entre elles alors qu�elles n�ont
pas le m�me e�ectif total� on �tablit par ailleurs une correspondance �not�e
�� entre P et un diam�tre seuil Ds de la fa	on suivante � le nombre d�arbres
de diam�tre sup�rieur ou �gal � Ds est �gal � P � c�est
�
dire �

P � ��Ds� � N
h

� �F �Ds�

i
�����
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Fig� ���� Enveloppe convexe des bosquets� pour les quatre m�thodes de ratta�
chement des arbres autour des gros arbres �D � �� cm
 sur la parcelle � de
Paracou en ���� � �a
 m�thode par proximit� avec distance euclidienne � ����

pavage de Vorono� autour des gros arbres � �b
 m�thode par proximit� avec
distance euclidienne pond�r�e � �c
 m�thode par hi�rarchie avec distance eu�
clidienne � �d
 m�thode par hi�rarchie avec distance euclidienne pond�r�e� Le
point � indique le plus gros arbre de la parcelle�



D�finition d�un bosquet ��

Tab� ���� M�thodes de d�coupage d�une parcelle en groupes d�arbres� Les m��
thodes qui ont �t� �valu�es sont num�rot�es de � � � � � � � indique une
m�thode qui n�est pas d��nie�
M�thode de Graines
rattachement gros arbres arbres moyens petits arbres arbres pris

�Dc ��� �Dc � �� cm� �Dc � 
� cm� au hasard
par proximit�
indice de � 
 
 

indice dp � ' % �

par hi�rarchie
indice de � � � �
indice dp � � � �

o� �F est la fonction de r�partition empirique des diam�tres� Cette corres

pondance� qui d�pend via �F de la parcelle sur laquelle elle est �tablie� est
illustr�e sur la �gure ���� Par la suite on quanti�era le nombre de groupes
d�arbres par Ds plut�t que par P �

Lorsque les graines sont les P plus gros arbres �Dc � ���� Ds est le
diam�tre seuil au
del� duquel un arbre est une graine�

Fig� ���� Relation � entre le diam
tre seuil Ds et le nombre P de bosquets �
� pour la parcelle � de Paracou en ���� � ���� enveloppe des courbes des

�	 parcelles de Paracou en �����

Pour une parcelle d�coup�e en P bosquets� la surface moyenne des bos

quets est � ��A� �P � ��A� ���Ds�� On peut donc faire correspondre la sur
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face moyenne des bosquets et le diam�tre seuil des graines choisies comme
les P plus gros arbres� Pour une taille moyenne de �4�� ha par exemple� qui
est la taille des placettes dans bon nombre de mod�les de trou�es �cf� tableau
A�� p���'�� on trouve en moyenne sur les parcelles � � �� de Paracou en ��#� �
Ds � �
� � cm �minimum � ��� � cm  maximum � ��� � cm��

����� Variables d�	tat d�un bosquet

Lorsque le nombre P de bosquets est �gal au nombre N d�arbres� c�est
�

dire que tous les arbres sont des graines� alors D est l�identit�� Au contraire
lorsque P � 
� tous les arbres sont dans le m�me bosquet� c�est
�
dire que le
bosquet est le peuplement tout entier� La croissance de P de � �N correspond
donc � un passage du peuplement � l�arbre� et on recherche des variables
d��tat du bosquet qui puissent �tre aussi bien des variables individuelles que
des variables globales du peuplement�

Un bosquet� tout comme un peuplement �cf� annexe A�� peut par ailleurs
�tre d�crit � di��rents niveaux �

� au niveau individuel � si x est le vecteur d��tat d�un arbre� le bosquet
j � f
 � � � Pg peut �tre d�crit au niveau individuel par la collection �

n
xi� i � D���j�

o

� au niveau de la distribution � le bosquet peut �tre d�crit par la distri

bution f�x� telle que f�x� dx est le nombre d�arbres dans le bosquet
qui ont la caract�ristique x � dx pr�s  

� au niveau global � le bosquet est d�crit par un ou plusieurs moments de
la distribution f �

Par la suite on ne consid�rera que deux variables caract�ristique de l�arbre �
sa surface terri�re B � 


�
D� et ses coordonn�es spatiales q� La description

individuelle du bosquet n�o�re gu�re d�int�r�t� car on reste au niveau de
l�arbre� Voyons donc comment agr�ger chacune des deux variables caract�

ristique d�un arbre en une variables de bosquet� D�autres variables d��tat
�globales� d�un bosquet peuvent �galement �tre d��nies �

� son e�ectif Yj � CardD���j��

� sa surface�
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Agr�gation de la surface terri�re

La surface terri�re des arbres d�un bosquet peut �tre r�sum�e par une
distribution ou par une variable globale telle que la surface terri�re moyenne�

Agr�gation en une distribution� Plut�t que les surfaces terri�res� on
consid�re �dans ce paragraphe uniquement� les diam�tres car les distributions
diam�triques sont plus couramment utilis�es en mod�lisation foresti�re que
les distributions en surface terri�re� N�anmoins le raisonnement reste le m�me
qu�il s�agisse de D ou de 


�
D��

Le diam�tre est discr�tis� en Q classes de diam�tre qui couvrent R� � et
chaque bosquet est d�crit par un vecteur f � �f�� � � � � fQ� tel que fi est la
proportion d�arbres du bosquet qui appartiennent � la ie classe de diam�tre�
Comme

PQ
i�� fi � 
� chaque bosquet est repr�sent� par un point dans le

simplexe x� � � � �� xQ � 
� � � xi � 
 de �R��Q�
Smith " Urban ���##� d�crivent ainsi chaque placette du mod�le de

trou�es zelig par une distribution en cinq classes de diam�tre� et montrent
que cette distribution parcourt un cycle qui repr�sente le cycle sylvig�n�tique
simul�e par les mod�les de trou�es �cf� annexe A��

Lorsque Q � � classes de diam�tre� le vecteur f peut �tre repr�sent� sur un
triangle dont chaque sommet correspond � une classe de diam�tre �cf� �gure
����� Int�ressons
nous � l��volution de f lorsque le nombre P de bosquets
d�cro!t de N � �� Comme chaque arbre se r�partit dans l�une des classes de
diam�tre� lorsque les arbres sont les bosquets �P � N�� f ne peut prendre que
l�une des valeurs �
� �� �� �petit arbre�� ��� 
� �� �arbre moyen� ou ��� �� 
� �gros
arbre�� L�ensemble des bosquets projet� sur le triangle x� � x� � x� � 
� � �
xi � 
 a alors l�allure repr�sent�e sur la �gure ���a� Lorsque le peuplement
forme un seul bosquet �P � 
�� il n�y a qu�un seul point sur le triangle� Si l�on
choisit les bornes des classes de diam�tre de sorte qu�il y ait autant d�arbres
du peuplement dans chaque classe� alors cet unique f vaut

�
�
�
� �
�
� �
�

�
�cf� �gure

���c�� Dans les cas interm�diaires �
 � P � N�� les points occupent plus ou
moins l�int�rieur du triangle ��gure ���b��

L�espace occup� � l�int�rieur du triangle est une mesure de la diversit�
des bosquets� On peut la quanti�er de deux fa	ons �

�� en mesurant la surface �not�e �� de l�enveloppe convexe des points
�repr�sent�e en pointill� sur la �gure ���b�  

�� en comptant le nombre �not� Ydis� de points distincts�

Par ailleurs il faut tenir compte de la variation du nombre P de bosquets
�c�est
�
dire de points dans le triangle� � une surface de (�� n�a pas la m�me
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Fig� ���� Repr�sentation des bosquets sur le triangle x� � x� � x� � 
� � �
xi � 
� pour la parcelle � de Paracou en ���� avec un d�coupage par proximit�
et avec la m�trique euclidienne autour des plus gros arbres� Chaque bosquet
est d�crit un vecteur qui donne la proportion d�arbres dans les trois classes
de diam
tre � �
� cm � 
� cm�� �
� cm � 

� 
 cm�� �

� 
 cm � ���� Les bornes
des classes sont d�termin�es de mani
re � ce qu�il y ait autant d�arbres de
la parcelle dans chaque classe� �a
 Les graines sont les arbres de diam
tre
sup�rieur � �� cm �P � N
� �b
 Les graines sont les arbres de diam
tre
sup�rieur � �� cm �P � 
��
 � ���� � enveloppe convexe de l�ensemble des
points��c
 La graine est le plus gros arbre de la parcelle �P � 

�

signi�cation s�il s�agit de la surface de l�enveloppe convexe de �' points ou
de �'(( points  de m�me �' points distincts n�a pas la m�me signi�cation
s�il y a �' points en tout ou s�il y en a �'((� On consid�re donc �galement
comme mesure de la diversit� des bosquets les nombres �

�� l�inverse ��P de la densit� de points�

�� l�inverse Ydis�P du nombre moyen de points superpos�s�

La �gure ��' illustre la d�pendance de ces quatre mesures vis
�
vis du
diam�tre minimum Ds des graines� pour un d�coupage par proximit� et avec
la m�trique euclidienne autour des plus gros arbres sur les parcelles � � �� de
Paracou en ��#�� Le nombre de points distincts� initialement �gal � � pour
Ds � 
� cm� passe par un maximum pour Ds � �� cm� puis red�cro!t jusqu��
� lorsque Ds est �gal au diam�tre maximal de la parcelle� Si l�on relativise
par rapport au nombre total P de points� on obtient une courbe croissante
de ��N � �� avec un brusque saut au voisinage de Ds � �� cm�

Le seuil Ds � �� cm se retrouve �galement quand on mesure la surface
occup�e par les points repr�sentatifs des bosquets � la surface de l�enveloppe
convexe des points est �gal � la surface du triangle pour Ds � 
� cm et
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d�cro!t jusqu�� z�ro pour Ds �gal au diam�tre maximal� avec une d�croissance
maximale autour de Ds � �� cm� Lorsque l�on relativise par rapport au
nombre total P de points� la surface moyenne par point d�marre �

p
���N �

passe par un maximum pour Ds � �� cm� puis red�cro!t jusqu�� z�ro lorsque
Ds est �gal au diam�tre maximal�

La m�me analyse a �t� conduite en d�coupant le diam�tre en Q � �
classes� ou en changeant les bornes des classes de diam�tre �en gardant Q �
��� Les courbes obtenues ont la m�me allure que celles repr�sent�es sur la
�gure ��'� En �n de compte� le contraste entre les bosquets lorsqu�ils sont
d�crits par une distribution en classes de diam�tre est maximum pour un
diam�tre seuil des graines voisin de �( cm� En
de	� les bosquets tendent �
�tre d�crits par une seule classe de diam�tre  au
del� ils tendent � �tre d�crit
par une m�me distribution qui est celle du peuplement dans son ensemble�

Agr�gation en une variable globale� Les variables agr�g�es peuvent
�tre �

�� la surface terri�re totale �

Btot
j �

X
i�D��	j


Bi

�� la surface terri�re moyenne �

�Bj �
Btot
j

Yj
�����

o� Yj est l�e�ectif du bosquet j�

La surface terri�re totaleBtot a l�inconv�nient de re��ter � la fois la surface
terri�re par unit� de surface �ou la surface terri�re moyenne� et la surface �ou
l�e�ectif� du bosquet� Or pour un processus ponctuel marqu� d��ni en deux
temps par �

�� les points sont plac�s suivant un processus de Poisson homog�ne�

�� puis le pavage de Vorono
 correspondant � cette r�partition spatiale
est calcul�� et la marque associ�e � chaque point est la surface de son
polygone de Vorono
�

on observe une autocorr�lation spatiale n�gative des marques � courtes dis

tances �cf� annexe B� . B�� p������ alors m�me qu�aucune structure n�est
d��nie� En raisonnant sur la surface terri�re totale Btot� on risque de n�ob

server que cet art�fact� On retiendra en �n de compte la description d�un
groupe d�arbres par sa surface terri�re moyenne �B�
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Fig� ��'� Quatre mesures de la diversit� des bosquets d�crits par leur dis�
tribution diam�trique � Ydis � nombre de points distincts � Ydis�P � inverse du
nombre moyen de points superpos�s � � � surface de l�enveloppe convexe des
points � ��P � surface moyenne par point� parcelle � en ���� � ���� enveloppe
des courbes pour les �	 parcelles en ����� En abscisse � diam
tre minimum
Ds des graines � ����P �� Les bosquets sont obtenus par un d�coupage par
proximit� et avec la m�trique euclidienne autour des plus gros arbres� Il y a
trois classes de diam
tre dont les bornes sont calcul�es pour chaque parcelle
de mani
re � ce qu�il y ait autant d�arbres de la parcelle dans chaque classe�



D�finition d�un bosquet #�

Agr�gation des coordonn�es spatiales

Le choix le plus naturel pour agr�ger les coordonn�es spatiales est de
d��nir la position Q du bosquet comme le barycentre des positions des arbres
qui le composent �

Qj �



Yj

X
i�D��	j


qi ���'�

Cependant� autant les arbres � l��chelle d�une parcelle peuvent �tre consid�r�s
comme des points� autant il est douteux de r�sumer la description spatiale
d�un bosquet par la donn�e d�un point Q� sans extension spatiale�

Pour rester plus pr�s de l�id�e un arbre 7 un point� on pourrait imaginer
de garder la description individuelle du bosquet pour les variables d�espace
uniquement� et de d�sagr�ger les autres variables descriptives du bosquet �

�� en redistribuant la variable moyenne entre les arbres du bosquet  le bos

quet j est alors d�crit par une collection f�q�i � B�

i � � i � D���j�g avec �

q�i � qi et B�
i � �Bj

o� �Bj est la surface terri�re moyenne du bosquet �d��nie par l��quation
����  

�� en permutant au hasard la variable entre les arbres d�un m�me bosquet  
le bosquet j est alors d�crit par une collection f�q�i � B�

i � � i � D���j�g
avec �

q�i � qi et B�
i � B
	i


o� � � D���j�� D���j� est une permutation al�atoire des indices des
arbres du bosquet j�

La premi�re de ces m�thodes induit une forte corr�lation positive � grande
�chelle puisqu�� l�int�rieur d�une placette tous les arbres ont la m�me surface
terri�re  la seconde annule la corr�lation � grande �chelle� Pour peu que le d�

coupage en bosquets ne corresponde pas aux limites des structures pr�sentes
sur la parcelle� ces m�thodes aboutissent � une destruction de ces structures
�sachant que les structures � grande �chelle sont de toute mani�re d�truites��

Espace des phases d�un bosquet

Il nous para!t plus judicieux �nalement de consid�rer les bosquets comme
des unit�s ayant leurs caract�ristiques et leur dynamique propres� sans re

descendre � l��chelle de l�arbre� La description agr�g�e des groupes d�arbres
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d��nie par les �quations ����� pour la surface terri�re et ���'� pour la posi

tion spatiale a donc �t� adopt�e� m�me si le r�sum� par un point d�un groupe
d�arbres peut para!tre arti�ciel� Un autre inconv�nient de cette m�thode est
qu�il n�est pas possible de remonter des caract�ristiques agr�g�es des bosquets
� celles des arbres � toute interaction d�tect�e entre bosquets devra �tre in

terpr�t�e en tant que telle� sans pouvoir faire d�interpr�tation au niveau de
l�arbre�

��� Crit�re d�ind�pendance d�un bosquet vis���
vis de ses voisins

La notion d�ind�pendance entre bosquets qui nous int�resse ici est relative
� la mod�lisation de la dynamique du bosquet�Consid�rons un bosquet d�crit
par sa surface terri�re moyenne �B et ses coordonn�es spatiales Q� Chaque
bosquet i poss�de un voisinage spatial ��i� qui est l�ensemble des indices
des bosquets qui interagissent avec lui� Un mod�le de croissance de bosquet
d�pendant des distances s��crit alors �

d �Bi

dt
� a

�
�Bi�

�
�Bj

�
j��	i


�
� � ���%�

o� a est une fonction de croissance et � un terme d�erreur� Si les bosquets
n�interagissent pas entre eux� alors

�
�Bj

�
j��	i
 n�in�uence pas la croissance du

bosquet i et on obtient un mod�le ind�pendant des distances �

d �Bi

dt
� a

�
�Bi

�
� �

Les mod�les ind�pendants des distances sont � tout point de vue plus simples
que les mod�les d�pendants des distances� d�o� l�int�r�t de rechercher un
d�coupage en bosquets ind�pendants�

Le mod�le pos� sous sa forme g�n�rale ���%� laisse trop d�amplitude pour
pouvoir �tre utile� Le plus souvent� la pertinence d�une variable explicative
est �valu�e �au moins dans un premier temps� gr�ce � un mod�le lin�aire qui
s��crirait ici �

d �Bi

dt
� �� � ��

�Bi �
X

j��	i

�j �Bj � � �����

La notion d�ind�pendance entre bosquets pourrait donc �tre d��nie comme
la nullit� des coe�cients �j dans ������ Le probl�me ainsi pos� est cependant
encore trop g�n�ral car la forme du voisinage � n�est pas connue a priori�
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En consid�rant les surfaces terri�res �Bj non plus comme les donn�es cer

taines d�un mod�le lin�aire mais comme les variables al�atoires d�une r�gres

sion� on va s�int�resser dor�navant � la covariance Cov

�
d �Bi�dt� �Bj

�
� Il serait

plus juste de s�int�resser � la covariance entre �Bj et le r�sidu
�
d �Bi�dt

�
�

�� � ��
�Bi� car la variable �Bi pourrait masquer l�e�et de �Bj� N�anmoins on

ne s�int�resse dans un premier temps � �Bj comme variable explicative que si
elle a un e�et nettement perceptible sur �Bi�

La vitesse de croissance en surface terri�re d �B�dt est approch�e par l�ac

croissement annuel en surface terri�re � �B��t avec �t � 
 an� Le crit�re
d�ind�pendance entre deux bosquets i et j est �nalement �

Cov
�
� �Bi� �Bj

�
� � ���#�

����� Cadre math	matique � variables r	gionalis	es ou
processus ponctuels�

Pr�cisons � pr�sent le cadre math�matique dans lequel l��galit� ���#�
prend son sens� Le d�coupage de la parcelle en bosquets aboutit � un nuage
de points �Qi�i�����P associ� aux deux marques �Bi et � �Bi� Quand on observe
une parcelle� chaque bosquet est observ� une seule fois� Dans ces conditions
il n�est pas possible d�estimer Cov

�
� �Bi� �Bj

�
� Les interactions entre bosquets

sont donc suppos�es homog�nes spatialement� de sorte que l�interaction entre
deux bosquets i et j ne d�pend que de la distance r � kQi �Qjk entre eux�
Dans ce cas Cov

�
� �Bi� �Bj

�
� C�r� peut �tre estim� � partir de l�ensemble

des couples de bosquets distants de r�
En faisant varier r les di��rentes �chelles sont inspect�es� ce qui permet

par ailleurs de pr�ciser la port�e du voisinage d�interaction ��
Deux th�ories math�matiques fournissent un cadre au calcul de Cov�� �Bi� �Bj�

�Ripley� ��#�� �

�� dans la th�orie des variables r�gionalis�es �Bouchon� ����  Cressie�
������ les marques � �B et �B sont des variables al�atoires d��nies en
tout point du plan� Le covariogramme Cov

�
� �Bi� �Bj

�
se d��nit alors

simplement comme la covariance entre deux variables al�atoires� Un
nuage de points bimarqu�s

n�
Qi� �Bi�� �Bi

�
i�����P

o
s�interpr�te comme

l�observation en P points des variables r�gionalis�es� et il existe des
estimateurs du covariogramme bas�s sur de telles observations �Cressie�
����  Freycon " S�bastien� �����  

�� dans la th�orie des processus ponctuels �cf� annexe B�� l�ensemble du
nuage bimarqu�

n�
Qi� �Bi�� �Bi

�
i�����P

o
constitue une r�alisation d�un
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processus ponctuel bimarqu�� La covariance Cov
�
� �Bi� �Bj

�
n�est d��nie

que conditionnellement � la pr�sence d�un bosquet en Qi et d�un autre
en Qj�

La th�orie des variables r�gionalis�es n�est pas adapt�e au cas pr�sent car
les bosquets sont positionn�s ponctuellement et ne peuvent pas �tre consi

d�r�s comme des observations ponctuelles d�une variable sous
jacente d��nie
partout sur le plan� On consid�re donc d�sormais le d�coupage du peuple

ment en bosquets comme une r�alisation d�un processus ponctuel bimarqu�
de marques �B et � �B�

La fonction utilis�e pour estimer la corr�lation spatiale dans la th�orie des
processus ponctuels marqu�s est la densit� produit de second ordre 
mm dont
la d��nition et l�interpr�tation sont donn�es en annexe B �. B���� p���%�� En
l�absence de corr�lation spatiale� 
mm�r� � E

�
�B
�
E
�
� �B

�

�r� o� E�m� est

la valeur moyenne de la marque m et 
 est la densit� produit de second
ordre du processus ponctuel non marqu�� La densit� produit de second ordre

mm peut �tre reli�e au covariogramme C�r� conditionnel � la pr�sence d�un
bosquet en Qi et d�un autre en Qj �avec r � kQi �Qjk�� On montre que
�cf� annexe B� . B�� p����� �


mm�r� �
n
C�r� � E

�
�B
�
E
�
� �B

�o

�r�

Ainsi l�absence de corr�lation spatiale au sens des processus ponctuels corres

pond bien au crit�re ���#� � C�r� � �� En th�orie des processus ponctuels� on
parle d��tiquetage al�atoire plut�t que de corr�lation spatiale nulle pour si

gni�er que � C�r� � � �ou indi��remment que 
mm�r� � E

�
�B
�
E
�
� �B

�

�r���

C�est en e�et une cons�quence de l�ind�pendance du processus qui place les
points et de celui qui leur a�ecte leurs marques�

����� Estimation du crit�re

Pour tester 
mm�r� � E
�
�B
�
E
�
� �B

�

�r� contre 
mm�r� 	� E

�
�B
�
E
�
� �B

�

�r��

on utilise plut�t une primitive de 
mm appel�e la fonction Kmm de Ripley�
d��nie par �Stoyan " Stoyan� ����� p��(�� �

Kmm�r� �



��

Z r

�

mm�u� 
�udu

o� � est l�intensit� du processus ponctuel� Nous avons utilis� l�estimateur
�Kmm de Kmm propos� par Penttinen et al� ������ � pour un nuage de points
bimarqu�s f�xi�zi� z�i � � i � 
 � � �Ng sur la zone A du plan�

�Kmm�r� �
��A�
N�

NX
i��

NX
j���j ��i

ziz
�
j

I�� � kxi � xjk � r�

w�xi� kxi � xjk�
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o� w est d��ni au paragraphe ��'�� page ���
Le test est construit par simulation de Monte
Carlo � les marques sont

permut�es al�atoirement un nombre �lev� de fois en laissant les positions des
points inchang�es� On en d�duit des enveloppes de con�ance � un niveau ��
Si Kmm�r� se situe en dehors des enveloppes� l�hypoth�se de non corr�lation
� l��chelle 
�r est rejet�e au seuil �� au pro�t d�une corr�lation positive
� l��chelle 
�r si Kmm�r� se trouve au
dessus de l�enveloppe sup�rieure ou
d�une corr�lation n�gative � l��chelle 
�r si Kmm�r� se trouve au
dessous de
l�enveloppe inf�rieure�

��� D�coupage des parcelles de Paracou en bos�
quets

Dans cette partie les m�thodes de d�coupage d�un peuplement en bosquets
et d�estimation de la corr�lation spatiale des marques d��nies dans la partie
pr�c�dente sont mises en application sur les parcelles de Paracou� Dans un
premier temps les sept d�coupages recens�s dans le tableau ��� sont e�ectu�s
sur chacune des �� parcelles de Paracou et leur fonction Kmm de Ripley
estim�e� Puis un indice de dissimilarit� entre d�coupages est d��ni et calcul�
a�n d��valuer les di��rences de d�coupage entre quatre des sept m�thodes �.
������� En�n un mod�le � na
f � de croissance de bosquet est construit �.
�������

��
�� Fonctions Kmm de Ripley

En r�sum�� la d�marche est la suivante �

� choisir l�une des �� parcelles de Paracou  on s�est restreint � l��tat des
parcelles en ��#� �avant tout traitement�  

� �xer un nombre P de bosquets  

� e�ectuer le d�coupage selon l�une des sept m�thodes recens�es dans le
tableau ���  on obtient alors un nuage de points bimarqu�s f�Qi� �Bi�� �Bi�� i �

 � � � Pg qui d�crit l�ensemble des bosquets  

� calculer la fonction Kmm de Ripley pour ce nuage de points bimarqu�s�

Sur chaque parcelle� les donn�es n�cessaires sont � les coordonn�es spa

tiales q� le diam�tre D en ��#� et l�accroissement diam�trique annuel en
��#� de chaque arbre� L�accroissement diam�trique annuel en ��#� est obtenu
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par lissage du diam�tre sur la p�riode ��#�
��#�� comme d�crit au chapitre
� �. ����� p��'�� Pour les arbres morts entre ��#' et ��#�� l�accroissement
diam�trique annuel est obtenu en lissant le diam�tre de ��#� � leur mort�

Le nombre P de bosquets le plus pertinent n�est pas connu a priori�
La d�marche a donc �t� r�p�t�e pour di��rentes valeurs de P � En pratique
on a pris � P � ��Ds� avec Ds allant de �( � �( cm par pas de � cm �et
� est d��ni par l��quation ����� Comme � varie d�une parcelle � l�autre� le
nombre de bosquets n�est pas le m�me d�une parcelle � l�autre� Il nous semble
toutefois plus pertinent de se baser sur des diam�tres seuils communs que sur
des nombres de bosquets communs pour comparer les parcelles entre elles�
car les densit�s des parcelles ne sont pas �gales�

L�enveloppe des fonctionsKmm de Ripley� permettant de dire si la fonction
s��carte signi�cativement d�un �tiquetage al�atoire� a �t� construite � partir
de �(( permutations al�atoires des marques �en laissant la position des points
inchang�e��

La �gure ��%� par exemple� montre la fonction Kmm pour Ds � 
� cm
et pour la parcelle � de Paracou en ��#�� Il n�est pas n�cessaire de pr�ciser
la m�thode de d�coupage lorsque Ds � 
� cm� car elles sont alors toutes
identiques � Ds � 
� cm est en e�et �quivalent � � un bosquet 7 un arbre ��
c�est
�
dire qu�il n�y a pas d�agr�gation� En d�autres mots� �xer Ds � 
� cm
revient � travailler sur la r�partition spatiale form�e par tous les arbres de la
parcelle�

La fonction Kmm de Ripley peut �tre r�sum�e en ne retenant que l�infor

mation qualitative � � l��chelle 
�r il y a corr�lation positive �� ou bien � il y
a corr�lation n�gative �� ou bien � il n�y a pas de corr�lation signi�cativement
non nulle � �cf� �gure ��%�� Ces r�sum�s qualitatifs sont repr�sent�s pour les
parcelles � � �� de Paracou� pour les di��rentes valeurs de Ds et pour les
sept m�thodes de d�coupage� sur les �gures ��� � ���� �

Figure Graine Rattachement M�trique
��� gros arbres par proximit� euclidienne
��# gros arbres par proximit� pond�r�e
��� gros arbres par hi�rarchie euclidienne
���( gros arbres par hi�rarchie pond�r�e
���� petits arbres par proximit� pond�r�e
���� arbres moyens par proximit� pond�r�e
���� arbres pris au hasard par proximit� pond�r�e

Si on ne regarde pour l�instant que la ligne Ds � 
� cm �tous les arbres de
la parcelle� sur la �gure ��� �ou de fa	on �quivalente sur n�importe laquelle
des �gures� � on voit qu�il y a corr�lation n�gative entre la surface terri�re
des arbres et son accroissement jusqu�� �( m environ� sur toutes les parcelles
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Fig� ��%� Fonction Kmm de Ripley pour la parcelle � de Paracou en �����
en prenant en compte tous les arbres de diam
tre sup�rieur � 
� cm� les
marques �tant �B et � �B � Kmm�r��E

�
�B
�
E
�
� �B

�
K�r� � ���� enveloppe de

��� permutations au hasard des marques� La bande sous�jacente indique �
quelles �chelles il y a corr�lation n�gative � 
 et positive � 
�

de Paracou� La question de savoir si l�on peut faire dispara!tre la corr�lation
n�gative en agr�geant les arbres en bosquets se pose donc r�ellement�

Si on compare � pr�sent les sept �gures dans leur ensemble� il appara!t
que les quatre m�thodes bas�es sur un d�coupage autour des plus gros arbres
��gures ��� � ���(� donnent des r�sultats semblables entre eux� et di��rents
de ceux donn�s par les trois autres m�thodes ��gures ���� � ������ Ainsi �

�� la corr�lation spatiale est peu sensible � la m�thode de rattachement
des arbres aux graines  

�� au contraire la corr�lation spatiale est sensible au choix des graines�

Lorsque les groupes d�arbres sont construits autour des gros arbres ��

gures ��� � ���(�� la corr�lation n�gative dispara!t assez rapidement� mais
laisse place � de la corr�lation positive �pour Ds � 
� cm�� Au contraire
lorsque les groupes d�arbres sont construits autour des petits �et m�me des
moyens� arbres� la corr�lation n�gative demeure� Lorsque l�on prend les graines



�( Chapitre 	� D�coupage d�une parcelle en bosquets

Fig� ���� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les bosquets avec les variables �B et � �B� Les arbres sont ratta�
ch�s autour des plus gros par proximit� avec la distance euclidienne� Chaque
graphe correspond � une parcelle de Paracou en ����� L�axe des abscisse
repr�sente l��chelle � l�axe des ordonn�es repr�sente le nombre de groupes
d�arbres� quanti�� par Ds � ����P � �cf� �gure 	��
� Chaque bande hori�
zontale est le r�sum� d�une fonction Kmm de Ripley �cf� �gure 	� 
 � cor�
r�lation n�gative� corr�lation positive�
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Fig� ��#� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les bosquets avec les variables �B et � �B� Les arbres sont rat�
tach�s autour des plus gros par proximit� avec la distance pond�r�e� Pour la
signi�cation des axes et des couleurs� cf� �gure 	���
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Fig� ���� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les bosquets avec les variables �B et � �B� Les arbres sont rat�
tach�s autour des plus gros par hi�rarchie avec la distance euclidienne� Pour
la signi�cation des axes et des couleurs� cf� �gure 	���
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Fig� ���(� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les bosquets avec les variables �B et � �B� Les arbres sont ratta�
ch�s autour des plus gros par hi�rarchie avec la distance pond�r�e� Pour la
signi�cation des axes et des couleurs� cf� �gure 	���
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Fig� ����� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les bosquets avec les variables �B et � �B� Les arbres sont rat�
tach�s autour des plus petits �Dc � 
� cm
 par proximit� avec la distance
pond�r�e� Pour la signi�cation des axes et des couleurs� cf� �gure 	���
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Fig� ����� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les bosquets avec les variables �B et � �B� Les arbres sont ratta�
ch�s autour des arbres moyens �Dc � �� cm
 par proximit� avec la distance
pond�r�e� Pour la signi�cation des axes et des couleurs� cf� �gure 	���
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Fig� ����� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les bosquets avec les variables �B et � �B� Les arbres sont ratta�
ch�s autour d�arbres pris au hasard par proximit� avec la distance pond�r�e�
Chaque graphe correspond � un tirage au hasard des germes sur la parcelle �
de Paracou en ����� Pour la signi�cation des axes et des couleurs� cf� �gure
	���
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au hasard� la corr�lation n�gative demeure �galement� ce qui du reste n�a rien
d��tonnant dans la mesure o� la plupart des arbres sont des petits arbres�

��
�� �cart entre les d	coupages

Dans la mesure o� les quatre m�thodes de rattachement des arbres aux
graines donnent des r�sultats semblables lorsque les graines sont les P plus
gros arbres� on peut se demander si les d�coupages qu�ils induisent ne sont
pas tr�s proches �cf� �gure ����� Tant que les graines sont les m�mes� on peut
d��nir une dissimilarit� entre deux d�coupages comme la probabilit� pour
que� en prenant un arbre au hasard� il soit rattach� � des graines distinctes
dans les deux d�coupages� Cette probabilit� se calcule par �

diss�D��D�� �



N

NX
i��

I�D��i� 	� D��i��

o� diss�D��D�� d�signe la dissimilarit� entre les d�coupages D� et D�� et I�p�
est comme pr�c�demment la fonction indicatrice de la proposition p�

La �gure ���� montre la dissimilarit� entre les six couples de d�coupages�
Lorsque Ds � 
� cm� la dissimilarit� est bien s1r nulle puisque les d�coupages
sont alors tous �gaux � l�identit� de f
 � � �Ng dans f
 � � � Ng� La dissimila

rit� augmente lorsque le nombre de groupes d�arbres diminue� Pour Ds � ��
cm elle avoisine (��� ce qui signi�e que �( ) des arbres appartiennent � des
groupes di��rents� On comprend alors que les quatre m�thodes de rattache

ment donnent des r�sultats assez semblables�

On note �galement que la m�thode de rattachement a une in�uence sur
la dissimilarit� que n�a pas la m�trique � la dissimilarit� entre deux d�cou

pages est en e�et � faible � �c�est
�
dire qu�elle plafonne � �( )� lorsque la
m�thode de rattachement est la m�me pour les deux d�coupages� alors que
la dissimilarit� peut �tre forte m�me lorsque la m�trique est identique pour
les deux d�coupages� De plus le d�coupage par hi�rarchie avec la distance
euclidienne est plus dissemblable des d�coupages par proximit� que ne l�est
le d�coupage par hi�rarchie avec la distances pond�r�e�

��
�
 Mod�le de croissance � na�f 	

Revenons au but premier qui est de construire un mod�le de bosquet
ind�pendant des distances� Nous ne construirons pas dans ce paragraphe
un mod�le de croissance pour les bosquets� mais chercherons simplement �
v�ri�er que le choix des graines pour le d�coupage d�termine la pertinence
des variables d�interaction pour expliquer � �B�
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Fig� ����� Dissimilarit� entre les d�coupages pour di!�rentes fa�ons de rat�
tacher les arbres aux arbres de diam
tre sup�rieur � Ds � pe par proximit�
avec la distance euclidienne� pp par proximit� avec la distance pond�r�e� he
par hi�rarchie avec la distance euclidienne� hp par hi�rarchie avec la distance
pond�r�e� parcelle � en ���� � ���� enveloppe des courbes pour les �	 par�
celles de Paracou en ����� L��volution de la dissimilarit� dans chacun des
cas peut �tre r�sum�e par le tableau suivant �

pp he hp
pe palier � ��
 croissance jusqu�� ��� ralentissement vers ���
pp croissance jusqu�� ��� ralentissement vers ���
he palier � ��




D�coupage des parcelles de Paracou en bosquets ��

On se restreint � titre d�exemple � la parcelle � de Paracou en ��#��
Les bosquets sont caract�ris�s par leur surface terri�re totale B� leur surface
terri�re moyenne �B� leur accroissement moyen en surface terri�re � �B� et les
coordonn�es Q du barycentre des arbres� Le voisinage ��i� du bosquet i est
d��ni comme l�ensemble des bosquets situ�s � moins de R � 
� m de lui �

��i� � fj j kQi �Qjk � Rg

On choisit comme variable pour r�sumer la comp�tition exerc�e sur i par ses
voisins �

Bvois
i �

X
j��	i


Bj

et on cherche un mod�le empirique de croissance qui explique � �B � l�aide de
�B et Bvois�

Un mod�le souple consiste en un mod�le additif �

� �B � �� ��

�
�B
�
� ��

�
Bvois

�
� �

o� � est un param�tre� �� et �� sont des fonctions spline de lissage� et � le
r�sidu� Le mod�le est ajust� gr�ce � l�algorithme de � back�tting � �Venables
" Ripley� ����� p��'���

Le mod�le est ajust� pour P � �
� bosquets �ce qui correspond � Ds � ��
cm�� Le d�coupage est e�ectu� par proximit� avec la distance pond�r�e par
le diam�tre� pour deux choix de graines �

�� les P plus gros arbres�

�� et P arbres pris au hasard�

Les r�sultats sont montr�s sur la �gure ���'� Cette �gure montre que �

� la d�pendance entre � �B et ses deux variables explicatives est approxi

mativement lin�aire� de sorte qu�un mod�le lin�aire ferait aussi bien
l�a�aire que le mod�le additif  

� � �B d�cro!t avec Bvois lorsque les groupes d�arbres sont construits au

tour d�arbres pris au hasard� alors que � �B est approximativement in

d�pendant de Bvois lorsque les groupes d�arbres sont construits autour
des gros arbres  

� la contribution de Bvois est plus faible que celle de �B�
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Fig� ���'� Graphe des fonctions �� et �� du mod
le additif � �B � ����

�
�B
�
�

��

�
Bvois

�
� � � d�coupage autour des gros arbres �rattachement par proxi�

mit�� distance pond�r�e
 � ���� d�coupage autour d�arbres pris au hasard �m�me
m�thode de rattachement
� Dans le premier cas� � � �� �� cm��an��� dans le
second � � �� 
� cm��an���

Un mod�le lin�aire �

� �B � � � �� �B � ��B
vois � �

peut alternativement �tre construit �cf� tableau ����� Un test de Student ne
permet pas de rejeter l�hypoth�se �� � � au seuil ' ) lorsque les groupes
d�arbres sont construits autour des gros arbres �Pr�� jtj	 � �� ���� alors que
l�hypoth�se est rejet�e au seuil de ' ) lorsque les groupes sont construits
autour des arbres pris au hasard �Pr�� jtj	 � �� ����

Tab� ���� Valeur des param
tres du mod
le lin�aire � �B � ���� �B���B
vois�

��
Graines param�tre valeur �cart
type t Pr�� jtj	

Arbres pris � ����#� (��('( ��'�'' (�((((
au hasard �� �� ���
��� �� ���
��� �%�%�#( (�((((

�� ��� ������� �� ������� ��� ���� �� �	��
Gros � ��%�#% (����# ��#(%# (�(((�

arbres �� �� �
�
��� �� ���
��� �����'� (�((((
�� �� �
����� �� ������� �� ���� �� ��
�

En �n de compte� il para!t r�aliste de construire un mod�le de croissance
des bosquets sans prendre en compte l�e�et du voisinage lorsque les groupes
sont construits autour des gros arbres� En revanche lorsque les groupes sont
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construits autour d�arbres pris au hasard� le voisinage d�un bosquet semble
avoir un e�et signi�catif sur sa croissance�

��
 Approfondissement de la d�marche suivie

Le raisonnement tenu jusqu�� pr�sent est le suivant � le peuplement est
d�coup� en bosquets  ce d�coupage est fait de sorte que la corr�lation entre
l�accroissement d�un bosquet et la taille de ses voisins soit nulle  on peut alors
construire un mod�le de croissance des bosquets qui est ind�pendant des dis

tances� La � na
vet� � de ce raisonnement r�side dans la phrase suivante�
qui est sous
entendue � la corr�lation spatiale n�gative traduit la comp�tition
entre arbres� et l�absence de corr�lation spatiale traduit l�absence d�interac

tions entre arbres�

La correspondance n�est en fait pas aussi simple� La corr�lation spatiale
telle qu�elle est estim�e par la fonction Kmm�r� de Ripley �ou indi��remment
par le covariogramme conditionnel C�r�� est le fruit du positionnement des
points et de leur marque simultan�ment� Pour bien saisir la di��rence avec la
th�orie des variables r�gionalis�es � dans la th�orie des variables r�gionalis�es�
les points sont des points d�observation  leur position est choisie par l�obser

vateur a priori ind�pendamment de la marque dont la structure spatiale
est estim�e par le covariogramme� Dans la th�orie des processus ponctuels
au contraire� le placement des points et leur attribution d�une marque sont
les produits simultan�s du processus� Ce que teste la fonction Kmm�r� de
Ripley est l�hypoth�se d��tiquetage al�atoire� c�est
�
dire l�ind�pendance du
placement des points vis
�
vis de l�attribution de leur marque�

Dans cette partie nous allons t�cher de mieux comprendre ce qui provoque
un �cart � l��tiquetage al�atoire� et montrerons qu�une corr�lation spatiale
non nulle peut r�sulter �entre autres� des trois ph�nom�nes suivants � une
r�partition non al�atoire des points de marque �lev�e� une r�partition non
al�atoire des points de marque faible� une d�pendance entre entre la r�par

tition des points de marque �lev�e et celle des points de marque faible� Cela
�tant plus facile � comprendre avec un processus ponctuel bivari� qu�avec un
processus ponctuel marqu�� on e�ectuera d�abord quelques calculs pour un
processus bivari� �. ������� puis on �tudiera � l�aide de simulations le cas des
processus marqu�s �. ������� En�n on replacera ces r�sultats dans le contexte
du d�coupage des peuplements en bosquets �. �������
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����� Cas d�un processus ponctuel bivari	

On consid�re dans ce paragraphe et le suivant un processus ponctuel
bimarqu�Nmm dont chaque r�alisation est un nuage de points f�qi� zi� z�i �� i �

 � � �Ng� Pour rendre le discours plus imag�� on identi�era les points � des
arbres �ou des bosquets� et les marques au diam�tre D et l�accroissement
diam�trique �D �ou la surface terri�re moyenne �B et l�accroissement en
surface terri�re moyenne � �B��

Comme D est positivement corr�l� � �D �il en est de m�me pour �B et
� �B�� on peut en premi�re approximation se ramener � un processus mar

qu� de marque D� Pour simpli�er davantage� on suppose que cette marque
continue D peut �tre s�par�e en deux groupes de valeurs � l�ensemble des
� gros � arbres qui ont � la fois un gros diam�tre �D � Ds� et un fort ac

croissement diam�trique et l�ensemble des � petits � arbres �D � Ds� qui
ont un petit diam�tre et un faible accroissement diam�trique� Le processus
ponctuel bimarqu� Nmm est ainsi d�grad� en un processus ponctuel bivari�
�cf� annexe B�� dont les deux processus marginaux correspondent aux gros et
aux petits arbres� On suppose de plus que tous les gros arbres ont la m�me
marque Dg � E�DjD � Ds� et que tous les petits arbres ont la m�me marque
Dp � E�DjD � Ds��

	tiquetage al�atoire et ind�pendance des processus marginaux

L�int�r�t de se ramener � un processus bivari� est qu�un tel processus
peut �tre vu indi��remment comme un processus ponctuel marqu� dont la
marque est discr�te et prend deux valeurs �Dg et Dp�� ou comme la r�alisa

tion conjointe de deux processus ponctuels univari�s� On peut alors d��nir la
notion d�ind�pendance des processus marginaux � il y a ind�pendance des pro

cessus marginaux quand le processus qui place les gros arbres est ind�pendant
du processus qui place les petits� Il est important de noter qu��tiquetage al�a

toire et ind�pendance des processus marginaux sont deux notions di��rentes
�quoique li�es /�� comme cela est illustr� sur la �gure ���%�

D�un point de vue plus math�matique� soit Kgp � Kpg la fonction K��

d�interaction de Ripley du processus bivari� �cf� annexe B�� L��tiquetage al�a

toire se caract�rise par �

Kgp�r� � Kpg�r� � Kg�r� � Kp�r� � K��r�

o� Kg est la fonction K de Ripley du processus marginal des gros arbres� Kp

est la fonction K de Ripley du processus marginal des petits arbres� et K� est
la fonction K de Ripley du processus global �sans distinction de marques��
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tandis que l�ind�pendance des processus marginaux se caract�rise par �

Kgp�r� � Kpg�r� � �r�

Fig� ���%� Di!�rence entre ind�pendance des processus marginaux �a
 et �ti�
quetage al�atoire �b
 � la �gure �a
 r�sulte de la superposition de deux pro�
cessus de Neyman�Scott ind�pendants� mais il n�y a pas �tiquetage al�atoire �
sur la �gure �b
 il y a �tiquetage al�atoire mais les processus marginaux �noir
et blanc
 ne sont pas ind�pendants �il y a attraction � l��chelle des agr�gats
�
Les positions des points sont identiques dans les deux cas�

Caract�res d�un processus bivari� potentiellement responsables d�un
�cart � l��tiquetage al�atoire

La comp�tition entre gros et petits arbres se traduit par une r�pulsion
entre les processus marginaux� plus que par une corr�lation n�gative ��ti

quetage non al�atoire� entre les marques Dg et Dp� Il s�agit donc de mieux
comprendre les liens entre un �tiquetage non al�atoire et une d�pendance des
processus marginaux�

On se place d�sormais � une �chelle donn�e 
�r� et on �tudie la corr�lation
spatiale entre les marques pour des points distants de r� Soit H� l�ensemble
des processus ponctuels bivari�s tels que �

� les gros sont r�partis au hasard � l��chelle 
�r�

� les petits sont r�partis au hasard � l��chelle 
�r�
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� les gros sont r�partis ind�pendamment des petits � l��chelle 
�r�

Pour un processus de H�� il y a � la fois ind�pendance des processus
marginaux et �tiquetage al�atoire � l��chelle 
�r� La corr�lation spatiale �
l��chelle 
�r est donc nulle dans ce cas� c�est
�
dire �

C�r� �
n��D

�
g � n

�
�D

�
p � n

�
�DgDp

n�� � n�� � n��
� �D� � � �����

avec n�� � nombre de couples �gros� gros� distants de r�
n�� � nombre de couples �petit� petit� distants de r�
n�� � nombre de couples �gros� petit� distants de r�
�D � moyenne des marques

La moyenne des marques �D est �gale � ��gDg � �pDp� � ��g � �p� o� �g
�respectivement �p� d�signe l�intensit� du processus marginal des gros �res

pectivement des petits� arbres� Comme pr�c�demment� C�r� d�signe le cova

riogramme des marques de points distants de r�

Regardons � pr�sent ce qui se passe pour un processus qui n�appartient
pas � H�� On note n� �respectivement n� et n�� le nombre de couples �gros�
gros� �respectivement �petit� petit� et �gros� petit�� distants de r� Trois cas
sont possibles �

�er cas � les petits arbres sont r�partis au hasard et les gros sont r�partis
ind�pendamment des petits� Cela signi�e n� � n�� et n� � n��� Le covario

gramme vaut alors �

C�r� �
n�D

�
g � n

�
�D

�
p � n

�
�DgDp

n� � n�� � n��
� �D�

D�o� en utilisant l��quation ����� �

C�r� �
n�D

�
g � n

�
�D

�
p � n

�
�DgDp

n� � n�� � n��
� n��D

�
g � n

�
�D

�
p � n

�
�DgDp

n�� � n�� � n��

�



nn�
n
�n�� � n��

�
n��D

�
p � n

�
�DgDp

�
� �n�� � n

�
��

�
n�D

�
g � n��D

�
g

�o

o� n � n� � n� � n� et n� � n�� � n
�
� � n

�
�� En poursuivant les calculs �

C�r� �
n� � n��
nn�

n
n��

�
D�

g �D�
p

�
� n��

�
D�

g �DgDp

�o
�

n� � n��
nn�

�Dg �Dp� fn�� �Dg �Dp� � n
�
�Dgg
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Comme Dg � Dp� le signe de C�r� est �gal � celui de n� � n�� �

� si n� � n��� ce qui �quivaut � une r�partition agr�gative des gros arbres
� l��chelle 
�r � il y a corr�lation positive  

� si n� � n��� ce qui �quivaut � une r�partition r�guli�re des gros arbres
� l��chelle 
�r � il y a corr�lation n�gative�

�e cas � les gros arbres sont r�partis au hasard et ind�pendamment des
petits� Cela signi�e n� � n�� et n� � n��� Le covariogramme vaut alors �

C�r� �
n��D

�
g � n�D

�
p � n

�
�DgDp

n�� � n� � n��
� �D�

Apr�s quelques manipulations semblables � celles ci
dessus� on trouve �

C�r� �
n� � n��
nn�

�Dp �Dg� fn�� �Dp �Dg� � n
�
�Dpg

Comme Dg � Dp� le signe de C�r� est l�inverse de celui de n� � n�� �

� si n� � n��� ce qui �quivaut � une r�partition agr�gative des petits �
l��chelle 
�r � il y a corr�lation n�gative  

� si n� � n��� ce qui �quivaut � une r�partition r�guli�re des petits �
l��chelle 
�r � il y a corr�lation positive�

�e cas � les gros et les petits arbres sont r�partis au hasard� Cela signi�e
n� � n�� et n� � n��� Le covariogramme vaut alors �

C�r� �
n��D

�
g � n

�
�D

�
p � n�DgDp

n�� � n�� � n�
� �D�

Apr�s quelques manipulations semblables aux pr�c�dentes� on obtient �

C�r� �
n� � n��
nn�

�Dg �Dp� �n
�
�Dp � n��Dg�

Le signe de C�r� d�pend � la fois de celui de n� � n�� et de celui de n��Dp �
n��Dg� Pour un processus de Poisson homog�ne d�intensit� �� la probabilit�
de trouver deux points distants de r �� dr pr�s� vaut ��
�rdr� Donc �

n��
n��
�
��p
��g
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En �n de compte �

�� si
��p
��g

�
Dg

Dp
�

� si n� � n��� ce qui �quivaut � une attraction entre les petits et les
gros � l��chelle 
�r � il y a corr�lation positive  

� si n� � n��� ce qui �quivaut � une r�pulsion entre les petits et les
gros � l��chelle 
�r � il y a corr�lation n�gative�

�� si
��p
��g

�
Dg

Dp

�

� si n� � n��� ce qui �quivaut � une attraction entre les petits et les
gros � l��chelle 
�r � il y a corr�lation n�gative  

� si n� � n��� ce qui �quivaut � une r�pulsion entre les petits et les
gros � l��chelle 
�r � il y a corr�lation positive�

Ces r�sultats sont r�sum�s dans le tableau ���� Ils montrent que le signe
de la corr�lation d�pend � la fois des interactions entre gros et petits arbres�
et des r�partitions spatiales propres des gros et des petits arbres�

Tab� ���� E!et sur le signe de la corr�lation spatiale des marques des caract��
ristiques des processus marginaux� Les signes � et � indiquent une tendance
� rendre positive " n�gative la corr�lation � son signe d�pend en d��nitive de
l�action conjugu�e des di!�rents e!ets aux di!�rentes �chelles�

Type de r�partition Corr�lation spatiale
r�pulsion entre gros et petits � si ��pDp � ��gDg� � sinon
attraction entre gros et petits � si ��pDp � ��gDg� � sinon
gros agr�g�s �
gros r�guliers �
petits agr�g�s �
petits r�guliers �

����� Cas d�un processus ponctuel marqu	

Quand on a a�aire � une marque continue et non plus discr�te� on peut
toujours parler d��tiquetage al�atoire mais plus d�ind�pendance des margi

naux marginaux� pour la simple raison que les processus marginaux ne sont



Approfondissement de la d�marche suivie �(�

plus d��nis� Pourtant c�est ce concept d�� ind�pendance � entre marques
qui nous int�resserait pour caract�riser les interactions entre arbres� La cor

r�lation spatiale �estim�e par la fonction Kmm de Ripley� indique s�il y a
�tiquetage al�atoire ou non� Le but de cette section est de montrer� comme
au paragraphe pr�c�dent� qu�un �cart � l��tiquetage al�atoire d�un processus
ponctuel marqu� peut r�sulter� outre d�une � d�pendance � entre marques�
de r�partitions non al�atoires des marques extr�mes�

L�approche est non plus analytique mais bas�e sur des simulations� Comme
pr�c�demment� la marque �not�e D� repr�sente le diam�tre des arbres� Le
processus ponctuel marqu� est d��ni en deux temps �

�� la marque est tir�e suivant une loi exponentielle  plus pr�cis�ment �

�D � 
� cm� � loi exponentielle de param�tre (�(#' cm��

�� conditionnellement � la marque� on distingue de fa	on arbitraire les
gros arbres pour lesquels D � �� cm des petits pour lesquels D � ��
cm� Les positions des gros et les petits arbres sont alors g�n�r�es �

� soit suivant des processus ponctuels distincts et ind�pendants � les
gros arbres sont issus d�un processus de Poisson� ou d�un processus
de r�pulsion forte� ou d�un processus de Neyman
Scott� ou d�un
m�lange de ces deux processus  les petits arbres sont issus d�un
processus de Poisson� ou d�un processus SSI� ou d�un processus de
Neyman
Scott  

� soit suivant un processus de Brown�

Pr�cisons � pr�sent la d��nition de ces processus�

D��nition des processus utilis�s dans les simulations

Processus ponctuels univari�s� Le processus de Poisson consiste
simplement � placer les points au hasard� Son unique param�tre est son
intensit� ��

Le processus SSI �pour � simple sequential inhibition �� a �t� propos�
initialement par Diggle et al� ����%�� C�est un processus � deux param�tres
�l�intensit� � et la distance de r�pulsion h�� qui se construit s�quentiellement �

� le premier point est plac� au hasard  

� lorsque i� 
 points ont �t� plac�s �

�� une position d�essai pour le ie point est tir�e au hasard  
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�� si cette position d�essai est � moins de h d�un des i�
 points d�j�
en place� retour en �� sinon la position devient d��nitive  

et le processus s�ach�ve quand ���A� points ont �t� plac�s �o� ��A�
est la surface de la parcelle��

Le processus SSI g�n�re des r�partitions r�guli�res� La r�gularit� est d�au

tant plus marqu�e que h est �lev�� Mais plus h est �lev�� plus le temps de
g�n�ration l�est �galement et lorsque h �

q
�

�
p
�

�empilement compact des

disques� la construction est impossible� Nous avons adopt� h � �
�
p
�

comme
un bon compromis entre les deux�

Le processus de r�pulsion forte est un processus qui� comme SSI� g�n�re
des r�partitions r�guli�res� mais en temps �ni quelle que soit la valeur des
param�tres� C�est un processus � deux param�tres �galement �l�intensit� �
et l�intensit� �c des points candidats� qui se d��nit en deux temps �

�� des points candidats sont plac�s suivant un processus de Poisson d�in

tensit� �c  

�� le premier point est choisi au hasard parmi les points candidats  lorsque
i � 
 points ont �t� plac�s� le ie point est choisi parmi les candidats
restant de fa	on � maximiser la distance de ce point i aux i� 
 points
d�j� en place�

La distance d�i� �� d�un point i � un ensemble de points � est d��nie
comme �

d�i� �� � minfd�i� j� � j � �g
Le processus de Neyman
Scott �Cressie� ����� p�%%�� est un processus �

trois param�tres �l�intensit� �� le nombre d�agr�gats na� le rayon des agr�gats
Ra� qui g�n�re des r�partitions agr�gatives� Ils se d��nit en trois �tapes �

�� un nombre na de points parents sont plac�s au hasard �processus de
Poisson�  

�� un support D est d��ni par l�union des disques de centres les na points
parents et de rayon Ra  

�� les points sont plac�s au hasard sur D �processus de Poisson d�inten

sit� ���A� ���D�� o� ��D� d�signe la surface du support D et ��A� la
surface de la parcelle��
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Le processus m�lange Neyman
Scott 4 r�pulsion est un processus � quatre
param�tres ��� na� Ra� �c� qui se d��nit en trois �tapes �galement� Les deux
premi�res sont identiques � celles du processus de Neyman
Scott� La troi

si�me �tape consiste � lancer un processus de r�pulsion forte de param�tres
����A� ���D�� �c� sur le support D� Ce processus g�n�re de la r�gularit� �
grande �chelle et de l�agr�gativit� � petite �chelle�

Tous les processus qui viennent d��tre d��nis sont illustr�s sur la �gure
�����

Fig� ����� Une r�alisation des processus ponctuels univari�s � �a
 processus
de Poisson � �b
 processus SSI �h � �� ��

p
�
 � �c
 processus de r�pulsion

forte ��c � 

�
 � �d
 processus de Neyman�Scott �na � �� Ra � �� m
 � �e

processus m�lange Neyman�Scott " r�pulsion ��c � ��� na � �� Ra � �� m
�
Les processus sont simul�s sur un carr� 	�� � 	�� m� et ��� points sont
plac�s �� � �� ��
��� m��
�

Processus bivari�� Le processus de Brown �Upton " Fingleton� ��#'�
p���(�� est un processus bivari� tel que les processus marginaux sont non
ind�pendants tout en �tant des processus de Poisson� Soit �i l�intensit� du
processus marginal i �i � 
� 
�� Le processus se construit en trois temps �

�� les points du processus marginal � sont tir�s suivant un processus de
Poisson d�intensit� ��  
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�� une grille carr�e de c�t� R est superpos�e � la zone d��tude  

�� pour chaque cellule C de la grille� soit n� le nombre le nombre de points
de la r�partition marginale � situ�s dans C� et soit �

p� � Pr�N��C� � n� j N� � Poisson ����	 �
n�X
k��

exp
�
���R�

� ���R��
k

k�

Soit n� l�entier obtenu en r�solvant �de fa	on approch�e en pratique�
puisque la solution est en g�n�ral un r�el non entier� l��quation �

Pr�N��C� � n� j N� � Poisson ����	 � 
� p�



n�X
k��

exp
�
���R�

� ���R��
k

k�
� 
� p� ����(�

ou bien l��quation �

Pr�N��C� � n� j N� � Poisson ����	 � p� ������

On place alors au hasard n� points du processus marginal � dans la
cellule C�

Lorsque l�on r�sout l��quation ����(�� on obtient une r�pulsion entre les
deux processus marginaux� Au contraire l��quation ������ conduit � une at

traction entre les processus marginaux� Un choix correct pour la taille R de
la grille semble �tre de faire en sorte qu�une cellule C sur deux en moyenne
soit occup�e par le processus marginal �� soit �

Pr�N��C� � �	 � 




 exp

�
���R�

�
�






 R �

s
ln 


��

o� le processus marginal � est le plus intense des deux ��� � ���� La �gure
���# illustre les processus de Brown�

R�sultats des simulations

Les �gures ���� et ���( montrent la fonction Kmm de Ripley pour une r�a

lisation de chaque processus marqu� d��ni pr�c�demment� Int�ressons nous
d�abord aux processus o� les gros arbres sont r�partis ind�pendamment des
petits ��gure ������ On v�ri�e� conform�ment au tableau ��� �

� qu�il y a corr�lation positive lorsque les gros sont agr�g�s et les petits
al�atoires ou r�guliers� et lorsque les petits sont r�guliers et les gros
al�atoires ou agr�g�s ��gure ����b�j�k��
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Fig� ���#� Processus de Brown � en haut� processus avec attraction � en bas�
processus avec r�pulsion� La colonne de gauche montre des r�alisation des
processus � indique les cellules de la grille occup�es par les points du pro�
cessus marginal �
� La colonne de droite montre la fonction d�interaction K��

de Ripley estim�e sur ces r�alisations� Valeur des param
tres � �� � �� 
��
���

m��� �� � 
� 
�
��� m��� R �
q
ln 
���� Les processus sont simul�s sur un

carr� 	�� � 	�� m�
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� qu�il y a corr�lation n�gative lorsque les gros sont r�guliers et les pe

tits al�atoires ou agr�g�s� et lorsque les petits sont agr�g�s et les gros
al�atoires ou r�guliers ��gure ����c�d�f��

Des choses plus int�ressantes se passent lorsque les r�partitions des gros et
des petits arbres am�nent des signes oppos�s de la corr�lation� Les valeurs des
param�tres sont choisies de sorte que la structure des gros se r�v�le � petite
�chelle et que celle des petits se r�v�le � grande �chelle� Ainsi lorsqu�� la fois
les gros et les petits sont r�partis r�guli�rement ��gure ����e� on observe�
en accord avec le tableau ���� de la corr�lation positive � grande �chelle
�due aux petits� et de la corr�lation n�gative � petite �chelle �due aux gros��
R�ciproquement lorsqu�� la fois les gros et les petits arbres sont r�partis en
agr�gats ��gure ����l� on observe� toujours en accord avec le tableau ���� de
la corr�lation n�gative � grande �chelle �due aux petits� et de la corr�lation
positive � petite �chelle �due aux gros��

Les choses deviennent plus subtiles encore lorsque la r�partition des gros
arbres est un m�lange de r�gularit� � grande �chelle et d�agr�gativit� � petite
�chelle� Lorsque les petits arbres sont r�partis au hasard ��gure ����g�� on
observe bien de la corr�lation n�gative � grande �chelle et positive � petite
�chelle� Lorsque les petits arbres sont r�guliers ��gure ����h�� on observe de
la corr�lation positive � grande �chelle �due aux petits�� puis de la corr�lation
n�gative �due � la r�gularit� des gros�� en�n de la corr�lation positive � petite
�chelle �due aux agr�gats de gros��

Int�ressons nous � pr�sent aux processus de Brown ��gure ���(�� On se
trouve dans le cas o� les gros et les petits arbres sont r�partis al�atoirement�
mais non ind�pendamment les uns des autres ��e cas du . ������� Dans la
mesure o� l�on a a�aire � pr�sent � un processus marqu� et non plus � un
processus bivari�� les calculs du paragraphe ����� ne sont pas r�alisables�
N�anmoins on peut approcher Dg par �

Dg � E�D j D � Ds� �
Z ��

Ds

�x exp��� �x�Ds�� dx � Ds �



�

avec Ds � �� cm et � � �� ��� cm��� De m�me on peut approcher Dp par �

Dp � E�D j Dmin � D � Ds�

� 



� exp��� �Ds �Dmin��

Z Ds

Dmin

�x exp��� �x�Dmin�� dx

� Dmin �



�
� �Ds �Dmin�

exp�� �Ds �Dmin��� 

avec Dmin � 
� cm� Par ailleurs �

�p
�g
�
Pr�D � Ds	

Pr�D � Ds	
�

� exp���Ds�

exp���Ds�
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Fig� ����� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus bimarqu�s construits
� partir de processus univari�s� Les gros arbres suivent un processus � �a�c
 de
Poisson d�intensit� �g � �Pr�D � Ds	 � �d�f
 de r�pulsion forte ��c � 

�g
 �
�g�i
 de m�lange Neyman�Scott " r�pulsion ��c � ��g� na � �� Ra � �� m
 �
�j�l
 de Neyman�Scott �na � �� Ra � �� m
� Les petits suivent un pro�
cessus � �a�d�g�j
 de Poisson d�intensit� �p � �Pr�D � Ds	 � �b�e�h�k
 SSI
�h � �� ��

q
�p
 � �c�f�i�l
 de Neyman�Scott �na � �p��A� �
�� Ra � � m
� In�

tensit� totale � � � �� 
���
��� m� sur un carr� 	�� � 	�� m� ���� � enveloppes
obtenues en permutant ��� fois al�atoirement les marques�
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Fig� ���(� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus bimarqu�s construits
� partir de processus de Brown � �a
 processus de Brown avec attraction � �b

processus de Brown avec r�pulsion� Les valeurs des param
tres sont celles
indiqu�es sur la �gure 	���� Les enveloppes �����
 sont obtenues en permutant
��� fois al�atoirement les marques tout en laissant la position des points
inchang�e�

L�application num�rique conduit � ��
�p
�g

��

� ���� Dg

Dp
� 
� �

On s�attend donc �cf� tableau ���� � ce que la corr�lation soit du m�me signe
que la fonction d�interaction K�� de Ripley� C�est e�ectivement ce que l�on
observe�

Conclusion

Pour un processus ponctuel marqu� il n�est pas possible de caract�riser
les interactions entre les marques� Tout ce qui peut �tre test� est l��cart �
l��tiquetage al�atoire ou� en d�autres mots� si la corr�lation spatiale est nulle
ou pas� Seulement une corr�lation non nulle �un �tiquetage non al�atoire�
peut r�sulter �

� d�une interaction entre les marques�

� d�une r�partition non al�atoire des marques les plus faibles�

� d�une r�partition non al�atoire des marques les plus �lev�s�

et il n�est pas possible de s�parer ces trois e�ets�
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����
 D	coupage sur des simulations

Soit Nmm un processus ponctuel bimarqu� dont une r�alisation est un
nuage de points f�qi� Bi��Bi� � i � 
 � � � Ng� Un d�coupage D qui transforme
ce nuage de points en nuage de points

n�
Qj� �Bj�� �Bj

�
� i � 
 � � �N

o
� l�aide

des relations ����� et ���'� peut �tre vu comme une application transformant
un processus ponctuel en un processus ponctuel� Une des questions que pose
le d�coupage du peuplement en bosquets est de savoir comment un �cart
� l��tiquetage al�atoire chez le processus Nmm se reporte dans le processus
D�Nmm�� Dans ce paragraphe nous ne ferons qu�e5eurer cette question� On
se contentera en fait de montrer qu�un processus ponctuel bien choisi permet
de reproduire l�allure des d�coupages sur les parcelles de Paracou� telle que
d�crite par les �gures ��� � �����

Deux processus ponctuels marqu�s ont �t� simul�s � comme pr�c�dem

ment le diam�tre est tir�e suivant une loi exponentielle �D � 
� cm � loi
exponentielle de param�tre (�(#' cm���� et on distingue arbitrairement les
petits �D � �� cm� des gros �D � �� cm�� Les petits sont plac�s suivant
un processus de Neyman
Scott� tandis que les gros sont plac�s suivant un
processus SSI �cf� . ������� Dans un cas les gros et les petits sont plac�s ind�

pendamment les uns des autres� dans l�autre les gros sont plac�s en premier
et servent de points parents pour les agr�gats des petits �cf� d��nition du
processus de Neyman
Scott��

On obtient ainsi les positions qi des arbres� Leur surface terri�re est don

n�e simplement par Bi � �D�

i ��� Leur accroissement en diam�tre �et donc
en surface terri�re� est pr�dit par la relation ����'� �p��(� du mod�le arbre
type mod�le de trou�es d��ni au chapitre � �en utilisant pour le calcul de
L la relation d�ordre sur les diam�tres plut�t que la relation d�ordre sur les
hauteurs� cf� . ����� p��'��

On obtient ainsi des parcelles virtuelles �qi� Bi��Bi�� i � 
 � � � ����� sur
lesquelles les � m�thodes de d�coupage utilis�es pr�c�demment �cf� . ������
peuvent �tre appliqu�es� Les r�sultats �gurent sur les �gures ���� � ����� La
�gure ���� ressemble visuellement � ce que l�on observe sur les �� parcelles
de Paracou� Il est donc possible de reproduire grossi�rement les traits des
fonctions Kmm de Ripley des parcelles de Paracou en r�partissant les petits
arbres en agr�gats et les gros r�guli�rement� ind�pendamment les uns des
autres�

Les �gures suivantes visent � voir comment varient les traits des fonctions
Kmm de Ripley quand les caract�ristiques des r�partitions spatiales changent�
La seule di��rence entre la simulation de la �gure ���� et celle de la �gure
���� consiste en une non
ind�pendance entre la r�partition des gros et celle
des petits � sur la �gure ���� il y a attraction entre les petits arbres et les
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gros� Il en r�sulte une corr�lation n�gative moins marqu�e lorsque le nombre
de groupes d�arbres est �lev� �ce � quoi l�on s�attend d�apr�s le paragraphe
pr�c�dent�� et de fa	on plus �tonnante� une corr�lation positive �galement
moins marqu�e lorsque le nombre de groupes d�arbres est faible� Le seule
di��rence entre les �gures ���� et ���� vient d�une agr�gation plus ou moins
forte des petits arbres � dans la �gure ����� les agr�gats de petits arbres sont
environ six fois moins nombreux �et donc six plus denses� que ceux de la
�gure ����� Il en r�sulte une corr�lation n�gative plus marqu�e lorsque P est
�lev� et une corr�lation positive plus marqu�e �galement lorsque P est faible�

En �n de compte� la relation entre le signe de la corr�lation spatiale et les
caract�ristiques des r�partitions des gros et petits arbres� telle qu�elle a �t�
�tablie pour des processus simples aux paragraphes ����� et ����� �et qui est
r�sum�e dans le tableau ���� permet de construire un processus ponctuel dont
le d�coupage en bosquets est qualitativement semblable aux d�coupages des
parcelles de Paracou � il su�t par exemple que les gros arbres soient r�partis
de fa	on r�guli�re et les petits de fa	on agr�g�s ind�pendamment des gros�
Cette r�partition spatiale correspond d�ailleurs � celle observ�e � Paracou
�cf� . ��'�� p�'(��

��� Conclusion

Le but de ce chapitre �tait de construire un d�coupage du peuplement en
groupes d�arbres ayant des dynamiques ind�pendantes les unes des autres�
Pour rester dans le cadre des mod�les de trou�es� seul un d�coupage spatial
en bosquets a �t� envisag�� mais la d�marche pourrait �tre �largie � d�autres
types de d�coupage � d�coupage en classes de hauteur� comme cela est fait
dans les mod�les de strates �cf� annexe A�� d�coupage en classes de la variable
de comp�tition L d��nie au chapitre �� etc� On s�est restreint de plus �
la description d�un bosquet par sa surface terri�re �outre ses coordonn�es
spatiales�� mais d�autres types de variables d��tat pourraient �tre envisag�es �
diversit� sp�ci�que� distribution diam�trique��� Cette derni�re a d�ailleurs �t�
d�crite pour un type de d�coupage �. ������� mais elle s�av�re peut pratique
par la suite pour tester l�ind�pendance de la croissance des bosquets�

+tant donn� un crit�re d�ind�pendance� la recherche d�un d�coupage en
bosquets ind�pendants se ram�ne formellement � un probl�me d�optimisation
sur un espace dont la dimension est immense� puisque �

�� le nombre P de bosquets n�est pas connu a priori et peut varier de 
 �
N  
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Fig� ����� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les groupes d�arbres avec les variables �B et � �B� Chaque graphe
correspond � une m�thode de d�coupage de la parcelle en groupes d�arbres �
�a
 autour des gros par proximit� avec la distance euclidienne � �b
 autour
des gros par proximit� avec la distance pond�r�e � �c
 autour des gros par
hi�rarchie avec la distance euclidienne � �d
 autour des gros par hi�rarchie
avec la distance pond�r�e � �e
 autour des petits arbres �proximit�� distance
pond�r�e
 � �f
 autour des arbres moyens �proximit�� distance pond�r�e
 � �g

autour d�arbres pris au hasard �proximit�� distance pond�r�e
� La parcelle est
une simulation d�un processus bimarqu� tel que les gros suivent un proces�
sus SSI et les petits suivent ind�pendamment un processus de Neyman�Scott
�na � 
�� � nombre de gros� Ra � �� m� il y a ���� arbres au total
� Pour
la signi�cation des axes� cf� �gure 	���
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Fig� ����� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les groupes d�arbres avec les variables �B et � �B� Pour la si�
gni�cation de chaque graphe� cf� �gure 	�	�� La parcelle est une simulation
d�un processus bimarqu� tel que les gros suivent un processus SSI et les petits
suivent un processus de Neyman�Scott dont les points parents sont les gros
arbres �na � ��
 � nombre de gros� Ra � �� m� il y a ���� arbres au total
�
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Fig� ����� Fonctions Kmm de Ripley pour les processus ponctuels bimarqu�s
constitu�s par les groupes d�arbres avec les variables �B et � �B� Pour la signi�
�cation de chaque graphe� cf� �gure 	�	�� Le processus simul� est identique
� celui repr�sent� sur la �gure 	�	�� mais avec des valeurs des param
tres
di!�rentes �na � ��� Ra � �� m� il y a ���� arbres au total
�
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�� pour chaque valeur de P il y a uNP �donn� par l��quation ���� d�coupages
possibles  

�� l�extension du voisinage d�un bosquet n�est pas connue a priori et il
faut inspecter toutes les distances d�interaction�

Les points � et � ont �t� explor�s de fa	on syst�matique� En revanche le
point � a �t� simpli�� car parmi les d�coupages possibles� peu sont compa

tibles avec la connexit� des placettes telle qu�elle a lieu dans les mod�les de
trou�es� On s�est ainsi ramen� � sept m�thodes de d�coupage�

� Paracou� sur les parcelles � � �� en ��#�� la corr�lation spatiale entre
l�accroissement en surface terri�re des arbres �B et leur surface terri�re B
est n�gative jusqu�� �( m� Cette distance correspond d�ailleurs au rayon
d�interaction dans le mod�le selva de Gourlet
Fleury �������

Il y est possible de d��nir un d�coupage des parcelles en bosquets� de
sorte que la corr�lation entre l�accroissement moyen en surface terri�re � �B
d�un bosquet et la surface terri�re moyenne �B de ses voisins soit nulle� Ce
qui est d�terminant dans la m�thodes de d�coupage est de construire les
groupes d�arbres autour des plus gros arbres de la parcelle� Lorsque les
groupes d�arbres sont construits autour des petits arbres ou d�arbres pris
au hasard� la corr�lation spatiale n�gative demeure�

D�s que la corr�lation spatiale entre � �B et �B est nulle� il est possible
de construire un mod�le de croissance empirique ind�pendant des distances�
pr�disant � �B � partir de �B sans tenir compte du voisinage� On a ainsi pu
construire un mod�le de croissance pour les bosquets construits autour des
arbres de diam�tre sup�rieur � �( cm� La surface moyenne correspondante des
bosquets est de 
���
 m�� ce qui est inf�rieur � la taille des placettes dans la
plupart des mod�les de trou�es �cf� tableau A�� p���'� mais correspond � la
taille moyenne des trou�es � Paracou� qui est de ��� m� �Durrieu de Madron�
����� p�����

Cependant cette d�marche est � na
ve � dans la mesure o� il n�y a pas
de lien direct entre la corr�lation spatiale et les processus biologiques qui in

�uencent la croissance� en particulier la comp�tition� Une corr�lation spatiale
n�gative � la distance r signi�e tr�s sch�matiquement � s�il y a un gros arbre
� un endroit� un arbre situ� � une distance r de lui ne pousse pas bien en
g�n�ral� Cela ne signi�e pas n�cessairement qu�il y a comp�tition� c�est
�
dire
que le gros arbre r�duit l�accroissement de l�arbre distant de r � si les gros
arbres sont r�partis de fa	on r�guli�re �avec une distance de r�pulsion de 
r�
disons� et que les petits sont r�partis de mani�re al�atoire� alors la pr�sence
d�un gros arbre � un endroit implique qu�on a plus de chances de trouver
un petit arbre � une distance r de lui qu�un gros� Comme les petits arbres



Conclusion ���

sont aussi ceux qui poussent le moins bien� cela su�t � expliquer le signe de
la corr�lation� En d�autres mots � si la pr�sence d�un gros arbre � un endroit
augmente les chances de trouver un petit arbre � c�t�� alors il y a corr�lation
n�gative sans pour autant que la pr�sence du gros ne freine n�cessairement
la croissance du petit�

Une corr�lation spatiale n�gative peut ainsi r�sulter d�une r�pulsion entre
les plus gros arbres et les plus petits� comme elle peut r�sulter d�une r�

partition spatiale r�guli�re des plus gros arbres ou d�une r�partition spatiale
agr�g�e des plus petits� En l�occurrence � Paracou� les gros arbres sont r�

partis r�guli�rement �jusqu�� �( m�� les petits sont r�partis en agr�gats �de
�( m�� et leurs r�partitions sont ind�pendantes l�une de l�autre �cf� . ��'��
p�'(�� Cela su�t � expliquer le signe des corr�lations observ�es�

Par cons�quent lorsque dans un mod�le empirique d�pendant des dis

tances on pr�dit � �B par �B et la surface terri�re Bvois du voisinage� parce
que Bvois contribue signi�cativement � expliquer � �B� il faut faire attention
� l�interpr�tation que l�on donne de Bvois � Bvois ne traduit pas forc�ment
directement la comp�tition  la contribution signi�cative de Bvois peut �tre
une cons�quence d�une r�partition r�guli�re des gros arbres et agr�gative des
petits� tandis que la comp�tition provoque le passage de l�agr�gativit� � la
r�gularit� au cours de la croissance des arbres�

L�h�t�rog�n�it� spatiale des r�partitions spatiales �due par exemple � un
milieu inhomog�ne� peut �tre �galement responsable de la d�tection � tort
d�une comp�tition �Garrett " Dixon� ������

D�couper le peuplement en bosquets de fa	on � annuler la corr�lation spa

tiale entre B et �B peut d�s lors appara!tre comme un arti�ce permettant de
passer d�un mod�le d�pendant des distances � un mod�le ind�pendant des dis

tances� en �ludant la compr�hension des processus biologiques sous
jacents�
La � vraie � question � se poser ne serait pas � quels processus biologiques
sont � l�origine de la corr�lation spatiale n�gative entre B et �B * mais plu

t�t � quels processus biologiques sont � l�origine de la r�partition agr�gative
des petits et r�guli�re des gros* On a d�j� vu au chapitre � que la r�partition
r�guli�re des gros pourrait s�expliquer par la comp�tition pour la lumi�re�

Il serait �ventuellement possible de sortir de l�impasse dans laquelle on
est arriv� en choisissant un crit�re d�ind�pendance qui soit plus directement
li� � un mod�le de croissance� Supposons ainsi que la forme de la fonction de
croissance a et du voisinage d�un bosquet soient connues a priori� Si l�ajuste

ment de l��quation de croissance ���%� aux donn�es aboutit � une fonction a
ind�pendante de l��tat des voisins� alors il y a une ind�pendance des bosquets
qui peut s�interpr�ter comme une absence de comp�tition� La question est en
fait � un arbre pr�s d�un gros arbre pousse
t
il aussi bien que le m�me arbre
plac� ailleurs*
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Pour �nir� signalons que les d�coupages qui ont �t� r�alis�s partent de
l�ensemble des arbres du peuplement pour aboutir � des bosquets� On pour

rait envisager de consid�rer les bosquets � leur tour comme des individus� de
r�appliquer un d�coupage des bosquets en groupes de bosquets� et ainsi de
suite� Cet embo!tement successif de d�coupages� qui s�apparente aux tech

niques de renormalisation en physique �Lesne� ���%  Levin " Pacala� ����  
Mullon� ���'�� constitue une approche qui m�riterait d��tre approfondie�



Chapitre �

�quivalence entre mod�les
individuels et mod�les de
distribution

D
eux niveaux de description ont �t� utilis�s dans les travaux de mo


d�lisation de la dynamique foresti�re � Paracou � le niveau arbre �cf�
annexe A� avec le mod�le de Gourlet
Fleury ������� et le niveau distribution
avec le mod�le matriciel de Favrichon ����'�� Dans ce chapitre� nous nous
proposons d��tablir un lien entre ces deux niveaux� ce qui� dans le forma

lisme de la th�orie de l�agr�gation� signi�e d�une part d��nir un op�rateur
d�agr�gation� d�autre part transposer la dynamique au niveau individuel en
une dynamique au niveau distribution�

Ind�pendamment du niveau de description� les interactions entre arbres
peuvent par ailleurs �tre mod�lis�es de fa	on spatiale� non spatiale� ou peu

vent �tre ignor�es �cf� annexe A�� En croisant les deux niveaux de description
et les trois types d�interactions� on obtient six cat�gories de mod�les qui sont
r�sum�es dans le tableau ���� La question pos�e est en �n de compte � lesquels
de ces six mod�les sont �quivalents� o� par �quivalence on entend soit l�agr�

gation parfaite lorsque l�on compare deux mod�les op�rant � des niveaux
de description di��rents� soit l�identit� des pr�dictions lorsque l�on compare
deux mod�les op�rant au m�me niveau mais avec des interactions entre arbres
de natures di��rentes�

Des probl�matiques similaires ont �t� abord�es par un certain nombre
d�auteurs � Houllier ���#%� p���%
��#� pr�sente ainsi une m�thode th�orique
permettant de relier les mod�les aux di��rents niveaux de description  Deut

schman ����%�  Pacala " Deutschman ����'� comparent une version spa

tialis�e et une version non spatialis�e du mod�le de dynamique foresti�re
sortie  la d�gradation d�un mod�le individuel d�pendant des distances en



��� Chapitre 
� �quivalence entre mod�les

Tab� ���� Type de mod
les dont l��quivalence est �tudi�e� Ce tableau est extrait
du tableau de classi�cation A�� �p�	��
� Les lettres en parenth
se servent
d�indices pour indiquer � quel mod
le une variable est relative� Par exemple
Li� d�signera dans le texte la variable L pour le mod
le individuel d�pendant
des distances�

Niveau de Interactions
description d�pendantes des

distances 
��
ind�pendantes des

distances 
��
inexistantes 
��

individuel 
i� mod�le individuel
d�pendant des

distances

mod�le individuel
ind�pendant des

distances

mod�le individuel
sans interactions

distribution 
d� mod�le de
distribution

d�pendant des
distances

mod�le de
distribution

ind�pendant des
distances

mod�le de
distribution sans

interactions

un mod�le de distribution ind�pendant des distances est �galement �tudi�e
par Bolker " Pacala ������ �����  Bolker et al� ����#�  Dieckmann et al�
������  Durrett " Levin ����#�  Levin " Pacala ������  Pacala " Levin
������ pour des plantes herbac�es  la d�gradation des mod�les de trou�es en
rempla	ant la hauteur des arbres par une distribution sur les hauteurs est
�tudi�e par Fulton ������  Lischke et al� ����#�� Wilson ����%� ���#� s�at

tache �galement � mettre en communication le niveau individu avec le niveau
de la population� mais sans proposer de m�thodologie math�matique�

+tablir de mani�re g�n�rale les �quivalences entre les six cat�gories de
mod�les d�crit dans le tableau ��� est un sujet vaste� et on se restreindra en
fait ici � un exemple� � savoir le mod�le type mod�le de trou�es qui a �t�
d�crit au chapitre �� N�anmoins les m�thodes math�matiques propos�es ont
une port�e plus g�n�rale que ce simple exemple� et on t�chera de mettre en
valeur cette g�n�ralit� de la m�thodologie�

Le mod�le construit au chapitre � est un mod�le arbre d�pendant des dis

tances� Une m�thode permettant d�agr�ger ce mod�le individuel en un mod�le
de distribution sera pr�sent�e� Cette m�thode n�est que la reformulation des
courbes de croissance individuelles en une �quation de transport �ou �quation
de Liouville�� Ce type de raisonnement est fr�quent en physique pour d�crire
les ph�nom�nes de transport �Gardiner� ��#'  Libo�� ���#�� C�est le m�me
raisonnement notamment qui conduit� en m�canique des �uides� � traduire
les trajectoires individuelles de chaque mol�cule de �uide en une �quation de
transport sur la concentration du �uide�
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Le passage des interactions spatialis�es aux interactions non spatialis�es
sera e�ectu� par une m�thode de port�e g�n�rale �galement � l�approximation
du champ moyen� qui est apparue en physique statistique �Balian� ����� et
qui a di�us� dans d�autres domaines dont l��cologie �Durrett " Levin� �����
���#  Pacala " Levin� ������

Dans un premier temps les m�thodes math�matiques permettant de pas

ser d�une case du tableau ��� � une case voisine seront pr�sent�es dans leur g�

n�ralit�� Ces m�thodes seront ensuite �paragraphe ���� appliqu�es au mod�le
de type mod�le de trou�es du chapitre �� de mani�re � obtenir six mod�les�
Le calcul des pr�dictions selon ces six mod�les sera e�ectu�� de mani�re ana

lytique ou par simulations� dans le paragraphe ���� En�n l��quivalence entre
mod�les sera discut�e�

��� M�thodologie math�matique

Dans cette partie la m�thode g�n�rale permettant de passer d�un mod�le
individuel � un mod�le de distribution ��quation de Liouville� et d�interac

tions spatialis�es � des interactions non spatialis�es �approximation du champ
moyen� est expos�e� Pr�cisons tout d�abord l�espace des variables dans lequel
on se place�


���� Espace des phases

Parmi les variables qui caract�risent un individu �ici un arbre�� on dis

tingue �

� ses coordonn�es spatiales qui appartiennent � A � R
� � o� A repr�sente

la parcelle  

� d�autres variables continues telles que le diam�tre� la hauteur� etc�� qui
sont d��nies par un vecteur de G � R

p � o� p est le nombre de ces
variables d��tat�

Aucune variable discr�te� telle que l�esp�ce� n�est prise ici en consid�ration
par souci de simpli�cation� Tous les arbres sont donc suppos�s appartenir
� une m�me � esp�ce grise �� de la m�me mani�re qu�au chapitre �� On
verra cependant dans le paragraphe ����� comment incorporer �galement des
variables discr�tes�
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Dans les mod�les d�pendants des distances� les coordonn�es spatiales de
chaque arbre sont connues� L�espace des phases est alors � F � G �A� Dans
les mod�les ind�pendants des distances� aucune information spatiale n�est
prise en compte et l�espace des phases est simplement � F � G�

Dans les mod�les individuels� le peuplement est d�crit par une collection
d�arbres fx�� � � � �xNgN�N� o�N est le nombre d�arbres pr�sents sur la parcelle
et xi � F � �i � 
 � � � N � Comme N � bien que �ni� n�est pas �x� a priori�
l�espace des phases pour le peuplement est FN �cette situation est analogue
� celle d�un polyn�me dont le degr�� bien que �ni� peut prendre une valeur
arbitrairement grande et dont les coe�cients forment un vecteur de R

N ��
Dans les mod�les de distribution� le peuplement est d�crit par une fonction
de distribution f telle que f�x� dx est le nombre d�arbres dont les variables
d��tat appartiennent au volume in�nit�simal dx centr� sur x� L�espace des
phases est alors l�espace des fonctions C� sur F si on impose que la fonction
de distribution et ses d�riv�es partielles soient continues� Le nombre d�arbres
pr�sents sur la parcelle est donn� par �

N �
Z
F
f�x� dx �����

La notation x est une notation compacte pour d�signer indi��remment
un �l�ment de G � A �mod�le d�pendant des distances� ou G �mod�le in

d�pendant des distances�� Nous utiliserons cette notation tout au long du
texte quand il n�y a pas de distinction � faire entre le cas d�pendant et le
cas ind�pendant des distances� Dans le cas contraire les indices � et � �ou ��
seront utilis�s pour d�signer un �l�ment de G � A et G respectivement �cf�
tableau ����� De la m�me mani�re f d�signera une fonction de distribution
d��nie sur G � A ou G� et on utilisera les indices � et � �ou �� quand une
distinction doit �tre faite entre les deux espaces des phases� Les notations
sont r�sum�es page �'��


���� Interactions entre arbres

On suppose que les interactions entre arbres sont r�sum�es par une va

riable d�interaction �ou indice de comp�tition�� not�e L� qui d�pend � la fois
de l��tat x � F de l�arbre consid�r� et de l��tat du peuplement� Lorsque le
peuplement est d�crit au niveau individuel �

Li �
F � FN � R

�x� fx�� � � � �xNg� � Li�x� fx�� � � � �xNg� �����

et lorsque le peuplement est d�crit par une fonction de distribution �

Ld �
F � C��F� � R

�x� f� � Ld�x� f�
�����
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o� la signi�cation des indices � i � et � d � est expliqu�e dans le tableau
���� On prendra garde en particulier � ne pas confondre Li� qui d�signe une
fonction de F � FN dans R� avec Li �notation utilis�e au chapitre �� qui
d�signe la variable individuelle L �� R� relative au ie arbre� D�sormais on
notera de fa	on compacte X pour d�signer l��tat du peuplement� c�est
�
dire
X � fx�� � � � �xNg pour les mod�les individuels et X � f pour les mod�les
de distribution�

Dans les mod�les d�pendants des distances� chaque arbre a un voisinage
spatial ��x� � A qui d�pend de son �tat� Sa variable d�interaction �indic�e
par �� d�pend alors de

�
x� Xj�	x


�
� o� Xj�	x
 est la restriction � ��x� de X�

Un point crucial est la fa	on dont on passe de la variable d�interaction
L� � la variable d�interaction L� des mod�les ind�pendants des distances via
l�approximation du champ moyen� Elle consiste� par d��nition� � remplacer
L� par sa moyenne spatiale �

L��x�� X� �



��A�
Z
A
L�

�
x��q� Xj�	x�


�
dq �����

o� x� � G� q � A� x� � �x��q� � F � et � est la mesure de Lebesgue sur la
tribu bor�lienne de R

� � Quand le domaine A est in�ni� on peut consid�rer
la limite N � ��� ��A� � ��� N���A� � constante �nie� de cette
expression� L�hypoth�se sous
jacente dans l�approximation du champ moyen
est donc que le champ des interactions est spatialement homog�ne� de sorte
que les interactions globales sont �gales aux interactions locales�

En l�absence d�interactions entre arbres� la structure du mod�le peut �tre
conserv�e en rempla	ant la variable d�interaction L� par un facteur r�ducteur�
not� L�� qui ne d�pend que de l��tat de l�arbre consid�r�� Le facteur L� peut
�tre calcul� � partir de L� en �geant la parcelle dans un �tat de r�f�rence
Xref et en posant �

L��x� � L��x� Xref� ���'�


���
 Dynamique

La dynamique du peuplement se d�compose en la croissance� la mortalit�
et le recrutement�

Composante croissance

On se restreint aux mod�les de dynamique dont la croissance est de la
forme �

dx

dt
� v�x� Li� ���%�
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pour les mod�les individuels� et sous la forme d�une �quation de transport
�ou �quation de Liouville� �

�f

�t
� �div�fv�x� Ld�� �����

pour les mod�les de distribution� Dans ces �quations v est la vitesse de crois

sance et div est l�op�rateur divergence�

Du point de vue de Lagrange en m�canique des �uides� v est la vitesse
de croissance d�un arbre� Du point de vue d�Euler� v est la vitesse de d�

placement du �ux d�individus au point x de l�espace des phases� c�est
�
dire
que v est un champ de vitesse sur l�espace des phases� Le point cl� est que
les �quations ���%� et ����� sont �sous certaines conditions� deux descriptions
�quivalentes du m�me ph�nom�ne de transport�

Dans le cas le plus simple o� L� et donc v� ne d�pendent que de x �mod�le
sans interactions�� l��quivalence a lieu d�s que Li�x� � Ld�x�� ce qui assure
que les expressions de v dans ���%� et dans ����� sont identiques� Lorsqu�il y
a des interactions entre arbres� des conditions suppl�mentaires sont � v�ri�er
pour assurer que les interactions sont bien d�crites de la m�me mani�re aux
deux niveaux de description� Nous allons d�tailler ces conditions en voyant
d�abord le passage de ���%� � ������ puis le passage r�ciproque de ����� � ���%��

Passage de l��quation individuelle � l��quation de transport� Le
passage de ���%� � ����� est une cons�quence d�une �quation de conservation
sur f � Consid�rons d�abord le cas du mod�le sans interactions � l��quation de
croissance individuelle ���%� implique ����� d�s que Li�x� � Ld�x��

D�monstration � dans la mesure o� Li�x	 � Ld�x	� on note en raccourci v�x	 �
v�x� Li�x		 � v�x� Ld�x		 le champ de vitesse qui d��nit le mouvement des par�
ticules en x
 Le �ux de particules en x vaut J�x� t	 � f�x� t	v�x	
 Soit � un
sous�ensemble compact �xe de R

n et Q��t	 la quantit� de particules contenues
dans � au temps t �

Q��t	 �

Z
�
f�x� t	 dx 
�
 �

La quantit� Q� varie au cours du temps � cause des termes de source et de puits
qui se trouvent � l�int�rieur de �� et � cause du �ux de particules qui entrent et
qui sortent de � � travers son bord �� �

d

dt
Q��t	 �

Z
�
S�x	 dx�

Z
�
W �x	 dx�

Z

�

J�n d� 
�
��

o� n est le vecteur unit� orthogonal � �� qui pointe vers l�ext�rieur de �� d� est
l��l�ment de surface �l�mentaire sur ��� et S etW sont les densit�s de sources et de
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puits respectivement
 Par application de la formule d�Ostrogradski 
Lelong�Ferrand
! Arnaudi�s� ����� p
���� � Z


�
J�n d� �

Z
�
div�J	 dx

et en faisant rentrer la d�riv�e par rapport au temps � l�int�rieur de l�int�grale dans
l��quation 
�
 �� on obtient �Z

�

�f

�t
�x� t	 dx �

Z
�
S�x	 dx�

Z
�
W �x	 dx�

Z
�
div�J	 dx 
�
���

Comme l��quation 
�
��� est valide pour tout �� on obtient �nalement l��quation
de transport �

�f

�t
�x� t	 � �div�f�x� t	v�x		 � S�x	�W �x	 
�
���

Consid�rons � pr�sent le cas des mod�les avec interactions� Les seules
conditions requises dans la d�monstration pr�c�dente sur le �ux J est d��tre
un champ de vitesse dont les coordonn�es sont des fonctions C� sur F
�Lelong
Ferrand " Arnaudi�s� ����� p��(��� La vitesse de croissance v peut
donc d�pendre fonctionnellement� � travers L� de f � m�me si dans ce cas
l��quation de transport ����� est une �quation int�gro
di��rentielle non li

n�aire� Ainsi �

J � f�x�v�x� pour le mod�le sans interaction
J � f�x�v�x� f� pour le mod�le avec interactions ind�pendantes

des distances
J � f�x�v

�
x� f j�	x


�
pour le mod�le avec interactions d�pendantes des
distances

A�n de pouvoir transposer la d�monstration pr�c�dente� il faut donc juste
que l�on ait une condition qui g�n�ralise Li � Ld� de mani�re � pouvoir
identi�er la vitesse de croissance v aux deux niveaux de description�

Dans la mesure o� la distribution f est une fonction C�� l�identi�cation
de Li � Ld n�cessite d�abord qu�il y ait une in�nit� d�individus� On se place
donc dans la limite N � �� ��A� � �� N���A� � constante �nie� Si
limN��Li � Ld� alors la d�monstration pr�c�dente peut �tre r��crite pour
un mod�le avec interactions�

Plus pr�cis�ment � on consid�re la description individuelle du peuplement fx�� � � � �xNg
comme une r�alisation de fX�� � � � �XNg� o� les Xi sont N vecteurs al�atoires in�
d�pendants identiquement distribu�s selon la loi de densit� �

N f 
comme l�int�grale
de f vaut N � �

N f est une densit��
 Conditionnellement � fX�� � � � �XNg� la variable



��( Chapitre 
� �quivalence entre mod�les

d�interaction Li des mod�les individuels est une fonction de x � F 
 Pour une valeur
�x�e de x � F � Li�x� fX�� � � � �XNg	 peut �tre consid�r� comme une variable al�a�

toire
 On dit que Li converge vers Ld� et on �crit limN�� Li � Ld 
ou Li
P
� Ld�� si

pour tout x � F la variable al�atoire Li�x� fX�� � � � �XNg	 converge en probabilit�
vers Ld�x� f	 quand N �



Passage de l��quation de transport � l��quation individuelle� R�

ciproquement� dans le cas d�un mod�le sans interactions� l��quation ���%�
s�obtient � partir de l��quation ����� en rempla	ant f par une somme de
distributions de Dirac

Pn
i�� ��x � xi� �Gardiner� ��#'� p�'�
'���

D�monstration � soit �v�� � � � � vn	 � v � R
n les composantes du champ de

vitesse � l��quation de transport s��crit �

�f

�t
�x� t	 � �

nX
i��

�

�xi
�vi�x	 f�x� t		

En rempla�ant dans cette �quation f�x� t	 par une distribution de Dirac ��x� ��t		�
on obtient �

�
nX
i��

��

�xi
�x� ��t		

��i
�t

�t	 � �
nX
i��

�
�vi
�xi

�x	 ��x� ��t		 � vi�x	
��

�xi
�x� ��t		

�

o� ���� � � � � �n	 sont les composantes de �
 Soit � une fonction test � on calcule le
produit scalaire au sens de la norme L� de � avec chacun des membres de l��quation�
ce qui conduit � �

�
nX
i��

��i
�t

�t	

Z
��

�xi
�x� ��t		��x	 dx

� �
nX
i��

�Z
�vi
�xi

�x	 ��x� ��t		��x	 dx�

Z
vi�x	

��

�xi
�x� ��t		��x	 dx

�

� �
nX
i��

�
�vi
�xi

���t	�����t	� �

Z
vi�x	

��

�xi
�x� ��t		��x	 dx

�

Par d��nition de la d�riv�e d�une distribution�
R
��� � �

R
���� ce qui donne �

�
nX
i��

��i
�t

�t	

Z
��x� ��t		

��

�xi
�x	 dx �

nX
i��

�
�vi
�xi

���t	�����t	� �

Z �
�vi
�xi

�x	��x	 � vi�x	
��

�xi
�x	

�
��x� ��t		 dx
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soit apr�s int�gration et simpli�cation �

nX
i��

��i
�t

�t	
��

�xi
���t	� �

nX
i��

vi���t	�
��

�xi
���t	�

Comme cette �galit� est vraie pour toute fonction test �� on obtient �nalement �

��i
�t

�t	 � vi���t	� ��i ou
��

�t
� v��	

ce qui est l��quation de mouvement pour une particule


Dans le cas de mod�les avec interactions� la d�monstration se transpose
sans probl�me � condition d�avoir simplement �

Ld

�
x�

NX
i��

��x � xi�

�
� Li�x� fx�� � � � �xNg� ������

Composantes mortalit� et recrutement

Dans les mod�les individuels� le recrutement et la mortalit� d��nissent la
dynamique de l�e�ectif total N � Dans les mod�les de distribution� la mortalit�
se traduit par un terme de puits dans l��quation de transport ����� �

�f

�t
� �div�fv��mf ������

o� m est le taux de mortalit�� Le recrutement s�exprime comme une condi

tions aux limites quand l�une des variables d��tat atteint son minimum � soit
xmin
�i � minx��Gfx�i � x� � �x��� � � � � x�p�g et �G � �i fx� � �x��� � � � � x�p�
� G � x�i � xmin

�i
o

� Alors �

�z � �G� f�z�v�z� � r�z�

o� r est le taux de recrutement �nombre de jeunes arbres ayant les caract�

ristiques z qui entrent dans la population par unit� de temps��

��� Application au mod�le type mod�le de trou�es

Dans cette partie la m�thodologie qui a �t� d�velopp�e pr�c�demment est
appliqu�e au mod�le type mod�le de trou�es qui a �t� construit au chapitre
�� La m�me d�marche est suivie � pr�ciser l�espace des phases� puis exprimer
les interactions entre arbres dans chacune des six cases du tableau ���� en�n
mod�liser la dynamique dans chacun des cas� De mani�re � rester aussi g�n�

ral que possible� les �quations sp�ci�ques au mod�le consid�r� sont rappel�es
en dernier�
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���� Espace des phases

� part les coordonn�es spatiales� chaque arbre est d�crit par son diam�tre
et sa hauteur� Ces variables appartiennent � l�espace G � D � H o� D �
�Dmin���� and H � �Hmin����� Le diam�tre minimum Dmin � 
� cm est
impos� par le protocole d�inventaire � Paracou� La hauteur minimale Hmin �

m a �t� choisie de mani�re � �tre inf�rieure � la hauteur minimale des arbres
de diam�tre sup�rieur � Dmin� Un arbre recrut� a donc le diam�tre Dmin et
une hauteur sup�rieure ou �gale � Hmin� Dans les mod�les de distribution�
f��x� y�q� est le nombre d�arbres de diam�tre x� de hauteur y� localis�s en
q� par unit� de diam�tre� de hauteur et de surface� alors que f��x� y� �R
A f��x� y�q� dq donne le nombre d�arbres de diam�tre x et de hauteur y par

unit� de diam�tre et de hauteur�
La parcelle A est un carr� ��� 
��	� ��� 
��	 �en m�tres� que l�on consid�re

� nouveau comme un tore �cf� chapitre � p�����
Le rayon R de la couronne d�un arbre est �galement utilis� comme variable

secondaire� et est simplement proportionnel au diam�tre �cf� �quation ���
p�����


���� Interactions entre arbres

Plut�t que de partir de la d��nition de la variable d�interaction qui a
�t� donn�e au chapitre � ��quation ��� p����� on part d�une d��nition plus
en amont qui permet d��tablir plus facilement l�expression de L pour les
di��rents mod�les du tableau ����

Soit z � H une altitude� q � A une position sur la parcelle� et X l��tat
du peuplement� On d��nit un champ tridimensionnel L tel que L�z�q� X�
est le nombre d�arbres dont la couronne surplombe le point q et se situe au

dessus de l�altitude z� Le voisinage ��D�q� d�un arbre de diam�tre D � D
situ� en q � A est le disque de rayon 
D centr� sur q �o� 
 est le rapport
R�D  cf� �quation ��� p����� On prendra garde � ce que ��D�q� repr�sente
un voisinage spatial �� A� autour de q� Il repr�sente la projection au sol de
la couronne de l�arbre� La pression de comp�tition exerc�e sur un arbre de
diam�tre D et hauteur H situ� en q est quanti��e par L��D�H�q� X�� qui
est d��ni comme la valeur moyenne de L�H� s� X� quand s d�crit ��D�q��

L��D�H�q� X� �



����D�q��

Z
�	D�q


L�H� s� X� ds ������

Cette variable peut donc �tre interpr�t�e comme le nombre moyen d�arbres
qui se situent au
dessus de l�individu consid�r��

Calculons � pr�sent � partir de cette d��nition l�expression de L pour
chacun des six mod�les du tableau ����
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Mod�le arbre d�pendant des distances

Un arbre de diam�tre D et hauteur H situ� en q a une couronne qui
surplombe le point s au
dessus de l�altitude z si et seulement si H � z et
ks� qk � 
D� o� k k est la norme usuelle de R� � Donc �

L�z� s� X� �
NX
i��

I�Hi � z� I�ks� qik � 
Di� ����'�

o� X � f�D�� H��q�� � � � � � �DN � HN �qN�g et I�p� est la fonction indicatrice
de la propri�t� p �I�p� � 
 si p est vraie� � � si p est fausse�� La variable
d�interaction Li� est la moyenne du champ L sur la couronne de l�arbre �

Li��D�H�q� X� �



� �
D��

Z
�	D�q


L�H� s� X� ds

�



� �
D��

NX
i��

I�Hi � H�
Z
�	D�q


I�ks� qik � 
Di� ds

�



� �
D��

NX
i��

I�Hi � H�
Z
�	D�q
	�	Di�qi


ds

�



� �
D��

NX
i��

��kq� qik � 
D� 
Di� I�Hi � H� ����%�

o� ��d� r� R� est la surface d�intersection de deux disques de rayons r et R
situ�s � une distance d l�un de l�autre �cf� �gure ��� p����� On retrouve ainsi
la m�me expression de L que celle utilis�e au chapitre � pour le mod�le arbre
type mod�le de trou�es �cf� �quation ��� p�����

Mod�le arbre ind�pendant des distances

Pour obtenir Li� � partir de Li�� l�approximation du champ moyen est
e�ectu�e� En rempla	ant L� dans l��quation ����� par son expression dans
l��quation ����%�� on obtient �

Li��D�H�X� �



��A�� �
D��
Z
A

NX
i��

��kq� qik � 
D� 
Di� I�Hi � H� dq

�



��A�� �
D��
NX
i��

I�Hi � H�
Z
A
��kq� qik � 
D� 
Di� dq

Comme A est consid�r� comme un tore�Z
A
��kq� rk � r� R� dq � �r� � �R� ������
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de sorte que �

Li��H�X� �
�
�

��A�
NX
i��

D�
i I�Hi � H� ����#�

o� il appara!t que Li� est en fait ind�pendant de D� Cette expression corres

pond� � une constante multiplicative pr�s� � l�expression du lai des mod�les
de trou�es ��quation A��� p��%�� avec une distribution de Dirac de la surface
foliaire comme dans les mod�les jabowa
foret�

Mod�le arbre sans interaction

Comme sugg�r� dans l��quation ���'�� la variable L pour le mod�le sans
interactions pourrait �tre calcul�e � partir de l��quation ����#� en �geant
l��tat du peuplement dans un �tat de r�f�rence Xref� La variable L serait
alors une fonction de la hauteur seulement� N�anmoins� a�n de conserver le
lien avec le mod�le construit au chapitre �� on a pr�f�r� utiliser la relation
moyenne entre L et le diam�tre D qui a �t� �tablie au chapitre � � Li��D� est
donc donn� par l��quation ������ page ���

Mod�le de distribution d�pendant des distances

Comme f��u� v� r� repr�sente le nombre d�arbres de diam�tre u et hauteur
v situ�s en r� par unit� de diam�tre� de hauteur et de surface� le nombre
d�arbres dont la couronne surplombe le point s au
dessus de l�altitude y
s��crit � pr�sent �

L�y� s� f�� �
Z
A
dr

Z ��

y
dv

Z
D
duf��u� v� r� I�ks� rk � 
u� ������

Le terme qui d�pend de I dans cette �quation signi�e qu�un arbre situ� en r

ne peut faire de l�ombre en s que si le rayon 
u de sa couronne est sup�rieur
� la distance de r � s�

La valeur moyenne de L�y� s� f�� quand s d�crit le disque ��x�q� de rayon

x centr� en q vaut donc �

Ld��x� y�q� f��

�



� �
x��

Z
�	x�q


L�y� s� f�� ds

�



� �
x��

Z
A
dr

Z ��

y
dv

Z
D
duf��u� v� r���kq� rk � 
x� 
u� ����(�
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Mod�le de distribution ind�pendant des distances

L�approximation du champ moyen permet encore une fois d�obtenir Ld�
� partir de Ld�� En rempla	ant L� dans l��quation ����� par son expression
dans ����(�� on obtient �

Ld��x� y� f��

�



��A� � �
x��
Z
A
dq

Z
A
dr

Z ��

y
dv

Z
D
duf��u� v� r���kq� rk � 
x� 
u�

�



��A� � �
x��
Z
A
dr

Z ��

y
dv

Z
D
duf��u� v� r�

�Z
A
��kq� rk � 
x� 
u� dq

�

et en utilisant � nouveau l��quation �������

Ld��y� f�� �
�
�

��A�
Z ��

y
dv

Z
D
u�f��u� v�du ������

o� f��u� v� �
R
A f��u� v� r�dr� Il appara!t � nouveau que Ld� ne d�pend pas

du diam�tre x�

Mod�le de distribution sans interactions

La m�me relation que pr�c�demment ��quation ���� p���� est utilis�e pour
relier la variable L au diam�tre x �

Ld��x� � L� exp
�
� x

Dc

�
������


���
 Dynamique

De m�me qu�au chapitre �� une simpli�cation est faite en imposant une
taille de population constante �

dN

dt
� � ������

Le recrutement compense donc exactement la mortalit� en termes d�e�ectif�
Les mod�les d�velopp�s ne peuvent donc pas rendre compte de la dynamique
de la succession�

Mod�les arbre

L��quation de croissance ���%� est int�gr�e pour chaque individu selon un
sch�ma de Newton �

x�t ��t� � x�t� � v�x� Li��t
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avec un pas de temps �t � 
 an� La variable d�interaction Li est donn�e
par les �quations ����%�� ����#� et ������ pour les mod�les d�pendant des
distances� ind�pendant des distances et sans interactions respectivement�

La mort est mod�lis�e de fa	on stochastique� de la m�me mani�re qu�au
chapitre � � soit m la probabilit� pour un arbre de mourir entre les instants
t et t � �t� Cette probabilit� est compar�e � un nombre U tir� suivant
une loi uniforme sur ��� 
	� Si U � m l�arbre est enlev�� autrement il reste
vivant� Chaque arbre qui dispara!t est imm�diatement remplac� par un jeune
arbre� de sorte que l�e�ectif total est gard� constant� Les arbres recrut�s ont
pour caract�ristiques initiales �Dmin� H�q� �pour le mod�le d�pendant des
distances� ou �Dmin� H� �pour le mod�le ind�pendant des distances�� o� H
est tir� au hasard selon une loi de densit� � et q suit une loi uniforme sur la
parcelle�

Mod�les de distribution

La croissance et la mortalit� sont mod�lis�es par l��quation de transport
������� En posant v � �a b �	� pour les mod�les ind�pendants des distances�
ou v � �a b	� pour les mod�les d�pendants des distances� o� a est la vitesse de
croissance en diam�tre� b est la vitesse de croissance en hauteur� et � signi�e
simplement qu�un arbre ne se d�place pas� cette �quation s��crit �

�f

�t
� � �

�x
fa�x� y� Ld� fg � �

�y
fb�x� y� Ld� fg �mf ������

La variable d�interaction Ld est donn�e par les �quations ����(�� ������ et
������ pour les mod�les d�pendant distances� ind�pendant des distances et
sans interactions respectivement�

L��quation ������ doit �tre compl�t�e par des conditions aux limites sur
le bord �F de F �

� comme A est un tore� des conditions aux limites p�riodiques sont im

pos�s sur le bord de A �

� �x� y� � D �H� lim
q�q�

f��x� y�q� � lim
q��q�

f��x� y�q� ����'�

o� pour tout q� � �A� �q� est le point sur le bord oppos� � celui de q��
Cette condition aux limites n�est requise que pour le mod�le d�pendant
des distances �ce que l�on a indiqu� par l�indice ��  

� sur le bord de H une condition de Dirichlet homog�ne �Strauss� �����
est impos�e �

f � � quand y � Hmin ����%�
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ce qui traduit simplement que la hauteur Hmin est inf�rieure � la plus
petite hauteur des arbres de diam�tre �Dmin���� �cf� . ����� � il n�existe
pas d�arbre de diam�tre � 
� cm dont la hauteur vaille � m��

� la condition aux limites sur le bord de D traduit le recrutement� Une
condition de Dirichlet inhomog�ne est impos�e �

af � r� quand x � Dmin ������

o� r � R est le taux total de recrutement �nombre total de recrut�s
dans la population par unit� de temps� et � est une densit� sur H qui
d��nit la distribution en hauteur des recrut�s�

Le recrutement est ainsi homog�ne spatialement� L�expression de r d�

coule de l��quation de conservation exprim�e par ������ � en d�rivant �����
par rapport au temps� on obtient �

� �
dN

dt
�

Z
F
�f

�t
�x� dx

Puis en utilisant l��quation ������ �

� �
Z
F

�
� �

�x
�af�� �

�y
�bf��mf

#
dx

� �
Z
F�D

�af 	x���
x�Dmin

dy�
Z
F�H

�bf 	y���
y�Hmin

dy�
Z
F
mfdx

En utilisant les conditions aux limites ����%� et ������ et le fait que f d�cro!t
vers z�ro quand le diam�tre ou la hauteur tend vers l�in�ni� on obtient �

r
Z
F�D

�dy �
Z
F
mfdx

Comme
R
H ��y� dy � 
� on obtient �nalement �

r �



��A�
Z
D
H
A

mf�dx ����#�

pour le mod�le d�pendant des distances� et �

r �
Z
D
H

mf���dx ������

pour les mod�les ind�pendant des distances et sans interactions� Dans tous
les cas�

R
F mfdx repr�sente le nombre total de morts par unit� de temps�
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���� �quations sp	ci�ques

Les expressions pour la vitesse de croissance en diam�tre a� la vitesse de
croissance en hauteur b� et le taux de mortalit� m sont les m�mes que pour
le mod�le type mod�le de trou�es du chapitre � �cf� tableau ��� p�����

Le mod�le arbre d�pendant des distances est ainsi identique au mod�le
type mod�le de trou�es du chapitre �� � cela pr�s cependant que le recrute

ment a lieu � �( cm de diam�tre au lieu de � cm� L�e�ectif total en est r�duit
d�autant� De plus les arbres recrut�s dans le mod�le type mod�le de trou�es
le sont � hauteur �xe �cf� . ����� p��'�� tandis qu�ici la hauteur des arbres
recrut�s est distribu�e selon une loi normale N �h� h� tronqu�e � H� Les para

m�tres qui ne �gurent pas dans le mod�le arbre type mod�le de trou�es �cf�
tableau ��� p��%� sont donn�s dans le tableau ����

Tab� ���� Valeur des param
tres des mod
les� Les param
tres ��� ��� ��� ���

� 
� �� L�� Dc� � sont d��nis dans le tableau ��� page � � Les valeurs de
h et h et leur intervalle de con�ance � � � sont estim�s � partir du jeu de
donn�es � d�crit au paragraphe ��	�� �p�	�
� en consid�rant comme recrut�s
les arbres de diam
tre compris entre �� et �� cm �	�� individus
� La valeur
de N correspond � l�e!ectif de la parcelle � de Paracou en �����
Symbole Description Valeur

h hauteur moyenne des arbres recrut�s 2m3 
�� �� �� �
h �cart
type de la hauteur des arbres recrut�s 2m3 
� ��� �� 
�
N e�ectif total ����
��A� surface de la parcelle 2ha3 �� 
�
Dmin diam�tre minimal 2cm3 �(
Hmin hauteur minimale 2m3 �

��� Calcul des pr�dictions des mod�les

Dans cette partie on s�int�resse � la dynamique des distributions en dia

m�tre et en hauteur du peuplement� telles qu�elles sont pr�dites par les six
mod�les du tableau ���� Les pr�dictions des mod�les arbre ne peuvent �tre ob

tenues que num�riquement� par simulation� Les mod�les ont �t� programm�s
en langage C et les programmes sont donn�s en annexe C�

Au contraire� les �quations de transport � base d�EDP permettent des
traitements analytiques� Le paragraphe ����� pr�sente les m�thodes analy

tiques permettant de calculer l��tat stationnaire pour les mod�les de distri

bution� Les m�thodes num�riques sont ensuite expos�es au paragraphe ������
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Dans le paragraphe ������ les distributions en diam�tre et en hauteur � l��tat
stationnaire pour les six mod�les sont compar�es entre elles� ainsi qu�avec les
distributions observ�es � Paracou� En�n le temps n�cessaire pour atteindre
l��tat stationnaire est estim��

Un point important est que l�on suppose d�sormais que l��tat initial est
homog�ne spatialement�


�
�� Solutions analytiques des 	quations de transport

Voyons dans l�ordre le mod�le de distribution sans interactions� le mod�le
avec interactions ind�pendantes des distances� et le mod�le avec interactions
d�pendantes des distances�

Mod�le de distribution sans interactions

Le cas sans interactions est le plus simple� car la variable L ne d�pend
alors que du diam�tre� Il en r�sulte� gr�ce � la forme particuli�re de a� que
la vitesse de croissance en diam�tre a ne d�pend �galement que du diam�tre�
Donc tous les arbres ont la m�me trajectoire sur l�axe des diam�tres� Ainsi
dans l�espace des phases D � H� �tant donn� l��tat initial �Dmin� H� d�un
arbre� sa trajectoire jusqu�� sa mort peut �tre calcul�e �cf� �gure ����� Soit
��t� et ��t� y� l��volution au cours du temps du diam�tre et de la hauteur
d�un arbre dont la taille initiale est �Dmin� y�� Ces fonctions sont solutions du
syst�me � �����

����
d�

dt
� a��� et ���� � Dmin

��

�t
� b��� �� et ���� y� � y

����(�

Elles peuvent �tre invers�es en des fonctions � et � telles que �

����x�� � x ������

����x� � ��x� y�� � y ������

La quantit� ��x� repr�sente le temps n�cessaire � un arbre pour atteindre le
diam�tre x � partir de Dmin� La quantit� ��x� y� repr�sente la hauteur initiale
d�un arbre qui a atteint la taille �x� y��

En l�absence d�interactions� l��quation ������ est une �quation de trans

port lin�aire qui peut �tre r�solue analytiquement� Son �tat stationnaire est
unique et est d��ni par �

f��N�x� y� � Nf����x� y�
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Fig� ���� Trajectoires ���t� � ��t� y��� d��nies par l��quation �����
� d�un arbre
dans l�espace diam
tre � hauteur� selon le mod
le sans interactions � 
 et
selon le mod
le avec interactions ind�pendantes des distances �����
� Dans le
mod
le sans interactions� L est une fonction du diam
tre seulement � dans le
mod
le ind�pendant des distances� les trajectoires sont calcul�es dans l��tat
stationnaire o# L peut �tre consid�r� comme une fonction de la hauteur seule�
ment�

o�

f����x� y� � C����x� y�� exp

�
�

Z �	x


�
q���s� � ��s� ��x� y��� ds

#
������

et C est une constante de normalisation qui est calcul�e de sorte que l�int�

grale de f��� vaille �� et q est la fonction �

q�x� y� � m�x� �
da

dx
�x� �

�b

�y
�x� y� � �a�x� �

�b

�y
�x� y� ������

�o� la derni�re �galit� est une cons�quence de l��quation ���� p�����

D�monstration � l��tat stationnaire du mod�le de distribution sans interactions
est la solution sur �Dmin��
�� �Hmin��
� de l�EDP �

�

�x
fa�x	 fg�

�

�y
fb�x� y	 fg�m�x	 f � � 
�
�	�

avec les conditions aux limites ��
f�Dmin� y	 � C��y	
f�x�Hmin	 � �
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o� C est une constante �gale au taux total de recrutement divis� par la vitesse de
croissance en Dmin


L��quation 
�
�	� peut encore s��crire �

a�x	
�f

�x
� b�x� y	

�f

�y
� q�x� y	 f � � 
�
���

o� q�x� y	 est donn� par l��quation 
�
���

En d�rivant chaque membre de l��quation 
�
��� par rapport � x� on obtient �

d�

dt

d�

dx
� 
� � � �




�d��dt	
�




a

�
���

De m�me en d�rivant chaque membre de l��quation 
�
��� par rapport � x et y� on
obtient �

� �
��

�t
�
��

�z

��

�x
� ��

b

a
�
��

�z

��

�x
� �

��

�z

��

�y
� 
�

��

�z
�




����y

d�o� �

a
��

�x
� b

��

�y
� � 
�
� �

On r�alise alors le changement de variables �x� y	� �t� z	 avec ��
t � ��x	
z � ��x� y	

�

�
x � ��t	
y � ��t� z	

Soit g�t� z	 � f���t	 � ��t� z		 la distribution par rapport aux nouvelles variables

Les r�gles de d�rivation d�une fonction compos�e donnent �

�f

�x
�

�g

�t

��

�x
�
�g

�z

��

�x
� � �

�g

�t
�
�g

�z

��

�x
�f

�y
�

�g

�t

��

�y
�
�g

�z

��

�y
�

�g

�z

��

�y

de sorte que l��quation 
�
��� devient �

a� �
�g

�t
�
�g

�z

�
a
��

�x
� b

��

�y

�
� qg � �

En utilisant les �quations 
�
��� et 
�
� �� cette �quation se simpli�e en �

�g

�t
� �q���t	 � ��t� z		 g

dont la solution est �

g�t� z	 � g��z	 exp

�
�

Z t

�
q���s	 � ��s� z		 ds

�
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avec
g��z	 � g��� z	 � g���Dmin	 � ��Dmin� z		 � f�Dmin� z	 � C��z	

En revenant aux anciennes variables �x� y	� on obtient �nalement �

f�x� y	 � C����x� y		 exp

�
�

Z �	x


�
q���s	 � ��s� ��x� y			 ds

#

Mod�le de distribution ind�pendant des distances

Dans ce cas la variable d�interaction L� d�pend � la fois de la hauteur
et de l�ensemble de la distribution f�� L��quation ������ est alors une �qua

tion int�gro
di��rentielle non lin�aire qui ne peut pas facilement �tre r�solue
analytiquement� On peut n�anmoins proposer une m�thode analytique pour
v�ri�er qu�une distribution candidate f� d��nit e�ectivement l��tat station

naire� Cette m�thode est bas�e sur le fait que� si l�on �xe la distribution f�
dans l�expression de L�� alors une EDP lin�aire est obtenue� qui peut �tre r�

solue analytiquement par le m�me calcul que celui expos� dans le paragraphe
pr�c�dent�

Plus formellement � pour une distribution h sur G donn�e� soit Lh�z� la
fonction �

Lh�y� �
�
�

��A�
Z ��

y
dv

Z
D
u�h�u� v� du

En rempla	ant Ld par Lh dans l��quation ������� on obtient une �quation de
transport lin�aire qui admet une unique solution stationnaire g� On d��nit
alors un op�rateur � de C��G� dans C��G� tel que l�image de h par � est g�

L��tat stationnaire f du mod�le de distribution ind�pendant des distances
v�ri�e �f � f � C�est une fa	on analytique de v�ri�er qu�une distribution
candidate est e�ectivement solution� mais cela ne fournit pas la solution
en question� On peut par ailleurs� en partant d�une distribution initiale f��
prendre les images successives de f� par �  posons �

fn � �
nf� � �� � � � � � � � �� !z "

n fois

f�

En g�n�ral� la suite �fn�n�N ne converge pas vers l��tat stationnaire de l��qua

tion de transport�

Contre�exemple � pour simpli�er les calculs� on se place en dimension �� c�est�
��dire que f est la distribution diam�trique du peuplement d��nie sur ����
�� et
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on consid�re l��quation de transport �

�f

�t
� �

�

�x
�af	�mf 
�
���

o� le taux de mortalit� m est constant� et la vitesse de croissance en diam�tre a
d�pend de f 
 On prend par exemple �

a � ��L	 avec L�t	 �

Z ��

Ds

f�x� t	 dx 
�
���

o� � est une fonction continue de R dans R� Ds est un diam�tre seuil� et L est une
variable de comp�tition qui repr�sente le nombre de " gros # arbres 
un " gros #
arbre �tant un arbre de diam�tre sup�rieur � Ds�
 On �xe de plus comme condition
aux limites �

af��� t	 � Nm

o� N �
R��
� f�x� �	 dx est l�e�ectif total dans l��tat initial� de sorte que l�e�ectif

total
R��
� f�x� t	 dx reste constant et �gal � N 


Pr�cisons � pr�sent la forme de l�op�rateur �
 Pour une distribution diam�trique
h donn�e� soit �

ah � �

�Z ��

Ds

h�x	 dx

�
la vitesse de croissance obtenue en rempla�ant f par h dans l�expression de L
 La
solution stationnaire �h de l��quation de transport �

�f

�t
� �

�

�x
�ahf	�mf


o� ah est maintenant un param�tre constant� est la distribution exponentielle �

�h�x	 � N
m

ah
exp

�
�
m

ah
x

�

La suite du raisonnement consiste � remplacer la suite de fonctions ��nh	n�N
par une suite de r�els �a�nh	n�N � et � montrer qu�en choisissant � de fa�on ad�quate�
on peut rendre la suite �a�nh	n�N convergente� divergente� p�riodique� etc
 On a �

a�h � �

�Z ��

Ds

�h�x	 dx

�

� �

�
N
m

ah

Z ��

Ds

exp

�
�
m

ah
x

�
dx

�

� �

�
N exp

�
�
m

ah
Ds

��

On d��nit ainsi par r�currence une suite de r�els �an	n�N �

an�� � �

�
N exp

�
�
m

an
Ds

��
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On choisit d�sormais � de la forme �

��x	 � �� � ��
mDs

log�x�N	

o� �� et �� sont des constantes strictement positives� de sorte que �

an�� � �� � ��an

Trois cas sont possibles en �n de compte 
cf
 �gure �
�� �

� si �� � 
 
�gure �
�a� � la suite �an	n�N converge vers a� � ��� �
 � ��	� donc
la suite de fonctions ��nh	n�N converge 
au sens de la norme L� notamment�
vers la distribution exponentielle de param�tre m�a� �

� si �� � 
 
�gure �
�b� � la suite �an	n�N est p�riodique de p�riode �� donc la
suite de fonctions ��nh	n�N oscille entre deux distributions exponentielles �

� si �� � 
 
�gure �
�c� � la suite �an	n�N diverge� donc la suite de fonctions
��nh	n�N diverge �galement $

�an

�
an��

�
�
�
�
�
�
�
�
�
�

�a�

Q
Q
Q
Q
Q
Q
Q
Q
Q
Q
QQ

�

�
�

��

�
�

a� a�

�

�an

�
an�� �b�

�
�
�
�
�
�
�
�
�
�

�
�
�
�
�
�
�
�

�

�

�

�

a� a�

�

�an

�
an�� �c�

�
�
�
�
�
�
�
�
�
�

J
J
J
J
J
J
J
JJ

�

�
�

��

�

�
a� a�

�

Fig� ���� Limites de la suite an�� � �� � ��an � �a
 �� � 
 � �b
 �� � 
 � �c

�� � 
� � est la droite d��quation y � �� � ��x�

Dans les trois cas cependant il existe une solution stationnaire de l��quation

�
��� qui est la distribution exponentielle de param�tre m �
 � ��	 ���
 Pour ache�
ver ce contre�exemple� il reste � montrer que la solution de 
�
��� converge avec
le temps vers cet �tat stationnaire
 La �gure �
� donne un exemple num�rique de
convergence vers l��tat stationnaire dans le cas �� � 
� � d�faut d�une d�monstra�
tion analytique
 La trajectoire repr�sent�e est d��nie par l��quation param�trique
�f�Ds� t	 � L�t		
 On peut calculer �

dL

dt
�

d

dt

�Z ��

Ds

f�x� t	 dx

�

�

Z ��

Ds

�f

�t
�x� t	 dx

� �a

Z ��

Ds

�f

�x
�x� t	 dx�m

Z ��

Ds

f�x� t	 dx

� ��L	 f�Ds� t	�mL
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ce qui permet de pr�dire le sens de variation de L


Fig� ���� Dynamique du syst
me dans l�espace f�Ds� � L � trajectoire
�f�Ds� t� � L�t�� � ���� courbe f�Ds� � mL���L�� qui s�pare la zone o# dL�dt �
� de la zone o# dL�dt � �� Les valeurs num�riques des param
tres sont �
�� � 
� 
� cm�an��� �� � 
� �� Ds � �� cm� m � �� �
 an��� N � 
�
L��tat initiale est une distribution exponentielle de param
tre �� �� cm���
Le syst
me �volue vers un �tat stationnaire o# a � �� � cm�an��� L � �� ���
et f�Ds� � �� ��� cm���

Mod�le de distribution d�pendant des distances

L��tat initial du peuplement est pris homog�ne spatialement� Comme les
coordonn�es spatiales ne jouent aucun r�le dans l��quation ������� et comme
les conditions aux limites sont homog�nes spatialement� il en r�sulte qu��
tout moment la distribution est homog�ne spatialement �

rqf� � � ������

Cela implique Ld� � Ld��

D�monstration � l��quation 
�
��� implique � f��x� y�q	 � f��x� y	 ���A	
 L�ex�
pression de Ld� 
�quation �
��� devient donc �

Ld��x� y�q� f�	 �



��A	� ��x	�

Z ��

y
dv

Z
D
duf��u� v	

�Z
A
��kq� rk � �x� �u	 dr

�

D�o� en utilisant l��quation 
�
��� �

Ld��x� y�q� f�	 �
���

��A	

Z ��

y
dv

Z
D
u�f��u� v	 du � Ld��y� f�	
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Par cons�quent d�s que l��tat initial est spatialement homog�ne� les mo

d�les de distribution d�pendant des distances et ind�pendants des distances
sont identiques� On ne pr�sentera donc pas de r�sultats pour le mod�le de
distribution d�pendants des distances�


�
�� Solutions num	riques des 	quations de transport

Dans le cas des mod�les de distribution avec interactions� une m�thode
analytique permettant de v�ri�er qu�une distribution est e�ectivement une
solution stationnaire a �t� �tablie� mais encore faut
il avoir des distributions
candidates�

Une m�thode num�rique a donc �t� mise en ,uvre pour r�soudre les EDP�
Il y a en fait deux m�thodes num�riques �

� un sch�ma permet d�obtenir directement l��tat stationnaire en r�solvant
num�riquement l�EDP �

�

�x
�a�x� Ld� f� �

�

�y
�b�x� y� Ld� f� �mf � � ������

avec les conditions aux limites ����%� et ������  

� un autre permet de calculer l��volution temporelle de la distribution en
r�solvant num�riquement l��quation ������  l��tat stationnaire est alors
obtenu au bout d�un temps su�samment long�

Dans les deux cas la m�thode des di��rences �nies a �t� employ�e �Faurre�
����� p���%�� Nous pr�sentons plus en d�tail le second sch�ma num�rique
dans le prochain paragraphe �le premier n�est pas pr�sent� car il est tr�s
semblable au second� en plus simple�� Puis les solutions num�riques seront
compar�es � la solution analytique dans le cas du mod�le sans interactions�
ce qui permettra de montrer les limites du sch�ma num�rique�

Sch�ma num�rique pour r�soudre l��quation de transport

La m�thode des di��rences �nies repose sur une discr�tisation du temps
et de l�espace des phases�
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Notations� On note �t le pas de temps �l�mentaire et tn � n�t le temps
atteint au bout du ne pas de temps� L�espace des phases �Dmin���� �
�Hmin���� est d�une part ramen� � une espace born� �Dmin� Dmax	��Hmin� Dmax	�
d�autre part discr�tis� en une grille r�guli�re

n
�xi� yj� � xi � Dmin �

�
i � �

�

�
�x�

yj � Hmin �
�
j � �

�

�
�y

o
o� i �respectivement j� est un entier compris entre

( et I �
j
Dmax�Dmin

�x
� �

�

k
�respectivement J �

j
Hmax�Hmin

�y
� �

�

k
�� o� bxc d�


signe la partie enti�re de x�
On note fnij la valeur de la distribution au diam�tre xi et � la hauteur yj�

au temps tn� On note �galement Ln
ij � L

�
xi� yj�

�
fnij

�
i�j

�
la valeur discr�tis�e

de la variable d�interaction au temps tn� ainsi que anij � a
�
xi� L

n
ij

�
et bnij �

b
�
xi� yj� L

n
ij

�
les valeurs discr�tis�es des composantes du champ de vitesse

de croissance� On note en�n �j la valeur de la distribution en hauteur des
recrut�s � la hauteur yj�

Choix de la grille� Park " Petrosian ����%� recommandent de choisir �t
tel que �

�t �
�


�

o� � est un pas de temps naturel du syst�me� Le mod�le arbre d�pendant
des distances repose sur un pas de temps annuel qui repr�sente ici l��chelle
de temps naturelle� On a donc choisi �t � �� �� ans�

On a �x� arbitrairement Dmax � 
�� m et Hmax � �� m� qui repr�sentent
des tailles extr�mes d�arbres � Paracou� Le choix de �x et �y d�pend des va

riations de la fonction f �Faurre� ����� p���#� � plus f a des variations fortes�
plus �x et �y doivent �tre petits� Park " Petrosian ����%� recommandent
de choisir �x et �y tels que �

�x � min

����� f

�f��x

����� et �y � min

����� f

�f��y

����� ������

Pour le choix de �x et �y on s�est bas� sur la distribution f estim�e � partir
de l��tat stationnaire du mod�le arbre ind�pendant des distances� L��qua

tion ������ conduit alors � �x � �Dmax �Dmin� ���� � �� �� cm et �y �
�Hmax �Hmin� �
�� � �� �� m� La grille comporte donc ��� � 
�� � ��
��
points�

	criture du sch�ma� Plusieurs possibilit�s demeurent pour �crire le sch�ma�
selon que l�on adopte une approximation centr�e� d�centr�e � droite ou d�cen

tr�e � gauche pour les d�riv�es� et selon que l�on adopte un sch�ma explicite
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�le membre de droite de l��quation ���� est estim� au temps tn� ou implicite
�le membre de droite est estim� au temps tn��� �Faurre� ����� p���(��

Le sch�ma implicite est d�une mani�re g�n�ral plus stable que le sch�ma
explicite �Bamberger� ����  Park " Petrosian� ���%�� Il n�cessite cependant
de r�soudre un syst�me lin�aire dont les inconnues sont les fn��

ij � ce qui de

mande en pratique d�inverser une matrice �certes creuse� de dimension IJ
lignes � IJ colonnes �ici IJ vaut ��
��/�� Nous avons donc choisi un sch�ma
explicite�

L�approximation centr�e des d�riv�es est d�ordre � alors que les approxi

mations d�centr�es sont d�ordre � �Faurre� ����� p������ Malheureusement un
sch�ma explicite avec approximation centr�e pour une �quation de transport
est un sch�ma inconditionnellement instable �Press et al�� ����� p�#��
#����
Nous avons donc choisi �nalement un sch�ma explicite avec approximation
d�centr�e � gauche� qui s��crit �

fn��
ij � ��t

�x

�
anijf

n
ij � ani���jf

n
i���j

�
� �t
�y

�
bnijf

n
ij � bni�j��f

n
i�j��

�
��
�mi�t� f

n
ij ������

La condition aux limites ������ pose un petit probl�me car elle d�pend
�via l��quation ����� de la valeur courante de la distribution� Nous avons donc
proc�d� en deux temps �

�� le sch�ma ������ est calcul� avec des conditions aux limites de Dirichlet
homog�nes �

�n� fn���j � fnI���j � fni��� � fni�J�� � �

ce qui donne des valeurs fn���
ij de fn��

ij  

�� la condition ������ est ensuite prise en compte pour arriver aux valeurs
�nales de fn��

ij �

� pour i � � � fn��
ij � fn���

ij

� pour i � � � fn��
�j � fn���

�j �
�
N �PI

k��

PJ
l�� f

n���
kl �x�y

�
�j

Un sch�ma de Lax �Press et al�� ����� p�#���� qui s��crit �

fn��
ij � � �t


�x

�
ani���jf

n
i���j � ani���jf

n
i���j

�
� �t


�y

�
bni�j��f

n
i�j�� � bni�j��f

n
i�j��

�

�

�
�
�mi�t�

�
fni���j � f

n
i���j � f

n
i�j�� � f

n
i�j��

�
a �galement �t� test�� mais avec des r�sultats moins bons�

Ces m�thodes num�riques ont �t� programm�es en langage C�
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Stabilit� du sch�ma� La stabilit� du sch�ma est �tudi�e par la m�thode de
von Neumann �Press et al�� ����� p�#�%�� qui est une m�thode approximative
mais facile � mettre en ,uvre� Elle consiste � suivre l��volution d�un mode de
Fourier� en supposant que les coe�cients de l��quation de transport �voluent
lentement� En pratique on consid�re les coe�cients anij� b

n
ij et mi de l��quation

������ constants� et on remplace fnij par �

fnij � �n exp�� �ki�x � lj�y�	

o� � �
p�
� D�o� apr�s simpli�cation �

� � 
�m�t� a�t

�x

�

� e��k�x

�
� b�t

�y

�

� e��l�y

�

La condition de stabilit� est j�j � 
 pour tous k et l� On a ici �

j�j� �

$

�m�t� a�t

�x
�
� cos k�x�� b�t

�y
�
� cos l�y�

%�

�

$
a�t

�x
sin k�x �

b�t

�y
sin l�y

%�

et on a v�ri�� num�riquement qu�avec nos valeurs de �x��y et�t� l�in�galit�
j�j� � 
 est vraie �k �

h
�� �


�x

i
� �l �

h
�� �


�y

i
� et � �i� j� avec a � a�xi� Lij��

b � b�xi� yj� Lij�� et m � m�xi��

Limites du sch�ma num�rique

Dans le cas du mod�le sans interactions� la solution stationnaire est
connue analytiquement� et il est donc possible de la confronter aux solutions
num�riques� La �gure ��� montre les distributions marginales en diam�tre et
en hauteur� ainsi que la relation hauteur moyenne conditionnellement au dia

m�tre versus diam�tre� pour chacune des trois m�thodes� Peu de di��rences
sont observ�es�

Cependant lorsque l�on observe les distributions bivari�es en trois dimen

sions ��gure ��'�� des di��rences apparaissent entre d�une part la solution
analytique et d�autre part les deux solutions num�riques� Dans le mod�le
sans interactions� les trajectoires des arbres dans l�espace H versus D ten

dent en e�et tr�s rapidement vers une s�paratrice �cf� �gure ���� qui se traduit
par une relation H � ��D�� Il en r�sulte que la distribution de H condition

nellement � D est proche d�une distribution de Dirac ��y � ��D��� ce que
traduit le pic pointu de la distribution sur la �gure ��'c� Au contraire les
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Fig� ���� Comparaison des solutions analytique et num�riques pour l��tat sta�
tionnaire du mod
le de distribution sans interactions � �a
 distribution dia�
m�trique � � solution num�rique de l��quation ���	�
 d�pendante du temps �
���� � solution num�rique de l��quation ����	
 ind�pendante du temps � � so�
lution analytique
 � �b
 distribution des hauteurs �m�me l�gende
 � �c
 relation
hauteur moyenne conditionnellement au diam
tre versus diam
tre �m�me l��
gende
�

sch�mas num�riques ne peuvent pas traduire des variations de la distribu

tion � une �chelle inf�rieure � �x et �y� d�o� l�aspect beaucoup plus lisse de
la distribution sur les �gures ��'a et b�

La �gure ��' illustre donc les limites des m�thodes num�riques� On est
cependant dans le cas le plus d�favorable o� la fonction a des variations tr�s
fortes �� la limite in�nies puisqu�elle tend vers une distribution de Dirac�� ce
qui demanderait de prendre des intervalles �l�mentaires �x et �y tr�s petits
�� la limite nuls��
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Fig� ��'� Distribution bivari�e d��nissant l��tat stationnaire du mod
le de
distribution sans interactions� calcul�e selon trois m�thodes di!�rentes � �a

solution num�rique de l��quation ���	�
 d�pendante du temps � �b
 solution
num�rique de l��quation ����	
 ind�pendante du temps � �c
 solution analy�
tique�


�
�
 �tat stationnaire

Pour les mod�les arbre� l��tat stationnaire est obtenu par simulation sur
un grand nombre d�ann�es ��((( ans�� Pour les mod�les de distribution� il est
obtenu de fa	on analytique �mod�le sans interactions� ou de fa	on num�rique
avec v�ri�cation analytique �interactions ind�pendantes des distances��

Unicit� de l��tat stationnaire

Comme le mod�le de distribution sans interactions est une �quation de
transport lin�aire� on peut d�montrer qu�� partir de n�importe quel �tat initial
le syst�me �volue vers le m�me �tat stationnaire�

Pour le mod�le de distribution avec interactions ind�pendantes des dis

tances� nous n�avons pas de d�monstration math�matique que l��quation
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�f � f a une solution unique� Nous avons donc v�ri�� de mani�re empi

rique � partir de di��rents �tats initiaux que le syst�me �volue toujours au
bout d�un temps su�samment long vers le m�me �tat stationnaire� Ont �t�
choisis comme �tats initiaux �

� la parcelle � de Paracou en ��#��

� une parcelle o� tous les arbres sont des recrut�s �le diam�tre vaut Dmin

et la hauteur est distribu�e suivant la densit� ���

� une parcelle o� la distribution diam�trique est uniforme sur �Dmin� 
�� cm	
et o� la hauteur est calcul�e � partir du diam�tre par la relation H ver�
sus D d��nie par l��quation ����(��

Comparaisons entre mod�les� et avec les donn�es de Paracou

La sortie des mod�les de distribution est une distribution bivari�e hau

teur � diam�tre� alors que les mod�les arbre fournissent un nuage de points
�Di� Hi�� A�n de pouvoir comparer les deux types de sorties� les donn�es
individuelles �Di� Hi� ont �t� ramen�es � une distribution bivari�e� par une
m�thode non param�trique d�estimation de densit� bivari�e� Il s�agit de la
m�thode ASH �� average shifted histogram �� qui est program�e dans s�
plus �Scott� ����  Venables " Ripley� ����� p���(�� Ne sont pr�sent�es par
la suite que les distributions marginales� obtenues par int�gration de la dis

tribution bivari�e f�x� y� selon x et y respectivement� ainsi que la relation H
moyen conditionnellement � D versus D� obtenue par �

E�HjD� �
Z
H
y
f�D� y�

g�D�
dy avec g�x� �

Z
H
f�x� y� dy ����'�

La �gure ��% montre ces courbes pour l��tat stationnaire de chacun des
cinq mod�les� Les distributions observ�es � Paracou sont �galement repr�

sent�es� La distribution diam�trique est � peine di��rente d�un mod�le �
l�autre� Au contraire la distribution en hauteur permet de classer les mod�les
en deux cat�gories � d�une part le mod�le arbre d�pendant des distances et
d�autre part les quatre autres mod�les� Le mod�le arbre d�pendant des dis

tances a une distribution en hauteur plus �tal�e qui se rapproche plus de celle
observ�e � Paracou �cf� chapitre � p��'��


�
�� Temps pour atteindre l�	tat stationnaire

Dans le cas des mod�les sans interactions� le temps pour atteindre l��tat
stationnaire peut �tre calcul� � il s�agit du temps ��Dmax� n�cessaire pour
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Fig� ��%� �tat stationnaire des cinq mod
les � �a
 distribution diam�trique
telle que pr�dite par le mod
le arbre d�pendant des distances � 
� le mo�
d
le arbre ind�pendant des distances �����
� le mod
le arbre sans interactions
� 
� le mod
le de distribution ind�pendant des distances �����
� le mod
le de
distribution sans interactions � 
� et telle qu�observ�e � Paracou � 
 �cf�
�gure ���� p���
 � �b
 distribution des hauteurs �m�me l�gende
 � �c
 relation
hauteur moyenne conditionnellement au diam
tre versus diam
tre �m�me l��
gende
�
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un arbre pour atteindre le plus gros diam�tre observ� � partir de Dmin �cf�
�quation ������ Pour les autres mod�les� ce temps a �t� estim� en calculant
une dissimilarit� d�t� entre l��tat courant f et l��tat stationnaire f� �

d�t� �
Z
D
dx

Z
H
dy jf�x� y� t�� f��x� y�j

La �gure ��� montre l��volution temporelle de d pour les cinq mod�les� Leur
vitesse de convergence vers l��tat stationnaire est � peu pr�s la m�me� Ils
atteignent l��tat stationnaire en environ �'( ans�

Fig� ���� Temps pour atteindre l��tat stationnaire� Axe de gauche � �volution
temporelle de l�indice de dissimilarit� entre l��tat courant et l��tat station�
naire� pour le mod
le arbre d�pendant des distances � 
� le mod
le arbre
ind�pendant des distances �����
� le mod
le arbre sans interactions � 
� le
mod
le de distribution ind�pendant des distances �����
 et le mod
le de dis�
tribution sans interactions � 
� Axe de droite � 
 � 
 � F����t�� o# F� est
la fonction de r�partition des diam
tres � Paracou et ��t� est le diam
tre au
temps t selon le mod
le de distribution sans interactions ��quation ����
�

��
 Discussion

Nous reviendrons tout d�abord sur la m�thodologie permettant de pas

ser d�un mod�le � l�autre dans le tableau ��� �. ������� Dans le paragraphe
����� nous discuterons de l��quivalence entre mod�le� puis dans le paragraphe
����� du temps n�cessaire pour atteindre l��tat stationnaire� En�n �. ������
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la m�thodologie de passage d�un mod�le � un autre sera �tendue dans deux
directions �

�� lorsque la croissance individuelle est mod�lis�e de fa	on stochastique
plut�t que d�terministe  

�� lorsque le mod�le individuel est vu comme un processus ponctuel dy

namique�


���� M	thodologie pour passer d�un mod�le � un autre

Agr�gation

On s�int�resse dans ce paragraphe et le suivant � la connexion entre les
deux lignes du tableau ���� Le sch�ma d�agr�gation sous
jacent est le suivant �

fxi�t�gi�����N
mod�le arbre ��

�

��

fxi�t��gi�����N

f�x� t� mod�le de distribution �� f�x� t��

o� l�op�rateur d�agr�gation � est l�op�rateur qui permet d�estimer la distri

bution f � partir du nuage de points fxi�t�g� En pratique le nombre de points
N est �ni et on utilise la m�thode ASH pour estimer f � Ce que l�on obtient
de fait est un estimateur �f de f � Pour s�a�ranchir du caract�re al�atoire de �f �
il faudrait id�alement une in�nit� de points xi� L�op�rateur � doit donc �tre
vu comme un op�rateur de l�espace FN de dimension in�nie dans l�espace
C��F� de dimension in�nie�

Plusieurs descriptions individuelles correspondent � la m�me description
par une distribution� Par exemple pour toute permutation � � N � N des
entiers naturels� ��fxigi������� � �

�n
x
	i


o
i������

�
� L�op�rateur � est donc

bien un op�rateur d�agr�gation� dans le sens o� il induit une perte d�informa

tion �on ne peut pas parler ici de r�duction de la dimension de l�espace des
phases� comme au . A���� p����� puisque les deux espaces sont de dimension
in�nie��

Connaissant le mod�le arbre et l�op�rateur d�agr�gation�� on peut v�ri�er
s�il y a ou non agr�gation parfaite �il s�agit de v�ri�er si la proposition A�'
p���� est vraie ou non�� � supposer qu�il y ait agr�gation parfaite� le mod�le
de distribution se d�duit par �cf� annexe A p����� �

f��� t�� � � � �mod�le arbre� �����f��� t�	
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Dans le cas pr�sent� l�op�rateur � ne peut pas �tre explicit� sous une forme
utile aux calculs �au mieux peut
on �crire � comme l�algorithme ASH appli

qu� � un �chantillon de taille in�nie�� Ces deux �tapes ne peuvent donc pas
�tre mises en ,uvre�

Pour construire malgr� tout le mod�le de distribution � partir du mod�le
arbre� la m�thode pratique suivante est propos�e �

�� exprimer la fonction d�interaction Li� qui d�pend des fxigi�����N � en une

fonctionnelle Ld qui d�pend de f � de sorte que Li
P� Ld quand N ��  

�� transformer l��quation de croissance individuelle ���%� sur chaque xi en
une EDP de transport ����� sur f �

Cette m�thode a �t� appliqu�e dans le cas de variables d��tat continues�
Elle pourrait �tre g�n�ralis�e au cas de variables discr�tes� comme l�esp�ce des
arbres� Pour chaque combinaison m des modalit�s des variables discr�tes� une
fonction de distribution fm r�sumerait les variables continues� L��volution de
chaque fonction fm serait mod�lis�e par une EDP� et l�ensemble de ces EDP
seraient li�es entre elles par l�interm�diaire de la variable d�interaction� Le
mod�le de distribution consisterait alors en un syst�me d�EDP coupl�es�

V�ri�ons pour �nir que dans le cas pr�sent on a bien Li
P� Ld quand N �

�� o� le sens de la convergence en probabilit� a �t� pr�cis� au paragraphe
����� page ����

Mod�le sans interactions� La v�ri�cation est imm�diate puisque Li� �
Ld��

Mod�les ind�pendant des distances� La convergence Li�
P� Ld� a lieu

quand N ��� ��A���� N���A�� constante �nie�

D�monstration � Soit X�� � � � �XN des vecteurs al�atoires ind�pendants et iden�
tiquement distribu�s selon la loi de densit� �

N f�
 Pour y � H �x�� la variable
d�interaction Li� peut �tre �crite sous la forme 
cf
 �quation �
� � �

Li��y� fX�� � � � �XNg	 �
N

��A	

�



N

NX
i��

�y�Xi	

#

avec �

�y�u� v	 � ���u�I�v � y	
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Comme cons�quence du th�or�me central limite� on a quand N �
 �




N

NX
i��

�y�Xi	
P
�� E��y�X	� �

Z Z
D
H

�y�u� v	



N
f��u� v	 dudv

�
��A	

N
Ld��y� f�	

Ainsi �

�y�
��A	

N
Li��y� fX�� � � � �XNg	

P
�

��A	

N
Ld��y� f�	

ce qui prouve que Li�
P
� Ld� puisque ��A	 �N converge vers une constante �nie


Mod�le d�pendant des distances� On a dans ce cas un r�sultat l�g�re

ment di��rent � �

N
Li�

P� �
N
Ld� lorsque N ���

D�monstration � Soit X�� � � � �XN des vecteurs al�atoires ind�pendants et iden�
tiquement distribu�s selon la loi de densit� �

N f�
 Pour x � D� y � H et q � A �x�s�
la variable d�interaction Li� peut �tre �crite sous la forme 
cf
 �quation �
��� �




N
Li��x� y�q� fX�� � � � �XNg	 �




� ��x	�

�



N

NX
i��

�x�y�q�Xi	

#

avec �
�x�y�q�u� v� r	 � ��kq� rk � �x� �u	 I�v � y	

Comme cons�quence du th�or�me central limite� on a quand N �
�




N

NX
i��

�x�y�q�Xi	
P
�� E��x�y�q�X	�

�

Z Z Z
D
H
A

�x�y�q�u� v� r	



N
f��u� v� r	 dudvdr

�
� ��x	�

N
Ld��x� y�q� f�	

Ainsi �

� �x� y�q	 �
� ��x	�

N
Li��x� y�q� fX�� � � � �XNg	

P
�

� ��x	�

N
Ld��x� y�q� f�	

Dans la limiteN ��� le nombre d�arbre pr�sents sur un domaine � � A
compact est in�ni puisque ce nombre est �gal � N � �

N

R
� f�x� y�q�dq et que

�
N

R
� f�x� y�q� dq tend vers une valeur �nie� La limite consid�r�e s��crit donc �
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N � �� ��A� � �� N���A� � �� qui est � confronter au cas du mod�le
ind�pendant des distances o� N���A� � constante �nie� La distribution
f��x� y�q� doit donc �tre interpr�t�e comme le r�sum� local d�une population
in�nie situ�e au point q / Nous verrons au paragraphe ����� comme donner
une interpr�tation plus r�aliste � f�� et les changements qui en r�sultent sur
son �quation d��volution �������

D�sagr�gation

R�ciproquement� une d�sagr�gation peut �tre r�alis�e pour passer des
mod�les de distribution aux mod�les individuels �Dh�te� ����  McTague "
Stans�eld� ����  Ritchie " Hann� ����  Tang et al�� ����  Zhang et al��
������ Dans le cadre de la m�thode pr�sent�e� il reste � v�ri�er que la relation
������ tient� Dans le cas du mod�le d�pendant des distances� on obtient en
faisant la transformation �

f��u� v� r� ��
NX
i��

��u � Di� ��v � Hi� ��r � qi� ����%�

dans l�expression de Ld� ��quation ���(� �

Ld��x� y�q� f�� �



� �
x��

Z
A
dr

Z ��

y
dv

Z
D
du

$
NX
i��

��u � Di� ��v � Hi� �

��r � qi�

%
��kq� rk � 
x� 
u�

�



� �
x��

NX
i��

�Z
H
I�v � y� ��v � Hi� dv

�
�

�Z
A
��r � qi� dr

Z
D
��kq� rk � 
x� 
u� ��u � Di� du

�

�



� �
x��

NX
i��

I�Hi � y���kq� qik � 
x� 
Di�

� Li��x� y�q� X�

De la m�me mani�re� faire la transformation

f��u� v� ��
NX
i��

��u � Di� ��v � Hi�

dans l�expression de Ld� ��quation ����� donne Li� ��quation ���#��
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Approximation du champ moyen

Alors que l�agr�gation permet de simpli�er la description du peuplement�
l�approximation du champ moyen permet de simpli�er les interactions entre
arbres en ramenant des interactions locales et d�pendantes des distances �
des interactions globales� Une premi�re fa	on de r�aliser l�approximation du
champ moyen a �t� indiqu�e au paragraphe ����� et consiste � remplacer la
variable d�interaction L par sa moyenne spatiale sur la parcelle� Voyons � pr�

sent deux autres m�thodes qui� dans le cas particulier des mod�les consid�r�s
ici� lui sont �quivalentes�

Homog�n�it� spatiale� La premi�re de ces m�thodes consiste � consid�

rer l��tat du peuplement homog�ne spatialement� On a d�j� vu au paragraphe
����� que le remplacement dans Ld� de la distribution d�pendante des dis

tances f��x� y�q� par une distribution homog�ne spatialement f��x� y� ���A�
redonne Ld��

De fa	on similaire� dans le mod�le arbre d�pendant des distances� l�homo

g�n�it� spatiale signi�e que la probabilit� qu�un point s � A soit situ� sous
la couronne d�un arbre de diam�tre D vaut � �
D�� ���A�� Dans l�expres

sion ����'� de L� I�ks� qik � 
Di� est la fonction indicatrice de la pr�sence
du point s sous la couronne de l�arbre de diam�tre Di localis� en qi� En
rempla	ant ce terme par � �
Di�

� ���A�� on obtient �

L�z�X� � �
�

��A�
NX
i��

D�
i I�Hi � z�

et en mettant cette expression dans l��quation ������� on retrouve Li� ��qua

tion ���#��

Voisinage de port�e in�nie� La troisi�me fa	on de r�aliser l�approxima

tion du champ moyen consiste � prendre la limite de la variable d�interaction
L quand la taille du voisinage tend vers l�in�ni� En e�et� comme L est par
d��nition la moyenne spatiale de L sur le voisinage � ��quation ������ quand
����� ��� L tend vers la valeur moyenne de L sur la parcelle enti�re�

On peut v�ri�er cela directement sur L� La limite R � � �o� R est�
on le rappelle� le rayon de la couronne� n�a de sens que si la parcelle est
elle
m�me de taille in�nie ���A���� N ��� N���A�� constante �nie��
Une astuce de calcul consiste � consid�rer de nouveau la parcelle comme un
tore� La limite lorsque R� �� de L� vaut alors �

lim
R���

Li��R�H�q� X� �
NX
i��

�
lim

R���
��kq� qik � R� 
Di�

�R�

#
I�Hi � H�



�%( Chapitre 
� �quivalence entre mod�les

pour le mod�le individuel �cf� �quation ���%�� et �

lim
r���Ld��r� y�q� f�� �

Z
A
dr

Z ��

y
dv

Z
D
duf��u� v� r�

�
lim

r���
��kq� rk � r� 
u�

�r�

#

pour le mod�le de distribution �cf� �quation ���(�� Comme la parcelle est
assimil�e � un tore �

lim
r���

��kq� rk � r� 
u�
�r�

�
� �
u��

��A�
de sorte que �nalement �

lim
R���

Li��R�H�q� X� �
�
�

��A�
NX
i��

D�
i I�Hi � H� � Li��H�X�

pour le mod�le individuel� et �

lim
r���Ld��r� y�q� f�� �

�
�

��A�
Z ��

y
dv

Z
D
u�f��u� v�du � Ld��y� f��

pour le mod�le de distribution�
Augmenter le rayon R de la couronne est �quivalent � augmenter la port�e

des interactions entre arbres� On retrouve ainsi l�interpr�tation de l�approxi

mation du champ moyen comme la situation o� chaque arbre interagit avec
tous les arbres du peuplement �Lesne� ���%  Pacala " Levin� ������


���� �quivalence entre mod�les

Dans ce paragraphe nous r�interpr�tons les r�sultats du paragraphe �����
au regard des remarques qui viennent d��tre faites� En particulier la compa

raison des mod�les bas�e sur le calcul analytique ou num�rique de leur �tat
stationnaire peut �tre confront�e � leur �quivalence asymptotique lorsque
N ��� L��quivalence entre les six mod�les est envisag�e tour � tour� en se
basant sur le diagramme suivant �

Niveau de
description

Interactions
d�pendantes des

distances

Interactions
ind�pendantes des

distances
Sans interactions

individuel mod�le i� �� �� ��
��

��
��

mod�le i� �� �' ��
��

��
��

mod�le i���

��
��

distribution mod�le d� �� �% �� mod�le d� �� �� �� mod�le d�
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�� Absence d�interactions � mod�le arbre versus mod�le de distribu�
tion� Comme Li� � Ld�� le mod�le arbre et le mod�le de distribution sont
�quivalents en l�absence d�interactions� dans la limiteN ��� Les di��rences
observ�es entre les distributions en diam�tre et en hauteur dans la �gure ��%
proviennent donc de la taille �nie de la population �en particulier lorsqu�il
s�agit d�estimer f � partir des fxig avec la m�thode ASH�� et de la pr�cision
�nie des calculs�

�� Interactions ind�pendantes des distances � mod�le arbre versus
mod�le de distribution� Comme Li�

P� Ld�� le mod�le arbre et le mod�le
de distribution sont �quivalents avec des interactions ind�pendantes des dis

tances� dans la limite N � �� ��A� � �� N���A� � constante �nie� La
m�me remarque que pr�c�demment peut donc �tre faite�

�� Interactions d�pendantes des distances � mod�le arbre versus mo�
d�le de distribution� On a � pr�sent �

N
Li�

P� �
N
Ld� lorsque N � ��

��A���� N���A���� et on ne peut donc plus parler comme pr�c�dem

ment d��quivalence entre les deux mod�les� Cette non
�quivalence s�observe
sur la �gure ��% o� la distribution en hauteur du mod�le arbre d�pendant des
distances est fortement di��rente de celle du mod�le de distribution ind�pen

dant des distances� sachant que le mod�le de distribution ind�pendant des
distances est identique au mod�le de distribution d�pendant des distances
lorsque l�on part d�un �tat initial homog�ne spatialement�

La non
�quivalence entre les deux mod�les r�sulte du fait que fd� est
le r�sum� sous forme de distribution d�une population in�nie localis�e en
un point� et que le mod�le individuel est loin d�approcher cette situation
asymptotique�

Plus pr�cis�ment� on verra plus loin �. ������ que consid�rer fd� comme le
r�sum� local d�une population de taille in�nie revient � n�gliger la structure
spatiale interne de la population� Or on a vu au chapitre � �. ��%�� p�%��
que dans le mod�le arbre d�pendant des distances� la comp�tition pour la
lumi�re provoque une mise � distances des gros arbres� de sorte qu�il existe
une structure spatiale r�guli�re qui a pour e�et d�att�nuer la comp�tition�
La distribution des hauteurs est alors plus �tal�e �cf� �gure ��%�� Cet e�et
s�observe lorsque l�on fait varier la densit� � � N���A� du peuplement� donc
la comp�tition� La �gure ��# montre ainsi la distribution des hauteurs dans
l��tat stationnaire pour le mod�le arbre d�pendant des distances et pour le
mod�le de distribution ind�pendants des distances� pour trois valeurs de la
densit� � � � �
�� � ha��� ce qui correspond � la valeur des param�tres du
tableau ���� �� et ���� Quand � d�cro!t la comp�tition devient moins intense
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et la distribution plus �tal�e  les deux mod�les tendent �galement � produire
la m�me distribution des hauteurs� Quand � augmente la distribution devient
plus pointue� et cette �volution est moins marqu�e pour le mod�le arbre
d�pendant des distances gr�ce au m�canisme de mise � distance des arbres
qui la ralentit�

Fig� ��#� Distribution de la hauteur � l��tat stationnaire selon le mod
le arbre
d�pendant des distances �lignes �paisses
 et le mod
le de distribution ind��
pendant des distances �lignes �nes
� pour trois valeurs de la densit� d�arbres �
�� � 
� � �����
 et ��� � 
�

En �n de compte il existe un lien entre l�intensit� de la comp�tition �quan

ti��e ici par la densit� ��� la structure spatiale de la population �r�partition
r�guli�re des gros arbres� et l��cart entre le mod�le d�pendant des distances
et le mod�le ind�pendant des distances�

�� Mod�le arbre � interactions d�pendantes des distances versus in�
teractions ind�pendantes des distances� Le mod�le arbre d�pendant des
distances n�est pas �quivalent au mod�le arbre ind�pendant des distances�
comme cela appara!t sur la �gure ��%� Dans le mod�le d�pendant des dis

tances� les arbres adoptent une r�partition spatiale r�guli�re qui att�nue la
comp�tition� Cet e�et ne peut pas �tre reproduit par le mod�le champ moyen
o� aucun r�le de l�espace ne peut �tre pris en compte �Cz8r8n " Bartha�
��#�  Durrett " Levin� ������

�� Mod�le de distribution � interactions d�pendantes des distances
versus interactions ind�pendantes des distances� Lorsque l��tat initial
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est homog�ne spatialement� les deux mod�les sont identiques� Il reste � regar

der ce qui se passe lorsque l�on part d�une situation inhomog�ne spatialement�

�� et �� Mod�les avec interactions ind�pendantes des distances ver�
sus mod�les sans interactions� Aucune di��rence sensible entre les mo

d�les champ moyen et les mod�les sans interactions n�est observ�e sur la
�gure ��%� Il y a m�me plus de di��rences entre les mod�les arbre et les mo

d�les de distribution� que l�on sait �quivalents� qu�entre les mod�les champ
moyen et les mod�les sans interactions�

Pour comprendre cette correspondance entre ces mod�les� consid�rons le
peuplement �g� dans son �tat stationnaire� La variable d�interaction des mo

d�les champ moyen ��quations ���# et ����� peut alors �tre consid�r�e comme
une fonction� not�e L�� �H�� de la hauteur seulement� Il est alors possible de
calculer la trajectoire de chaque individu s�par�ment dans l�espace diam�tre
� hauteur� Comme le montre la �gure ��� page ��(� ces trajectoires tendent
rapidement vers une s�paratrice qui r�sulte en une relation hauteur versus
diam�tre � H � ��D�� La variable d�interaction L�� peut alors �tre consid�r�e
comme une fonction du diam�tre� qui se trouve approcher la variable L des
mod�les sans interactions �

L�� ���D�� � L��D�

Il n�y a cependant pas d��quivalence entre les champ moyen et les mod�les
sans interactions� parce que �

� les mod�les champ moyen peuvent ne pas �tre dans leur �tat station

naire� auquel cas L� n�est pas une fonction de la hauteur seulement� Il
n�y a donc pas �quivalence durant l��tat transitoire  

� dans l��tat stationnaire� la fonction L�� � � peut ne pas approcher L��
En particulier si l�on varie la densit� �� l��tat stationnaire des mod�les
champ moyen est modi�� ��gure ��#�� et donc L�� l�est �galement� alors
que l��tat stationnaire du mod�le sans interactions n�est pas modi�� �
une constante de proportionnalit� pr�s�


���
 Temps pour atteindre l�	tat stationnaire

Il existe un d�bat en �cologie th�orique pour savoir si les mod�les d�

pendants des distances atteignent leur �tat stationnaire plus rapidement que
les mod�les ind�pendants des distances �Bolker " Pacala� ������ Il a �t�
observ� dans certains cas que le mod�le ind�pendant des distances atteint
e�ectivement plus vite l��tat stationnaire �Pacala " Deutschman� ���'�� De
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m�me � Paracou� le mod�le arbre d�pendant des distances de Gourlet
Fleury
������ r�agit plus lentement � une coupe que le mod�le matriciel de Favri

chon ����'�� bien qu�il n�y ait dans ce cas aucun formalisme reliant les deux
mod�les �Gourlet
Fleury� ����� p������

Dans notre cas cependant� aucune di��rence entre les vitesses de conver

gence n�est observ�e �cf� �gure �����

La vitesse de convergence des mod�les arbres d�velopp�s ici a �galement
�t� confront� � celle du mod�le matriciel de Favrichon ����'�� dans sa version
d�terministe avec groupes d�esp�ces et r�gulation des param�tres �chapitre
xi�� La �gure ��� montre ainsi l��volution de la surface terri�re totale selon
le mod�le matriciel et selon les trois mod�les arbre consid�r�s ici� en partant
d�un �tat initial o� tous les individus sont des recrut�s� Le pic initial qui
appara!t avec le mod�le matriciel est d1 au groupe des esp�ces pionni�res
qui ont de fortes vitesses de croissance en diam�tre� mais qui disparaissent
rapidement� Comme la diversit� sp�ci�que n�est pas prise en compte dans les
mod�les arbre� ce pic n�appara!t pas� Cependant avant d�atteindre l�asymp

tote qui correspond � l��tat stationnaire� tous les mod�les pr�sentent la m�me
vitesse de croissance en surface terri�re�

Fig� ���� �volution de la surface terri
re totale � partir d�une parcelle oc�
cup�e par des recrut�s seulement� selon le mod
le matriciel de Favrichon
�����
 �����
� selon le mod
le arbre d�pendant des distances � 
� selon le
mod
le arbre ind�pendant des distances �����
 et selon le mod
le arbre sans
interactions � 
�

Ces r�sultats tendent � montrer que la vitesse de convergence d�un mod�le
vers son �tat stationnaire n�est pas li�e � sa nature �d�pendant des distances
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4 ind�pendant des distances� mod�le arbre 4 mod�le de distribution�� Un
travail plus approfondi reste � entreprendre pour comprendre pourquoi� �
Paracou� le mod�le selva va plus lentement que les sept autres mod�les �vo

qu�s ici �en comptant le mod�le matriciel de Favrichon�� qui ont des vitesses
de convergence semblables�


���� Extensions de la m	thode de passage des mod�les
arbre aux mod�les de distribution

Croissance stochastique

On se limite ici au cas du mod�le sans interactions� On peut montrer
�Gardiner� ��#'� que l��quivalence entre mod�les arbre et mod�les de distri

bution tient encore lorsque la croissance est mod�lis�e de fa	on stochastique�
Par exemple en ajoutant un bruit blanc � la croissance �

d

dt

$
D
H

%
�

$
a�D�H�
b�D�H�

%
�

$
a�D�H�
b�D�H�

%
w�t� ������

o� w est le bruit blanc� c�est
�
dire w�t� dt � dW�t� o�W est un processus de
Wiener �ou mouvement brownien� d�esp�rance nulle� Le processus de crois

sance est alors un processus de Markov continu� L��quation ������ est une
�quation di��rentielle stochastique d�Ito qui g�n�ralise les �quations ������
et ������ o� a � b � �� Le mod�le de distribution est alors une EDP de
Fokker
Planck �Gardiner� ��#'� p��%� �

�f

�t
�







�
��

�x�

�
a�f

�
� 


��

�x�y
�abf� �

��

�y�

�
b�f

�#

� �

�x
�af�� �

�y
�bf��mf

qui redonne bien l��quation de transport ������ lorsque a � b � ��
Les fonctions a et b peuvent �tre estim�es � partir de donn�es d�accroisse


ment de la fa	on suivante � soient�D � D��t��D��� et�H � H��t��H���
les accroissements en diam�tre et en hauteur pendant une dur�e �t in�nit�

simale� Il r�sulte de l��quation ������ �

�D � a�t � a
Z �t

�
w�s� ds � a�t � aW��t�

�H � b�t � b
Z �t

�
w�s� ds � b�t � bW��t�
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La variance d�un processus de Wiener d�esp�rance nulle est � Var�W�t�	 � t�
donc �

Var��D� � a��t

Var��H� � b��t

D�o� �

a� � lim
�t��

Var��D�

�t
et b� � lim

�t��

Var��H�

�t

Ce r�sultat a �t� d�montr� d�une autre fa	on dans Franc et al� �����a��
En pratique on prend �t � 
� de sorte que a� et b� sont les variances des
accroissements en diam�tre et en hauteur pendant une unit� de temps �Hara
" Wyszomirski� ����  Suzuki " Umemura� ������

Lien avec les processus ponctuels

On a vu que la distribution f��x� y�q� pouvait s�interpr�ter comme le
r�sum� d�une population in�nie localis�e en q� et que le mod�le de distri

bution d�pendant des distances qui en r�sultait n��tait pas �quivalent au
mod�le arbre d�pendant des distances� Nous allons voir dans ce paragraphe
comment� en r�interpr�tant f� comme le moment d�ordre � d�un processus
ponctuel bimarqu�� on aboutit � un nouveau mod�le de distribution d�pen

dant des distances qui approche mieux le mod�le arbre�

On consid�re d�sormais le mod�le arbre d�pendant des distances comme
un processus ponctuel dynamique et bimarqu�� de marques le diam�tre et la
hauteur �Rathbun " Cressie� ����  cf� annexe B�� Dans la mesure o� l�on
s�int�resse � des situations homog�nes spatialement� ce processus ponctuel est
homog�ne� Soit � le moment d�ordre � �ou intensit�� du processus ponctuel
bimarqu� homog�ne� c�est
�
dire � ��x� y� t� est l�esp�rance au temps t du
nombre d�arbres de diam�tre x et de hauteur y par unit� de diam�tre� de
hauteur et de surface�

Une EDP sur � peut �tre �tablie� qui est le pendant de l��quation de
transport ������ sur f�� Lorsque les vitesses de croissance a et b d�pendent
non
lin�airement de L �ce qui est le cas pr�sent � cf� tableau ��� p����� l�EDP
sur � fait intervenir tous les moments du processus ponctuel� Cependant la
d�pendance de a et b vis
�
vis de L est faiblement non
lin�aire et on fait donc
l�approximation de lin�arit� qui simpli�e les calculs� L�EDP sur � ne d�pend
alors que de � et des moments d�ordre � du processus ponctuel� et s��crit
sous la forme �

��

�t
� � �

�x
fa�x� L��g � �

�y
fb�x� y� L��g �m�x��
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� �

�x
fa��cg � �

�y
fb��cg ����#�

o� L est donn� par l��quation ������ en rempla	ant f� par ��A��� a� et b�
sont des fonctions de x et y� et �c�x� y� est une covariance � moyenne � qui
d�crit la r�partition spatiale des arbres�

D�monstration � les calculs qui sont pr�sent�s ici pour obtenir l��quation d��vo�
lution du moment d�ordre � sont heuristiques
 Des approches plus formelles se
trouvent chez Bolker ! Pacala 
����� � Dieckmann et al� 
�����


On note Nmm la mesure al�atoire du processus ponctuel bimarqu� 
o� l�indice
mm rappelle que le processus est bimarqu��� c�est���dire � �A � A� �X � D�
�Y � H� Nmm�X�Y�A	 est une variable al�atoire qui donne le nombre de points
du processus situ�s dans A avec des marques appartenant � X et Y respectivement

On discr�tise temporairement l�espace en un pavage de cellules in�nit�simales b�q	
de surface h
 Les cellules sont index�es par leur position q
 Soit N�x� y�q	 �x�y le
nombre d�arbres dont le diam�tre vaut x��x��� dont la hauteur vaut y ��y���
et qui se situent dans la cellule b�q	�

N�x� y�q	�x�y � Nmm��x� x��x� � �y� y ��y� � b�q		

L��quation de conservation de N 
analogue � l��quation �
�� pendant un temps
in�nit�simal �t s��crit� pour x � Dmin et y � Hmin �

�N�x� y�q	 �x�y � �m�x	�tN�x� y�q	 �x�y !z "
mortalit�

�fa�x��x�L	N�x��x� y�q	�y � b�x� y ��y� L	N�x� y ��y�q	�xg�t !z "
�ux sortant

� fa�x�L	N�x� y�q	 �y � b�x� y� L	N�x� y�q	�xg�t !z "
�ux entrant


�
���

o� a� b and m sont donn�s dans le tableau �
� page ��
 En rempla�ant
R
dr parP

r h et f par N�h dans l��quation 
�
��� 
on rappelle que h est la surface des
cellules in�nit�simales�� la variable d�interaction L s��crit � pr�sent �

L�x� y�q	 �



���x�

X
r

Z ��

y
dv

Z ��

�
du��kq� rk � �x� �u	N�u� v� r	 
�
	��

En divisant chaque membre de l��quation 
�
��� par h�x�y�t et en faisant tendre
�x et �y vers z�ro� on obtient �

�

�t

�
N�x� y�q	

h

�
� �

�

�x

�
a�x�L	

N�x� y�q	

h

�
�

�

�y

�
b�x� y� L	

N�x� y�q	

h

�

�m�x	
N�x� y�q	

h

�
	��
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On suppose le processus ponctuel ergodique� de sorte que la moyenne de N sur
toutes les r�alisations possibles du processus 
qui est� par d��nition d�un processus
ponctuel� l�esp�rance de N� est �gale � la moyenne spatiale de N sur une r�alisation
du processus ponctuel
 On note hN�x� y�q	i la moyenne spatiale de N 
 L�intensit�
� du processus vaut alors �

��x� y	 � lim
h��

E�N�x� y�q	�

h
� lim

h��

hN�x� y�q	i

h

En rempla�ant N dans l��quation 
�
	�� par sa moyenne spatiale hNi et en
faisant tendre �t et h vers z�ro� on obtient une �quation sur � qui est identique
� l�EDP sur f� 
�quation �
���
 Ce raisonnement est cependant faux en toute
rigueur puisqu�en g�n�ral� O �tant un op�rateur non�lin�aire� O�hNi	 �� hO�N	i

Les calculs avec f� et ceux avec N sont de nature di��rente dans la mesure o� f�
est une fonction et que N est une variable al�atoire


En prenant la moyenne spatiale de chacun des termes de l��quation 
�
	��� on
trouve �

�

�t

�
hN�x� y�q	i

h

�
� �

�

�x

�



h
ha�x�L	N�x� y�q	i

�
�

�

�y

�



h
hb�x� y� L	N�x� y�q	i

�

�m�x	
hN�x� y�q	i

h

Il appara�t alors une di%cult� de calcul due � la d�pendance de a et b vis���vis de L �
les vitesses de croissance a et b d�pendent en e�et non�lin�airement de L� de sorte
que les moyennes haNi et hbNi ne peuvent pas s�exprimer simplement en fonction
des moments de N 
 Une fa�on rigoureuse de faire consisterait � d�composer a et
b sur une base de polyn&mes de L 
cf
 annexe A p
����
 Pour simpli�er� on se
contente ici des polyn&mes de degr� �� ce qui revient � faire une approximation
lin�aire �

a�x�L	 � a��x	 � a��x	L
b�x� y� L	 � b��x� y	 � b��x� y	L


�
	��

Avec l�approximation lin�aire� l��quation 
�
	�� devient �

�

�t

�
hN�x� y�q	i

h

�
� �m�x	

hN�x� y�q	i

h

�
�

�x

�
a��x	

hN�x� y�q	i

h
� a��x	

hL�x� y�q	N�x� y�q	i

h

�

�
�

�y

�
b��x� y	

hN�x� y�q	i

h
� b��x� y	

hL�x� y�q	N�x� y�q	i

h

�

�
	��

Par ailleurs� en utilisant l��quation 
�
	�� �

hL�x� y�q	N�x� y�q	i

h
�




���x�

X
r

h

Z ��

y
dv

Z ��

�
du��kq� rk � �x� �u	

�
hN�u� v� r	N�x� y�q	i

h�
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La moyenne spatiale hN�u� v� r	N�x� y�q	i est un moment d�ordre � du processus
ponctuel bimarqu�
 On pose �

C�x� y� u� v� r�q	 � hN�u� v� r	N�x� y�q	i � hN�u� v� r	i hN�x� y�q	i

Comme le processus ponctuel est homog�ne� C ne d�pend que de kq� rk
 Donc �

hL�x� y�q	N�x� y�q	i

h
�




���x�

X
r

h

Z ��

y
dv

Z ��

�
du��kq� rk � �x� �u	

�

�
C�x� y� u� v� kq� rk	

h�
�
hN�u� v� r	i

h

hN�x� y�q	i

h

�

�



���x�

X
r

h

Z ��

y
dv

Z ��

�
du��krk � �x� �u	

�

�
C�x� y� u� v� krk	

h�
�
hN�u� v� r	i

h

hN�x� y�q	i

h

�
car sans perte de g�n�ralit� on peut prendre q � �


Lorsque h tend vers z�ro� la somme
P

r h devient une int�grale
s
dr� de sorte

que �

lim
h��

hL�x� y�q	N�x� y�q	i

h
�




���x�

Z Z
A
dr

Z ��

y
dv

Z ��

�
du��krk � �x� �u	

�fc�x� y� u� v� krk	 � ��u� v	 ��x� y	g 
�
	��

o� l�on a pos� �

c�x� y� u� v� r	 � lim
h��

C�x� y� u� v� r	

h�

Remarque � Donnons une interpr�tation de la fonction c� d��nie par �

c�x� y� u� v� r	 � lim
h��




h�
fhN�u� v� s	N�x� y�q	i � hN�u� v� s	i hN�x� y�q	ig

o� la premi�re moyenne spatiale est prise sur les couples tels que ks� qk � r

Consid�rons d�abord le cas r �� �
 Le premier terme de c s�identi�e � la

densit� produit de second ordre �	�
 du processus ponctuel� dont l�interpr�ta�
tion est la suivante � soient b�q	 une boule in�nit�simale de volume h centr�e
en q et b�s	 une boule in�nit�simale de volume h centr�e en s � la probabilit�
pour qu�il y ait un point du processus dans b�q	 avec les marques x et y 
�
�x et �y pr�s� et un autre dans b�s	 avec les marques u et v 
� �u et �v
pr�s� vaut �	�
�x� y� u� v� kq� sk	h��x�y�u�v


Soit en e�et E l��v�nement � " il y a un point du processus dans b�q	 avec
les marques x et y 
� �x et �y pr�s� et un autre dans b�s	 avec les marques
u et v 
� �u et �v pr�s� #


Pr�E� � Pr�N�x� y� b�q		�x�y � 
 et N�u� v� b�s		�u�v � 
�

� Pr�N�x� y� b�q		�x�y �N�u� v� b�s		�u�v � 
�
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Le processus ponctuel �tant simple 
c�est���dire que deux points du processus
sont superpos�s avec une probabilit� nulle�� pour h su%samment petit� �n �
N� n 
 �

Pr�N�x� y� b�q		�x�y �N�u� v� b�s		�u�v � n� � �

Donc

Pr�E� �
X
n�N

nPr�N�x� y� b�q		�x�y �N�u� v� b�s		�u�v � n�

� E�N�x� y� b�q		�x�y �N�u� v� b�s		�u�v�

� E�N�x� y� b�q		N�u� v� b�s		��x�y�u�v

� hN�x� y� b�q		N�u� v� b�s		i�x�y�u�v

o� la derni�re �galit� r�sulte du fait que le processus ponctuel est ergodique

On peut donc �crire� pour r � � �

c�x� y� u� v� r	 � ��x� y	��u� v	 �g�x� y� u� v� r	 � 
�

o� g�x� y� u� v� r	 � �	�
�x� y� u� v� r	 � ���x� y	 ��u� v		 est la fonction de cor�

r�lation de paire du processus ponctuel bimarqu� 
Stoyan ! Stoyan� �����

Consid�rons � pr�sent le cas r � �
 Le processus �tant simple� pour h

su%samment petit chaque cellule contient au plus un point du processus� et

hN�u� v�q	N�x� y�q	i � � pour �u� v	 �� �x� y	D
N�x� y�q	�

E
� hN�x� y�q	i

Donc �

c�x� y� u� v� �	 � ���x� y	 ��u� v	 pour �u� v	 �� �x� y	

c�x� y� x� y� �	 � lim
h��




h�

n
hN�x� y�q	i � hN�x� y�q	i�

o
� lim

h��

��x� y	

h
� ��x� y	 ���	
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Discussion ���

En utilisant l��quation 
�
���� on obtient �nalement �

lim
h��

hL�x� y�q	N�x� y�q	i

h
� �c�x� y	 � ��x� y	L��y	

En �n de compte en prenant la limite h� � de l��quation 
�
	��� on trouve �

��

�t
� �m�x	�

�
�

�x
fa��x	�� a��x	 ��c�x� y	 � L��y	��g

�
�

�y
fb��x� y	�� b��x� y	 ��c�x� y	 � L��y	 ��g

ce que l�on peut encore �crire �

��

�t
� �m�x	 ��

�

�x
fa�x�L�	 �g �

�

�y
fb�x� y� L�	 �g

�
�

�x
fa��x	 �c�x� y	g �

�

�y
fb��x� y	 �c�x� y	g

L��quation ����#� d��volution de � est identique pour les trois premiers
termes � l��quation ������ d��volution de f�� L��quation ����#� comporte en
outre deux termes suppl�mentaires qui rendent compte de la r�partition spa

tiale des arbres� Le mod�le arbre d�pendant des distances produit une r�par

tition spatiale r�guli�re jusqu�� �( m �cf� chapitre ��� ce qui correspond � des
valeurs n�gatives ou nulles de �c�x� y�� La solution stationnaire de l��quation
����#� est donc di��rente de celle du mod�le de distribution ind�pendant des
distances� et il resterait � la calculer pour v�ri�er qu�elle correspond � une
distribution des hauteurs plus proche de celle du mod�le arbre d�pendant
des distances�

Si la structure du peuplement est al�atoire� alors �

hN�u� v� s�N�x� y�q�i � hN�u� v� s�i hN�x� y�q�i
donc c� et par cons�quent �c� sont nuls� L��quation d��volution de � correspond
alors au mod�le de distribution ind�pendant des distances�

L��quation ����#� ne d��nit pas un mod�le d�pendant des distances dans
le sens o� � ne d�pend pas des variables d�espace� Mais l�espace est quand
m�me pris en compte via la covariance �c� L�homog�n�it� spatiale n�a donc pas
la m�me signi�cation pour le mod�le de distribution d�pendant des distances
et pour le processus ponctuel �

� pour le mod�le de distribution� l�homog�n�it� spatiale signi�e que f� ne
d�pend pas des variables d�espace  le mod�le d�pendant des distances
est alors identique au mod�le ind�pendant des distances  



��� Chapitre 
� �quivalence entre mod�les

� pour le processus ponctuel� l�homog�n�it� spatiale signi�e �galement
que � ne d�pend pas des variables d�espace  la structure spatiale est
toutefois prise en compte via le moment d�ordre � du processus�

L�homog�n�it� spatiale pour le mod�le arbre d�pendant des distances est �
prendre au sens du processus ponctuel� En e�et une parcelle f�Di� Hi�qi� � i �

 � � �Ng peut �tre homog�ne spatialement� alors que sa description par une
distribution

PN
i�� ��x � Di� ��y � Hi� ��q � qi� d�pend violemment des va


riables d�espace�
Pour �nir� l��quation ����#� ne d��nit pas compl�tement la dynamique de

�� Il faut pour cela �tablir une �quation qui d��nisse la dynamique de �c� Par
des calculs semblables � ceux qui ont permis d��tablir l��quation ����#�� on
peut calculer une EDP pour l��volution de �c� Cette �quation fait intervenir
des moments d�ordre � du processus ponctuel� De fa	on g�n�rale� l�EDP qui
gouverne la dynamique d�un moment d�ordre n du processus d�pend des
moments d�ordre n� 
� Pour aboutir � un syst�me ferm� d�EDP� il est donc
n�cessaire de n�gliger les moments � partir d�un certain ordre� ou de les
exprimer en fonction des moments d�ordre inf�rieur � c�est le principe de la
m�thode des moments �Bolker " Pacala� ����  Dieckmann et al�� ����  Law
" Dieckmann� ���#  Levin " Pacala� ����  Pacala " Levin� ������

��� Conclusion

L�objectif de ce chapitre �tait essentiellement m�thodologique� � savoir
�tablir une m�thode permettant de passer d�un mod�le arbre � un mod�le de
distribution� Il appara!t sur l�exemple trait�� mais le r�sultat s��tend en fait �
une large gamme de mod�les� que lorsque l�espace ne joue pas de r�le �mod�le
ind�pendant des distances ou mod�le sans interactions�� alors la description
au niveau de l�arbre est �quivalente � la description par une distribution� si
le nombre d�arbres est su�samment �lev�� En le formulant avec les termes
de la th�orie de l�agr�gation� il y a agr�gation parfaite�

Les mod�les de distribution sont par ailleurs plus � simples � que les
mod�les arbre� o� l�on entend par l� �

� ce sont des mod�les d�terministes et non pas stochastiques� de sorte
qu�une fois qu�une solution est calcul�e il n�est pas n�cessaire de r�p�ter
des simulations� De plus la r�solution num�rique des EDP demande
moins de temps de calcul sur ordinateur qu�une simulation d�un mod�le
arbre  



Conclusion ���

� comme la distribution f est trait�e num�riquement comme un vecteur
de longueur �nie� moins d�information est g�n�ralement n�cessaire pour
d�crire le peuplement par une distribution que par une liste d�attributs
individuels�

� les EDP permettent des traitements analytiques alors que les mod�les
arbre ne sont gu�re accessible que par la simulation�

L��quivalence entre les mod�les arbre ind�pendant des distances et les
mod�les de distribution� et la plus grand simplicit� de ces derniers� plaide
pour un recours aux mod�les de distribution � base d�EDP� Pourtant ceux

ci ont rarement �t� utilis�s en foresterie� � quelques exceptions pr�s �Gazel�
��#�� chap� � et '  Hara� ��#�b�a  Kohyama� ����� ����  Suzuki " Umemura�
����  Yokozawa " Hara� ����  cf� aussi les r�f�rences cit�es dans Houllier�
��#%� p��(#��

D�un point de vue m�thodologique� il reste encore du travail pour pr�ciser
et �largir les conditions sous lesquelles un mod�le arbre ind�pendant des
distances est �quivalent � un mod�le de distribution� Par ailleurs les mod�les
constitu�s d�une EDP sur une fonction de distribution continue ne sont pas
les seuls mod�les de distribution �cf� annexe A� � l�espace des phases peut �tre
discr�tis� en classes� et les transitions entre classes mod�lis�es par une matrice
de probabilit�s de transition� Il reste donc � �tudier �galement l��quivalence
entre mod�les arbre et mod�les matriciels� ou entre mod�les de distribution
continue et mod�les matriciels� Cette question sera e5eur�e dans le chapitre
suivant�

Quand l�espace intervient explicitement dans le mod�le arbre� les r�sultats
pr�c�dents s��croulent� Une approche prometteuse dans ce cas est la m�thode
des moments �Bolker " Pacala� ����  Dieckmann et al�� ����  Law " Die

ckmann� ���#  Levin " Pacala� ����  Pacala " Levin� ������ qui permet
de ramener un mod�le arbre d�pendant des distances� consid�r� comme un
processus ponctuel dynamique� � un syst�me d�EDP sur les premiers mo

ments du processus� Il est int�ressant de constater par exemple que l��quipe
m�me qui a construit le mod�le sortie� un des mod�les arbre d�pendant
des distances les plus aboutis� se concentre � pr�sent sur ces probl�matiques
�Pacala " Deutschman� ���'  Pacala et al�� ������ La m�thode des moments
a essentiellement �t� appliqu�e jusqu�� pr�sent� du moins en �cologie� � des
processus ponctuels uni ou bivari�s� Nous avons amorc� les calculs dans le
cas d�un processus bimarqu�� avec un terme d�interaction qui mod�lise la
comp�tition asym�trique pour la lumi�re�





Chapitre �

Mod�le hybride matriciel 	
individuel

U
ne fa�on de r�aliser la transition entre une description individuelle

du peuplement et une description par une fonction de distribution est
d�associer ces deux descriptions � description par une fonction de distribution
pour les � petits � arbres� et description individuelle pour les � gros � arbres�
Par � petit � �respectivement � gros �� arbre� on entend un arbre de diam�tre
inf�rieur �respectivement sup�rieur� � un diam�tre seuil Ds� S�appuyant sur
cette description mixte� un mod�le de dynamique foresti�re peut ainsi com

biner un mod�le matriciel pour les petits arbres et un mod�le arbre pour les
gros�

Cette approche a d�j� �t� suivie dans certains mod�les de dynamique
foresti�re� mais pour mod�liser la r�g�n�ration �Ek " Monserud� ����� � un
mod�le matriciel g�re la dynamique des e�ectifs des semis� de la graine jus

qu�au stade de recrut�� puis les recrut�s sont incorpor�s dans un mod�le
individuel de croissance et de mortalit�� Dans ce cas le diam�tre seuil Ds est
typiquement de l�ordre de quelques centim�tres� Nous nous proposons dans
cette partie d�adopter la m�me d�marche� mais en pla	ant le seuil plus haut
�autour de �( cm de diam�tre��

Cette d�marche peut se justi�er de plusieurs fa	ons �

Application pour le gestionnaire � description plus d�taill�e des
grosses tiges� Le gestionnaire forestier est particuli�rement int�ress� par
les gros arbres� qui sont les arbres r�colt�s� Un mod�le de dynamique fo

resti�re pour le gestionnaire a donc tout int�r�t � fournir une description
d�taill�e de la queue de distribution diam�trique� Pourtant dans les mod�les
matriciels� les gros arbres sont souvent rassembl�s dans une classe de diam�tre
unique� Par exemple dans le mod�le matriciel de Favrichon ����'�� tous les
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arbres de diam�tre sup�rieur � %( cm sont rassembl�s dans une seule classe�
Il en r�sulte notamment une description assez grossi�re de la contribution �
la surface terri�re des gros arbres� puisque celle
ci ne peut �tre estim�e que
par Y	���
 �B	���
 o� Y	���
 est l�e�ectif de la classe de diam�tre ������� et
�B	���
 est la surface terri�re moyenne de la m�me classe�

Il ne serait pas judicieux d�obtenir une description plus �ne de la queue
de distribution diam�trique dans un mod�le matriciel en d��nissant un grand
nombre de classes de diam�tre pour les gros arbres� On aboutirait en e�et �
des e�ectifs faibles� voire nuls� par classe de diam�tre� ce qui rendrait impr�

cise l�estimation des probabilit�s de passage d�une classe � la classe sup�rieure
�Favrichon� ���'� annexe ��� Il en r�sulterait une estimation peu �able de la
queue de distribution diam�trique�

Le mod�le individuel� en suivant l��volution de chaque arbre� permet de
rem�dier en partie � ces inconv�nients�

Moteur de la croissance di��rent pour les petits et gros arbres�
D�un point de vue plus biologique� le moteur de la croissance n�est vraisem

blablement pas le m�me pour les petits et gros arbres� En faisant abstrac

tion des e�ets du milieu� on peut conjecturer en e�et que la dynamique des
petits arbres est pilot�e essentiellement par la comp�tition� tandis que les
gros arbres ont atteint un r�gime de croissance libre �Collinet� ����� p���
��  
Cusset� ��#(  Dh�te " Houllier� ����  Huston " DeAngelis� ��#�  Oldeman�
������

Cette di��rence sch�matique de r�gimes de croissance entre petits et gros
arbres se traduit naturellement dans un mod�le hybride matriciel 4 indi

viduel � les interactions comp�titives entre petits arbres� complexes� sont d�

crites de fa	on concise et peu d�taill�e dans un mod�le matriciel  la croissance
des gros arbres� plus simple � appr�hender� peut �tre formalis�e plus en d�tail
dans un mod�le individuel�

E�ets d�mographiques stochastiques dans une petite population�
Pour une population de taille in�nie� un mod�le individuel ind�pendant des
distances est �quivalent � un mod�le de distribution� Pour une population
de taille �nie en revanche� des e�ets d�mographiques stochastiques sont sus

ceptibles de se produire� Par exemple une population de petite taille est sus

ceptible de s��teindre par le jeu al�atoire des naissances et des morts� par un
ph�nom�ne analogue � la d�rive g�n�tique o� un all�le peut dispara!tre dans
une population d�e�ectif faible� Un mod�le individuel peut rendre compte de
cet �v�nement� alors qu�un mod�le de distribution� pour la m�me situation�
pr�dirait un e�ectif non entier inf�rieur � un�



Construction du mod�le hybride matriciel � individuel ���

Comme les gros arbres sont relativement rares en for�t naturelle� on est
pr�cis�ment dans la situation o� un mod�le de distribution pourrait aboutir
� des conclusions di��rentes de celles d�un mod�le individuel stochastique�

L�objectif de ce chapitre est d�une part de construire un mod�le hybride
matriciel �pour les petits arbres� 4 individuel �pour les gros arbres� � Para

cou en faisant ressortir les di�cult�s techniques de cette construction  d�autre
part d��tudier dans quelle mesure le troisi�me point �voqu� pr�c�demment
justi�e la construction d�un tel mod�le� c�est
�
dire si les �v�nements d�mo

graphiques stochastiques dus aux gros arbres conduisent � un comportement
du mod�le hybride matriciel 4 individuel di��rent de celui d�un mod�le enti�

rement matriciel� Dans un premier temps �. ���� la construction du mod�le
hybride sera pr�sent�e� La partie matricielle du mod�le ne fait que reprendre
� l�identique le travail de Favrichon ����'�� Dans un deuxi�me temps les
sorties du mod�le hybride seront compar�es � celles du mod�le matriciel de
Favrichon �. ����� L�int�r�t d�un mod�le hybride sera en�n discut� au regard
de ces r�sultats �. �����


�� Construction du mod�le hybride matriciel
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����� Espace des phases

Description d�un arbre

La diversit� sp�ci�que est prise en compte via les cinq groupes d�esp�ces
d��nis par Favrichon ����'�� et dont l�interpr�tation �cologique est rappe

l�e dans le tableau ���� Une esp�ce a par ailleurs �t� trait�e � part dans le
mod�le � l�ang�lique �Dicorynia guianensis �Aublet� Amsho��� Six groupes
d�esp�ce�s� sont ainsi obtenus� La raison du traitement sp�cial pour l�ang�

lique est simplement de montrer qu�une esp�ce peut �tre individualis�e dans
le mod�le� ce qui peut permettre au gestionnaire de suivre la dynamique
d�une esp�ce commerciale�

Un arbre est d�crit par son diam�tre D et son groupe d�esp�ces s �
f
 � � � �g� Dans le mod�le individuel� les arbres sont �galement d�crits par
leurs coordonn�es spatiales q� Dans le mod�le matriciel� les diam�tres sont
r�sum�s par un vecteur d�e�ectif par classe de diam�tre�

Le diam�tre minimum des arbres recrut�s dans le mod�le matriciel est �(
cm� en accord avec le protocole des mesures � Paracou� Ainsi D � �
������
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Tab� ���� Signi�cation �cologique des groupes d�esp
ces de Favrichon ������
p����
� Leur importance est indiqu�e par la proportion de taxons et d�indivi�
dus qu�ils repr�sentent �ces pourcentages �tant calcul�s sur le sous�ensemble
des individus dont le groupe est d�termin�� ce qui repr�sente �� � des taxons
et � � des individus
�

Groupe Signi�cation ) taxons ) individus
� taxons tol�rants de strate inf�rieure et

moyenne
�' �#

� taxons tol�rants de la vo1te �� �'
� taxons semi
tol�rants �mergents �� �(
� taxons h�liophiles de la vo1te �� �
' taxons h�liophiles de strate inf�rieure � �

La parcelle est suppos�e �tre un rectangle dont la longueur L et la largeur
l sont des multiples de ��' m � q � ��� L	� ��� l	� Les e�ets de bord sont trait�s
en prenant des conditions aux limites p�riodiques� ce qui revient � assimiler
la parcelle rectangulaire � un tore� La parcelle est d�coup�e en carr�s de ��'
m de c�t�� qui est la taille des carr�s sur le dispositif de Paracou�

Description d�un carr�

Un carr� est caract�ris� par son e�ectif total Y et sa surface terri�re
totale B� Des valeurs de r�f�rences Y� et B� de ces variables sont obtenues
en calculant l�e�ectif moyen et la surface terri�re moyenne des �# carr�s de
Paracou en ��#�� Leurs valeurs sont �pour ��'%�' ha� �

Y� � ���� 
�
B� � ��� �� 
� � m� �����

�les intervalles de con�ance sont � ' )� apr�s avoir v�ri�� que les �# carr�s
suivent une loi normale��

����� Choix du diam�tre seuil

Le passage du module matriciel au module individuel se fait au diam�tre
Ds� Le choix de ce seuil repose sur plusieurs crit�res� En reprenant les deux
premiers points �voqu�s en introduction �

�� application pour le gestionnaire � Ds devrait �tre au plus �gal au plus
petit des dme� a�n de fournir une description d�taill�e des diam�tres
des individus exploitables  
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�� moteur de la croissance � le diam�tre seuil doit surtout marquer la limite
o� les arbres ont atteint la canop�e et sont a�ranchis de la comp�tition
pour la lumi�re�

La �gure ���a montre l�accroissement diam�trique annuel en fonction du
diam�tre� selon un mod�le additif du type � �D � ����D���� o� � est une
fonction spline de lissage� et selon le mod�le arbre sans interactions d��ni au
chapitre �� Le mod�le additif est ajust� par l�algorithme de back�tting �Ve

nables " Ripley� ����� pp��'(
�'��� Pour le mod�le arbre sans interactions�
l�accroissement diam�trique est donn� par la formule ������ page ���

Les deux courbes� bien que quantitativement di��rentes� ont qualitative

ment une allure semblable � ce sont des courbes croissantes et concaves avec
une asymptote lin�aire� La concavit� est plus marqu�e pour le mod�le additif
que pour le mod�le arbre sans interactions� Pour ce dernier� l�allure de la
courbe peut �tre expliqu�e car l�accroissement �D d�pend presque lin�aire

ment de la variable de comp�tition L �d��nie au chapitre � p����� et L d�cro!t
exponentiellement avec le diam�tre D ��quation ���� p����� Le point o� la
courbe rejoint son asymptote correspond au diam�tre � partir duquel L est
n�gligeable � l�arbre s�est alors a�ranchi de la comp�tition pour la lumi�re et
pousse en croissance libre�

� titre de comparaison� la �gure ���b montre l�allure de la m�me relation
observ�e sur des peuplements �quiennes � h�tres en Normandie par exemple
�Dh�te� ����  Dh�te " Houllier� ������ ou recr1 apr�s coupe blanche sur la
placette Arbocel du dispositif ecerex en Guyane �Lacoste� ���(� p�%��� ou
plantations de conif�res en Afrique �Alder� ������ ou recr1 d�Abies amabilis
dans le nord ouest des +tats
Unis �Sorrensen
Cothern et al�� ������ etc� Hara
" Wyszomirski ������ ont reproduit � l�aide d�un mod�le de croissance la
m�me allure de courbe en simulant une comp�tition fortement asym�trique�
Des recherches seraient n�cessaires pour comprendre l�origine des di��rences
entre les courbes ���a et ���b� notamment si le caract�re �quienne ou non

�quienne su�t � les expliquer�

En admettant n�anmoins que l�on puisse transposer au mod�le additif le
raisonnement valable pour le mod�le arbre sans interactions� on peut inter

pr�ter l�atteinte de l�asymptote lin�aire vers �( cm de diam�tre comme le
passage � un r�gime de croissance libre� On a donc choisi �

Ds � �� cm
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Fig� ���� Accroissement diam�trique annuel en fonction du diam
tre � �a

� Paracou� selon le mod
le additif � 
 et selon le mod
le arbre sans in�
teractions �����
 d��ni par l��quation ���		
 �le jeu de donn�es ayant servi
� l�ajustement du mod
le est celui d�crit p�	� et comporte 	���� individus
appartenant aux �	 parcelles de Paracou en ����
 � �b
 allure de la courbe
observ�e sur des peuplements �quiennes�

Cette valeur correspond �galement � un seuil pour la structure spatiale du
peuplement � lorsque l�on d��nit des bosquets autour des arbres de diam�tre
sup�rieur � Ds �cf� chapitre ��� cette valeur correspond �

� au changement de signe de la corr�lation entre l�accroissement en sur

face terri�re d�un bosquet et la taille de ses voisins �cf� . ����� p�����

� au maximum de diversit� des distributions diam�triques dans les bos

quets �cf� �gure ��' p�#���

On retrouve �galement ce seuil lorsque l�on cherche � relier la taille des
arbres � leur position dans la vo1te foresti�re� Collinet ������ p��'
�%� a ainsi
r�alis� une analyse de variance de la taille �hauteur et diam�tre� des arbres en
fonction de leur indice de Dawkins� pour %�' individus mesur�s � Paracou �
le diam�tre de �( cm s�pare les arbres dont l�indice de Dawkins est inf�rieur
ou �gal � � de ceux dont l�indice d�passe ��

Du point de vue de l�exp�rimentateur� le choix d�un diam�tre seuil peut
entra!ner des �conomies puisque le suivi individuel n�est n�cessaire que pour
les arbres de plus de �( cm en diam�tre�

Le choix du diam�tre seuil reste toutefois � �tre approfondi �

� d�un point de vue biologique� en cherchant � mieux le d��nir � partir
de donn�es� Il est vraisemblable que le seuil Ds d�pende de l�esp�ce�
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Collinet ������ p��#
��� a ainsi estim� un point de lib�ration �d��ni
comme le point d�intersection de la courbe H fonction de D avec la
droite H � 
��D d�Oldeman� et interpr�t� comme le seuil � partir
duquel l�esp�ce s�a�ranchit du facteur lumi�re� pour di��rentes essences
de Paracou � le point de lib�ration d�passe rarement le diam�tre de �(
cm  

� d�un point de vue mod�lisation� en cherchant � �valuer la robustesse du
mod�le vis
�
vis d�une variation de Ds � dans ce chapitre la valeur de
Ds a �t� �x�e une fois pour toute� mais il resterait � �tudier comment
varient les r�sultats avec Ds�

����
 Composante matricielle

La parcelle de for�t simul�e est d�coup�e en carr�s de ��' m de c�t��
Sur chacun des carr�s� la dynamique des arbres de diam�tre inf�rieur � Ds

est g�r�e par un mod�le matriciel� qui reprend � l�identique le mod�le de
Favrichon dans sa version d�terministe avec groupes d�esp�ces et r�gulation
des coe�cients �Favrichon� ���'� chap� xi  Favrichon� ���#b�� La d��nition
de ce mod�le est ici rappel�e et quelques remarques sont faites� On s�int�resse
d�sormais dans cette section � un carr��

Expression matricielle

Les arbres sont r�partis en % classes de diam�tre� de �( cm � Ds � �� cm
avec une largeur constante de ' cm� Soit N 	i


j l�e�ectif des arbres appartenant
au ie groupe d�esp�ces et � la je classe de diam�tre �i � 
 � � � �� j � 
 � � � ��
dans le carr�� et N	i
 le vecteur des e�ectifs du ie groupe d�esp�ces �

N	i
 �

�
&&

N

	i

�
���

N
	i

�



''�

Les e�ectifs au temps t��t s�expriment en fonction des e�ectifs au temps t
par le biais d�une matrice de Usher A	i
 �

N	i
�t��t� � A	i
N	i
�t� �R	i
�t�

�

�
&&&&&&


�m	i


� �b	i
� � �

b
	i

� �

� b
	i

� 
�m	i


� �b	i
�



''''''�

�
&&&&&&

N

	i

� �t�

N 	i

� �t�



''''''� �

�
&&&&&&

r	i
�t�

�
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o� R	i
 est le vecteur des recrutements �qui vaut z�ro sauf dans la premi�re
classe de diam�tre�� m	i


j est la probabilit� de mourir entre t et t � �t d�un

arbre appartenant au ie groupe d�esp�ces et � la je classe de diam�tre� et b	i
j
est la probabilit� de passer de la je � la �j � 
�e classe de diam�tre en restant
vivant� entre les instants t et t��t� pour un arbre appartenant au ie groupe
d�esp�ces�

En notant les matrices par bloc� on peut �crire de fa	on plus compacte �

�
&&&&&&

N	�


N	�




''''''�
t��t

�

�
&&&&&&

A	�
 � �

� �

� � A	�




''''''�

�
&&&&&&

N	�


N	�




''''''�
t

�

�
&&&&&&

R	�


R	�




''''''�
t

Coe�cients de la matrice de Usher

Les coe�cients des matrices de Usher sont reli�s au diam�tre et aux va

riables descriptives du carr� �Y et B�� Les valeurs des coe�cients sont celles
donn�es par Favrichon ����#b�� Pour l�ang�lique �groupe d�esp�ces %�� les pa

ram�tres sont pris �gaux � ceux du groupe d�esp�ces � auquel elle appartient�
Les relations suivantes sont utilis�es �

� pour les probabilit�s de passage �

b
	j

i � p

	j

� � p

	j

�
�Di � p

	j

�
�D�
i � p

	j

�
�D�
i � p

	j

�

B

B�
�����

except� pour j � � et i � �� � o� b
	�

i � ��

� pour la mortalit� �

m
	j

i � d

	j

� � d

	j

�
�Di � d

	j

�
�D�
i �����

except� pour j � � et i � �� � o� m
	�

i � 
�

Dans ces formules �Di d�signe le diam�tre moyen de la ie classe de dia

m�tre� Les valeurs des param�tres p� � p� et d� � d� sont donn�es dans le
tableau ����
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Recrutement

Le recrutement s�exprime �galement en fonction des caract�ristiques Y et
B du carr�� Un ajustement doit �tre fait par rapport au mod�le de Favrichon
����#b� pour le groupe % �ang�lique� qui partage son recrutement avec le
groupe � �

r	j
 � c
	j

� � c

	j

�

Y

Y�
pour j � 
� 


r	�
 � r	�
 � c
	�

� � c

	�

�

Y

Y�

r	�
 � c
	�

� � c

	�

�

B

B�

r	�
 � c
	�

� exp

�
c
	�

�

B

B�

�
�����

Pour partager le recrutement total r	�
 � r	�
 entre les groupes d�esp�ces � et
%� une relation suppl�mentaire est n�cessaire� On suppose que la proportion
d�ang�liques recrut�es parmi l�e�ectif total de recrut�s au temps t est �gal �
la proportion en e�ectif au temps t�T 	�


� d�ang�liques de diam�tre sup�rieur
� un diam�tre Df parmi les arbres des groupes � et % de diam�tre sup�rieur
� Df � c�est
�
dire �

r	�
�t�

r	�
�t� � r	�
�t�
�

Y
	�


��Df�

�
t� T

	�

�

�
Y

	�


��Df�

�
t� T

	�

�

�
� Y

	�


��Df�

�
t� T

	�

�

� ���'�

o� Y 	i


��Df�
est le nombre d�arbres du ie groupe d�esp�ces de diam�tre sup�rieur

� Df � Lorsque Y 	�


��Df�
� Y

	�


��Df�
� �� on prend r	�
 � ��

Cette r�gle de partage peut s�interpr�ter de la fa	on suivante� Df �tant
le diam�tre de fructi�cation � la proportion d�ang�liques recrut�es est �gale �
la proportion de semenciers d�ang�lique� Le temps de retard T 	�


� correspond
au temps qui s��coule en moyenne entre le moment o� le semencier produit
des graines et le moment o� ces graines sont devenues des arbres de �( cm
de diam�tre�

Les valeurs des param�tres sont donn�es dans le tableau ��� �except� T 	�

�

qui est donn� dans le tableau �����

Diam�tres moyens des classes de diam�tre

Le diam�tre moyen �Di de la ie classe de diam�tre d�pend de la distribution
diam�trique� Soit �Dmin� Dmax	 les bornes de la classe de diam�tre� et � �
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Tab� ���� Param
tres du mod
le matriciel� La m�thode d�estimation et les
intervalles de con�ance des coe$cients p� d et c sont donn�s dans Favrichon
������ ����b
� La notation A d�signe l�unit� de surface correspondant � un
carr�� soit ��� 	� ha � �t est l�unit� de temps valant 	 ans� Le param
tre Df

a �t� choisi arbitrairement�

Coe�
 Groupe d�esp�ces
� � � et � � 	


a� pour les probabilit�s de passage
p� 
�t��� �������� �������� ���	��	� ��� 	��� ��������
p�

cm����t���

��������� �������	 ���� �� ����� � ���� ����

p�

cm����t���

�����
���� ���� �
���� ���	��
���� ��� ��
���� ��� �
����

p�

cm����t���

������
���� ���	�
���� �����
���� �����
���� � � ��
����

p� 
�t��� ��������	 ������� � ����	�	�	 ��������� ������

b� pour les probabilit�s de mourir
d� 
�t��� ������ ������� ����  ����� ����� 
d�

cm����t���

����
���� ���
���� ����
���� ���	�
���� ����
����

d�

cm����t���

���� 
���� ����
���� �����
���� �
���� ��
����


c� pour le recrutement
c�

A���an���

�	
��� ��
	�� 	
���� ��
��� � �
 �

c�

A���an����

���
��� ���
�	 ��
�	 � ���
��� ��
	�

Autres param�tres
Notation Signi�cation Valeur
Df 
cm� Diam�tre de fructi�cation ��
�Di 
cm� Diam�tre moyen de la ie classe 
�� � � � �i� 
	

	�
 Except� pour le groupe d�esp
ces � o� c� est adimensionel�
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Dmax�Dmin sa largeur� Si on suppose les diam�tres uniform�ment distribu�s
sur �Dmin� Dmax	� alors �

�D �
Dmin �Dmax



���%�

Une distribution plus r�aliste cependant serait la distribution exponentielle�
Soit �D� le diam�tre moyen pour une distribution exponentielle de param�tre
�� On peut calculer �

� � �D � �D� �
�



coth

�
�
�




�
� 

�

� ���




pour ��� 


D�monstration � une distribution exponentielle de param�tre � sur �Dmin� Dmax�
a pour densit� �

f�x	 �
� exp��� �x�Dmin		


� exp����	

Sa moyenne est donc �

�D� �

Z Dmax

Dmin

xf�x	 dx

�



�
�
Dmin �Dmax exp����	


� exp����	

D�o� �

� � �D � �D� �
Dmin �Dmax

�
�




�
�
Dmin �Dmax exp����	


� exp����	

�
�

�

�

 � exp����	


� exp����	

�
�




�
�

�

�
coth

�
��

�

�
�




�

La formule approch�e lorsque ��� 
 s�obtient en faisant un d�veloppement limit�
� l�ordre o�x	 de coth�x	


Ainsi utiliser une distribution uniforme alors que la distribution est ex

ponentielle conduit � surestimer �Di� et l�erreur faite n�est fonction que de la
largeur � de la classe de diam�tre� � Paracou� des valeurs r�alistes de � sont
de l�ordre de (�(' � (��' cm�� selon les esp�ces  comme � � � cm� l�erreur
� est de l�ordre de (�� 
 (�� cm� ce qui est faible au regard des valeurs de �D
�de �' � �' cm��

D�sormais on utilisera donc comme expression pour �Di celle donn�e par
l��quation ���%��
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Domaine de d��nition du mod�le

Le fait que 
�m	j

i �b	j
i et b	j
i soient des probabilit�s impose les conditions

suivantes �
� � 
�m

	j

i � b

	j

i � 


� � b
	j

i � 


qui via les �quations ����� et ����� restreignent la variable B � un domaine
de d��nition� La condition 
�m	j


i � b	j
i � � est v�ri��e pour tout B� car les
param�tres p	j
� sont strictement n�gatifs �cf� tableau ���� et car� au vu des
valeurs num�riques des param�tres�

min
i�������j������

n

�m

	j

i � p

	j

� � p

	j

�
�Di � p

	j

�
�D�
i � p

	j

�
�D�
i

o
� �

La condition 
 � m
	j

i � b

	j

i � 
 est par ailleurs v�ri��e d�s que b

	j

i � �

puisque m	j

i � ��

La condition b	j
i � 
 est v�ri��e pour tout B� car p	j
� � �� �j et

max
i�������j������

n
p
	j

� � p

	j

�
�Di � p

	j

�
�D�
i � p

	j

�
�D�
i

o
� 


La condition b	j
i � � en revanche impose �

B

B�

� min
i�������j������

��
��p

	j

� � p

	j

�
�Di � p

	j

�
�D�
i � p

	j

�
�D�
i

p
	j

�

��
� � 
� �

Comme b	j
i est une probabilit� de passage en restant vivant� on a de plus
la condition �

m
	j

i � 

 b

	j

i � �

En�n� le fait que le recrutement doit �tre positif impose des conditions
sur Y et B via l��quation ����� �

r	j
 � �
 Y

Y�
� min

j������

��
��c

	j

�

c
	j

�

��
� � 
� 
� et

B

B�
� �c

	�

�

c
	�

�

� 
� ��

En �n de compte� le mod�le matriciel sort de son domaine de d��nition
d�s que Y d�passe Y� de �% ) ou que B d�passe B� de % )� Cela se produit
fr�quemment dans les simulations� Pour le recrutement� on a donc choisi de
prendre comme e�ectif e�ectivement recrut� max

n
�� r	j


o
� Pour le calcul des

coe�cients b	j
i � aucune r�gle n�a �t� rajout�e car � aucun moment dans les
simulations B ne d�passe B� de �( )�
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����� Composante individuelle

Dans le mod�le individuel un arbre est d�crit par son diam�tre D� son
groupe d�esp�ces s et ses coordonn�es spatiales q� Le mod�le individuel se
compose de trois modules � croissance� mortalit�� recrutement � Ds�

Module croissance

La composante croissance du mod�le arbre construit au chapitre � n�a
pas �t� retenue pour mod�liser la croissance des gros arbres car �

�� le mod�le arbre type mod�le de trou�es construit au chapitre � ne prend
pas en compte la diversit� sp�ci�que alors que l�on cherche au contraire
ici � distinguer les di��rents groupes d�esp�ces  

�� les gros arbres sont suppos�s lib�r�s de la comp�tition pour la lumi�re
de sorte que la variable de comp�tition L n�a plus d�int�r�t�

On a donc cherch�� pour chaque groupe d�esp�ces� � relier par un mod�le
de r�gression lin�aire l�accroissement diam�trique annuel d�un arbre �D aux
variables explicatives suivantes �

� son diam�tre D�

� l�e�ectif total Y du carr� auquel il appartient�

� la surface terri�re totale B du carr� auquel il appartient�

� le nombre Yvois d�arbres de diam�tre sup�rieur � D dans un rayon de �(
m autour de lui �c�est la variable NBD du mod�le selva de Gourlet

Fleury� ������

� la surface terri�re Bvois des arbres de diam�tre sup�rieur � D dans un
rayon de �( m autour de lui�

Le jeu de donn�es utilis�s pour e�ectuer ces ajustements se compose des
individus de plus de �( cm en diam�tre sur les parcelles � � �� de Paracou
en ��##� Ces donn�es sont en fait extraites du jeu de donn�es � d�crit p��' et
comporte ��(� individus� L�ann�e ��## a �t� choisie car elle o�re le maximum
de contraste pour les accroissements diam�triques et les variables explicatives
Y � B� Yvois� Bvois�

Les mod�les retenus sont de la forme �
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�D	j


�t
� a

	j

� pour j � 
� �

�D	�


�t
� a

	�

� � a

	�

� D � a

	�

�

Y

Y�
�����

�D	j


�t
� a

	j

� � a

	j

�

B

B�

pour j � �� �

o� �D	j
 est l�accroissement diam�trique annuel d�un arbre appartenant au
je groupe d�esp�ces et �t � 
 an� Le groupe ' n�est pas mod�lis� car aucun
arbre de ce groupe n�atteint le diam�tre �( cm dans le mod�le �leur taux de
mortalit� vaut �(( ) dans les classes ���� ��� et ���� ��� cm de diam�tre de la
composante matricielle��

Les valeurs des coe�cients a� � a� sont donn�es dans le tableau ���� La
�gure ��� compare les accroissements pr�dits par les �quations ����� avec ceux
pr�dits pour l�esp�ce grise du mod�le arbre type mod�le de trou�es construit
au chapitre �� en l�absence d�interactions ��quation ���� p����� Pour tous les
groupes d�esp�ces except� le groupe �� une croissance plus lente que celle
pr�dite par le mod�le arbre du chapitre � est obtenue par ajustement aux
donn�es restreintes aux gros arbres �ce que l�on pouvait d�j� observer sur la
�gure ���a��

Les variables explicatives Yvois et Bvois qui seules faisaient appel � un voi

sinage spatialement explicite de l�arbre ne sont pas signi�catives� Le module
croissance est donc ind�pendant des distances�

Module mortalit�

L�ajustement statistique d�un mod�le de mortalit� est une chose di�cile�
car les donn�es sur la mortalit� sont souvent peu pr�cises �Gourlet
Fleury�
������ Dans le mod�le matriciel de Favrichon ����'�� le taux de mortalit�
n�est fonction que du diam�tre� ce qui suppose que la mortalit� est la m�me
que le peuplement soit dans l��tat stationnaire ou dans un �tat transitoire�
Nous adopterons la m�me hypoth�se simpli�catrice � la mortalit� sera calcul�e
en supposant le peuplement dans l��tat stationnaire et son expression sera
suppos�e pouvoir s�extrapoler � toutes les situations� Cette hypoth�se n�est
pas tr�s r�aliste � dans de nombreux mod�les� dont les mod�les de trou�es
et le mod�le selva �Gourlet
Fleury� ������ le taux de mortalit� d�pend de
variables �typiquement l�accroissement �D ou des indices de comp�tition�
qui �voluent avec l��tat du peuplement�
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Fig� ���� Accroissements diam�triques pr�dits par la composante individuelle
du mod
le hybride� compar�s � ceux pr�dits par le mod
le arbre type mod
le
de trou�es � ���� mod
le arbre type mod
le de trou�es � groupe d�esp
ces � du
mod
le hybride � ���� groupe 	 � groupe � � groupe � � ang�lique� Pour
le mod
le hybride� B � B� et Y � Y�� Pour le mod
le arbre type mod
le de
trou�es� L est calcul� selon l��quation �����
 p��� �absence d�interactions
�

Le taux de mortalit� est obtenu en constatant� comme au chapitre � �.
����� p����� que dans un mod�le de distribution de type �quation de transport�
la croissance� la mortalit� et la distribution � l��tat stationnaire sont li�es�

Soit f 	j
 la distribution diam�trique des arbres de diam�tre sup�rieur �
Ds appartenant au je groupe d�esp�ces� Dans la limite o� le nombre Y 	j


	�Ds


d�arbres du je groupe d�esp�ces et de diam�tre sup�rieur � Ds tend vers -��
le mod�le arbre ind�pendant des distances est �quivalent � un mod�le de
distribution qui s��crit �cf� chapitre �� �

�f 	j


�t
� � �

�x

n
a	j
�x� f 	j


o
�m	j
�x� f 	j


o� m	j
�x� est le taux de mortalit� des arbres de diam�tre x appartenant au
je groupe d�esp�ces� et a	j
 est la vitesse de croissance en diam�tre qui s��crit �

a	j
�D� �
�D	j


�t
���#�

o� �D	j
��t est donn� par les �quations ������ En toute rigueur� a	j
 n�est
pas fonction du diam�tre uniquement� mais d�pend via Y �t� �

R
f 	j
�x� t� dx

et B�t� � 

�

R
x�f 	j
�x� t� dx de la distribution toute enti�re� N�anmoins dans
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l��tat stationnaire� on peut �xer en premi�re approximation Y et B � leur
valeur de r�f�rence Y� et B��

La distribution stationnaire f 	j
� v�ri�e �

�f 	j
�
�t

� � � � �

�x

n
a	j
�x� f 	j
�

o
�m	j
�x� f 	j
�

d�o� �

m	j
�x� � � 


f
	j

� �x�

�

�x

n
a	j
�x� f 	j
�

o
La distribution stationnaire f� d�pend implicitement du recrutement � Ds

�condition aux limites�� et par l� m�me de la composante matricielle qui g�re
la dynamique pour D � Ds� N�anmoins pour court
circuiter ces calculs� on
prend ici f� �gal � la distribution observ�e � Paracou en ��#��

Les distributions diam�triques stationnaires des % groupes d�esp�ces �
Paracou sont approximativement exponentielles de param�tres �	j
� de sorte
que f 	j
�� � ��	j
f 	j
� et �

m	j
�x� � �	j
a	j
�x�� da	j


dx
�x�

Les expressions des taux de mortalit� pour le mod�le individuel sont �nale

ment �

m	j
�x� � �	j
a
	j

� pour j � 
� �

m	�
�x� � �	�

�
a
	�

� � a

	�

�

�
� a

	�

� � �	�
a

	�

� x �����

m	j
�x� � �	j

�
a
	j

� � a

	j

�

�
pour j � �� �

Les param�tres �	j
 ont �t� estim�s � partir des diam�tres sur les par

celles � � �� de Paracou en ��#�� en utilisant l�estimateur du maximum de
vraisemblance �Johnson " Kotz� ���(� �

��	j
 �
Y

	j

	�Ds
P

i�E�j�
��Ds�

�Di �Ds�

o� E 	j
	�Ds

est l�ensemble des arbres de diam�tre sup�rieur � Ds et appartenant

au je groupe d�esp�ces� et Y 	j

	�Ds


est le cardinal de cet ensemble� Les valeurs
des param�tres sont donn�es dans le tableau ���� La �gure ��� compare les
taux de mortalit� du mod�le individuel avec ceux du mod�le matriciel de
Favrichon ����#b� pour les diam�tres sup�rieurs � �( cm�
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Fig� ���� Comparaison du taux annuel de mortalit� en fonction du diam
tre�
selon le mod
le matriciel de Favrichon �symboles
 ou selon le mod
le indivi�
duel �lignes
� Trois groupes d�esp
ces sont repr�sent�s �pour les deux autres�
le taux de mortalit� est �x� � � dans le mod
le matriciel pour D � �� cm
 �
groupe 	 �� ou 
� groupe � �� ou ����
� groupe � �� ou 
 � la ligne en tirets
�pais repr�sente l�ang�lique �esp
ce du groupe � dans le mod
le matriciel de
Favrichon
�

Module recrutement � Ds

Soit J 	j
 le �ux de recrut�s appartenant au je groupe d�esp�ces dans la
composante individuelle� qui est pris �gal au �ux de sortie de la composante
matricielle� Ce �ux est un nombre r�el� Le nombre d�arbres �entier� e�ecti

vement recrut�s dans le mod�le individuel durant une dur�e �t est tir� au
hasard suivant une loi de Poisson de moyenne J 	j
�t�

Le module matriciel fournit un �ux de sortie dans la classe de diam�tre
�(
�' cm� Le diam�tre de chaque arbre recrut� dans le module individuel est
donc tir� suivant une loi uniforme sur ���� ��	� Une loi de tirage plus r�aliste
du diam�tre serait la loi exponentielle� mais il a d�j� �t� montr� �cf� section
������ que la di��rence entre les deux est faible�

Les arbres recrut�s dans le mod�le individuel sont positionn�s spatia

lement� selon la m�thode suivante � soit E 	j
	�Ds


�t� l�ensemble des arbres de
diam�tre sup�rieur � Ds et appartenant au je groupe d�esp�ces au temps t�
Pour placer un recrut� au temps t �

� un arbre� qui repr�sente le semencier parent du recrut�� est choisi au ha

sard dans E 	j
	�Ds


�
t� T 	j


�

�
 le temps de retard T 	j


� repr�sente le temps
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moyen qui s��coule entre la production d�une graine et le moment o�
cette graine est devenue un arbre de diam�tre Ds  

� l�arbre recrut� est plac� en une position dont les coordonn�es polaires
par rapport � son parent sont �D���� o� D suit une loi de densit�

f
	j

disp�x� � 
x�

�
D	j


max

��
et � suit une loi uniforme sur ��� 
�	 �densit�

uniforme sur le disque de rayon Dmax centr� sur le parent��

Si E 	j
	�Ds


�
t� T

	j

�

�
� �� l�arbre recrut� est plac� au hasard sur la parcelle�

Le temps de retard T
	j

� peut s��crire �

T
	j

� � T

	j

� �

�X
i��

E
�
T
	j

i�i��

�

o� T 	j

� est le temps qui s��coule en moyenne entre la production des graines

et le moment o� ces graines sont devenues des arbres de �( cm de diam�tre�
et E

�
T
	j

i�i��

�
est le temps moyen pour passer de la ie � la �i� 
�e classe de

diam�tre sachant que l�arbre reste vivant� Comme T 	j

i�i�� suit une loi g�om�


trique de param�tre b	j
i �
�

�m

	j

i

�
qui s�interpr�te comme la probabilit� de

passage sachant que l�arbre reste vivant� on obtient �

T
	j

� � T

	j

� �

�X
i��


�m
	j

i

b
	j

i

En faisant attention � ce que les coe�cients donn�s dans le tableau ��� four

nissent des taux biannuels et non pas annuels� on obtient num�riquement �
T
	j

� � T

	j

� � �
� ans pour le groupe �� �'# ans pour le groupe �� ��% ans

pour les groupes � et %� ��� ans pour le groupe � �aucun arbre du groupe '
n�atteint �( cm de diam�tre��

Il est di�cile d��valuer la justesse de ces temps d�attente compte tenu de
la di�cult� d�estimer l��ge des arbres des for�ts tropicales� N�anmoins leur
ordre de grandeur est compatible avec la datation au ��C d�arbres d�Ama

zonie faite par Chambers et al� ����#�� Leurs valeurs �lev�es ne font que
re��ter la faiblesse des accroissements diam�triques moyens� On peut toute

fois constater �

� que les valeurs relatives entre groupes sont coh�rentes avec l�inter

pr�tation biologique des groupes � les taxons h�liophiles ont les plus
faibles temps d�attente tandis que les taxons des strates inf�rieures et
moyennes �qui atteignent rarement de grosses tailles� ont le plus fort
temps d�attente  
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� que les valeurs sont coh�rentes avec celle du mod�le arbre type mod�le
de trou�es en l�absence d�interactions � la solution du syst�me ����(�
�p����� met en e�et ��� ans pour cro!tre de �( � �( cm de diam�tre�

����� Couplage entre les deux composantes

Pas de temps

Le mod�le matriciel fonctionne avec un pas de temps de deux ans� On
a donc choisi de faire tourner le mod�le individuel avec un pas de temps de
deux ans �galement� Les accroissements diam�triques individuels se calculent
selon un sch�ma de Newton �

D�t� 
� � D�t� � 
a

o� a est la vitesse de croissance annuelle� Les vitesses d��volution sont su�

samment lentes pour qu�un pas de temps de deux ans puisse �tre pris comme
pas de temps d�int�gration des dynamiques individuelles�

Couplage via Y et B

Les variables Y et B repr�sentent respectivement l�e�ectif total et la sur

face terri�re totale d�un carr�� Un probl�me se pose pour calculer leurs valeurs
quand on ne dispose que d�une partie des valeurs individuelles� D�une ma

ni�re g�n�rale� les expressions de Y et B d�pendent du niveau de d�tail des
variables d�crivant le carr�� On distingue ici trois descriptions embo!t�es �

� description individuelle � le diam�tre de chaque arbre est connu et la
parcelle est d�crite par une liste fD�� � � � � DY g  c�est en particulier le
cas pour les parcelles de Paracou  

� description mixte � jusqu�au diam�tre Ds les diam�tres sont ventil�s
en k classes et on conna!t l�e�ectif Nj dans la je classe de diam�tre  
au
del� de Ds les arbres sont d�crit individuellement par une listen
D�� � � � � DY��Ds�

o
o� Y	�Ds
 est le nombre de gros arbres� C�est en par


ticulier le cas pour le mod�le hybride matriciel 4 individuel  

� description par une distribution � les diam�tres sont ventil�s en P � k
classes et on conna!t l�e�ectif Nj dans la je classe de diam�tre  c�est en
particulier le cas pour le mod�le matriciel�



��� Chapitre 
� Mod�le hybride matriciel � individuel

Tab� ���� Param
tres du mod
le individuel� Les intervalles de con�ance sont
� � �� Les param
tres ai sont estim�s par r�gression multiple� Les intervalles
de con�ance du param
tre � sont obtenus en appliquant le th�or
me central�
limite� Les valeurs de T� ont �t� �x�es de fa�on arbitraire� Les valeurs de
Dmax ont �t� estim�es empiriquement en analysant la r�partition spatiale des
arbres �elles correspondent � la distance � laquelle l��cart � la r�partition
al�atoire� d�tect� par la fonction K de Ripley� est le plus fort � une valeur
in�nie de Dmax correspond � une r�partition al�atoire sur le carr�
�

Groupe Coe�cients
a� 
cm�an��� a� 
an��� a� 
cm�an���

� �� 
��� �� ��� 
 

� �� ���� �� 


 ���� �� �� �� �
��� ��� �
�� �� 
��

�R� � �� ��� t��� � �� �
�� t��� � �
� 
� t��� � ��� ���

� �� �
�� �� ��� 
 ��� ���� �� ���
�R� � �� 
�� t��� � 
�� �

�� 
 t��� � �

� 
��
� �� ���� �� 
�� 
 


ang�lique �� �
�� �� 

� 
 ��� ���� �� 
�

�R� � �� 
�� t�� � �� �

�� 
 t�� � ��� ���
Groupe Autres param�tres

� 
cm��� T� 
an� Dmax 
m�

� �� 

�� �� �
� ( ��
� �� ���� �� ��� ( �'
� �� ���� �� ��� ( ��
� �� ���� �� �

 ( ��

ang�lique �� ���� �� �
� ( �'
Notes � tn � statistique t de Student � n degr�s de libert� � � indique le caract
re signi�catif

du coe�cient au niveau �� � �� indique le caract
re signi�catif au niveau �h � R� �

coe�cient de d�termination�
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La description par une distribution se d�duit de la description mixte� qui
se d�duit elle
m�me de la description individuelle� Ces d�ductions correspon

dent � une d�gradation de l�information� et il n�est pas possible de remonter
la cha!ne�

L�expression de Y conduit dans les trois cas � la m�me valeur num�rique �

Y �
kX

j��

Nj � Y	�Ds
 �
PX
j��

Nj

En revanche l�expression de B dans chacun des cas conduit � des valeurs
num�riques di��rentes �

B� �
�

�

YX
i��

D�
i description individuelle

B �
�

�

��
�

kX
i��

Ni
�D�
i �

Y��Ds�X
i��

D�
i

��
� description mixte

B� �
�

�

PX
i��

Ni
�D�
i description par une distribution

����(�
En g�n�ral B� 	� B 	� B�� Le carr� �D�

i d�signe le diam�tre moyen de la ie

classe �lev� au carr�� Il serait plus juste d�utiliser dans les expressions de B
et B� la moyenne sur la ie classe du diam�tre �lev� au carr� �D��i� auquel
cas on aurait limY��B��Y � limY��B�Y � limY��B��Y �

A�n de pouvoir comparer les r�sultats du mod�le matriciel de Favrichon
����'� avec ceux du mod�le hybride matriciel 4 individuel� l�expression la plus
d�grad�e B� de la surface terri�re a �t� utilis�e� sauf dans certains cas qui
seront pr�cis�s� C�est l�expression B� qui est �galement utilis�e dans toutes
les �quations du mod�le hybride matriciel 4 individuel faisant intervenir la
surface terri�re�

Dans la mesure o� les probabilit�s de passage et le recrutement dans le
mod�le matriciel� ainsi que les vitesses de croissance dans le mod�le indivi

duel� d�pendent de Y et B�� la d�pendance de ces deux variables vis
�
vis
des e�ectifs Nj et des diam�tres individuels Di induit un couplage entre les
deux composantes du mod�le�

Transition du mod�le matriciel vers le mod�le individuel

Un couplage vient du fait aussi que le recrutement � Ds dans le mod�le
individuel est �gal au �ux de sortie du mod�le matriciel� Si on note comme
pr�c�demment J 	j
 le �ux de recrut�s du je groupe d�esp�ces dans le mod�le
individuel� N 	i


� l�e�ectif d�arbres dans la %e classe de diam�tre et b	j
� la
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probabilit� de passage en restant vivant de la %e dans la �e classe de diam�tre
pour les arbres du je groupe d�esp�ces� alors �

J 	j
 � b
	j

� N

	i

� ������


�� R�sultats

Le mod�le hybride matriciel 4 individuel a �t� programm� sous s�plus�
Le code comment� est donn� en annexe C�

Dans cette partie quelques r�sultats de simulations avec le mod�le hybride
matriciel 4 individuel sont pr�sent�s� Le premier paragraphe ������� pr�sente
l��tat stationnaire vers lequel �volue le mod�le� Les sorties du mod�le hybride
sont ensuite compar�es avec celles du mod�le matriciel de Favrichon ����'��
dans sa version d�terministe avec groupes d�esp�ces et r�gulation �. �������
Puis les sorties du mod�le hybride sont compar�es � des donn�es de terrain�
soit de Paracou� ce qui constitue une v�ri�cation du mod�le� soit de la placette
Arbocel d�ecerex� ce qui constitue une amorce de validation du mod�le �.
������� En�n l�e�et de coupes d�exploitation est pr�sent�e �. �������

����� �tat stationnaire

Les �gures ��� et ��' pr�sentent une simulation typique sur �((( ans �'((
pas de temps�� o� l��tat initial est la parcelle � de Paracou en ��#�� La
�gure ��� montre l��volution de l�e�ectif par groupe d�esp�ces� et la �gure ��'
montre l��volution de la surface terri�re par groupe d�esp�ces� pour chacun
des quatre carr�s qui composent la parcelle�

Du fait de la dynamique stochastique de la composante individuelle du
mod�le hybride� les e�ectifs ou les surfaces terri�res ne se stabilisent jamais
� une valeur d��quilibre� N�anmoins� au bout d�une p�riode transitoire qui
dure ici environ �'( pas de temps ��(( ans�� ces variables se mettent � os

ciller autour d�une valeur moyenne �xe � le mod�le a alors atteint son �tat
stationnaire�

Quel que soit l��tat initial� il a �t� observ� de mani�re empirique que
le mod�le �volue toujours vers le m�me �tat stationnaire� Les valeurs des
e�ectifs et surfaces terri�res par groupe d�esp�ces dans l��tat stationnaire
sont r�sum�es dans le tableau ��� page �(%�

����� Comparaison avec le mod�le matriciel

Remarque pr�liminaire� Nous avons reprogramm� en collaboration avec
Vincent Favrichon son mod�le matriciel �version d�terministe avec groupes
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Fig� ���� �volution sur ���� ans de l�e!ectif par groupe d�esp
ces� pour une
parcelle � � carr�s dont l��tat initial est la parcelle � de Paracou en ���� �
groupe � � ���� groupe 	 � groupe � � groupe � � ���� groupe � � ang�lique�
Les e!ectifs sont divis�s par l�e!ectif de r�f�rence Y� �donn� par l��quation
���
�

d�esp�ces et r�gulation des coe�cients� sous s�plus �le programme originel
en langage C �tant introuvable�� Quelques modi�cations ont �t� apport�es �
cette occasion � l�algorithme� consistant � �

� poser b	j
i � � lorsque m	j

i � 
  

� utiliser comme e�ectif recrut� � �( cm max
n
�� r	j
i

o
�cf� . �������

Ce nouveau programme donne des r�sultats num�riques l�g�rement dif

f�rents de ceux expos�s dans la th�se de Favrichon ����'�� Par exemple la
�gure ��% montre une simulation en partant d�un carr� moyen calcul� � par

tir des �� carr�s des parcelles t�moin de Paracou en ��#�  cette �gure est �
comparer aux �gures �� � #� �pp����
���� de Favrichon ����'�� La principale
di��rence est que le programme originel pr�dit comme ordre d�importance
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Fig� ��'� �volution sur ���� ans de la surface terri
re tronqu�e par groupe
d�esp
ces� pour une parcelle � � carr�s dont l��tat initial est la parcelle � de
Paracou en ���� � groupe � � ���� groupe 	 � groupe � � groupe � �
���� groupe � � ang�lique� Les surfaces terri
res sont divis�es par la surface
terri
re de r�f�rence B� �donn�e par l��quation ���
�

des groupes d�esp�ces en se basant sur leur surface terri�re �

groupe � � groupe � � groupe � � groupe � � groupe '

alors que le nouveau programme pr�dit �

groupe � � groupe � � groupe � � groupe � � groupe '

Le second classement est plus conforme � ce qui est observ� � Paracou �cf�
tableau ����� Tous les r�sultats sur le mod�le matriciel pr�sent�s ci
apr�s
ont �t� obtenu avec le nouveau programme� mais il sera bien s1r largement
fait r�f�rence au travail de Favrichon ����'� car les r�sultats globaux sont
inchang�s� En tout �tat de cause� le listing du programme s�plus est donn�
en annexe C�
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Fig� ��%� �volution sur ��� ans de l�e!ectif total et par groupes d�esp
ces� et
�volution de la surface terri
re totale et par groupe d�esp
ces� selon le mod
le
matriciel de Favrichon �����
 �version d�terministe avec groupes d�esp
ces et
r�gulation des coe$cients
� L��tat initial est le carr� moyen calcul� � partir
des parcelles ��  et �� de Paracou en ���� � groupe � � ���� groupe 	 �
groupe � � groupe � � ���� groupe �� Les e!ectifs sont divis�s par Y� et les
surfaces terri
re par B��

Comparaison� Les �gures ��� et ��# montrent l��volution de l�e�ectif total
Y et de la surface terri�re tronqu�e B� par carr�� pour une parcelle qui en
comporte quatre� L��tat initial de la parcelle est la parcelle � de Paracou en
��#�� L��volution est calcul�e d�apr�s le mod�le hybride matriciel 4 indivi

duel et d�apr�s le mod�le matriciel de Favrichon ����'�� L��volution selon le
mod�le hybride pr�sente des oscillations autour d�une tendance repr�sent�e
par le mod�le matriciel� Le mod�le hybride appara!t ainsi comme un mod�le
matriciel bruit�� L�ampleur du bruit est plus �lev�e pour la surface terri�re
que pour l�e�ectif�

� un niveau de description plus �n� la distribution diam�trique par groupe
d�esp�ces selon le mod�le hybride matriciel 4 individuel peut �tre compar�e
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Fig� ���� �volution sur ���� ans de l�e!ectif total Y de chacun des carr�s
d�une parcelle qui en comporte quatre et dont l��tat initial est la parcelle �
de Paracou en ���� � selon le mod
le hybride matriciel " individuel � ����

selon le mod
le matriciel de Favrichon �����
 � e!ectif initial� Les e!ectifs
sont divis�s par l�e!ectif de r�f�rence Y� �donn� par l��quation ���
�

� la distribution selon le mod�le matriciel� Ce r�sultat est pr�sent�e sur la
�gure ���� chacun des mod�les �tant dans l��tat stationnaire� Pour D � Ds�
les distributions sont tr�s semblables� alors que pour D � Ds des di��rences
entre les deux mod�les apparaissent pour les groupes � et �� Les distributions
diam�triques des groupes � � � pr�sentent de plus une discontinuit� en D �
Ds chez le mod�le hybride� sur laquelle nous reviendrons au paragraphe ������

����
 Comparaison avec des donn	es de terrain

V�ri�cation sur les donn�es de Paracou

	volution apr�s traitement� Les �gures ���( et ���� montrent l��volution
de l�e�ectif total et de la surface terri�re totale� � l��chelle d�une parcelle� selon
le mod�le hybride matriciel 4 individuel et tels que mesur�s � Paracou entre
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Fig� ��#� �volution sur ���� ans de la surface terri
re tronqu�e B� de chacun
des carr�s d�une parcelle qui en comporte quatre et dont l��tat initial est
la parcelle � de Paracou en ���� � selon le mod
le hybride matriciel "
individuel � ���� selon le mod
le matriciel de Favrichon �����
 � surface
terri
re tronqu�e initiale� Les surfaces terri
res sont divis�es par la surface
terri
re de r�f�rence B� �donn�e par l��quation ���
�

��#� et ���'� Pour les parcelles t�moin� l��tat initial du mod�le hybride est
la parcelle en ��#�  pour le traitement �� l��tat initial est l�ann�e ��#�  pour
les traitements � et �� l��tat initial est l�ann�e ��## �car les �claircies par
d�vitalisation se sont achev�es en janvier ��##� cf� Gourlet
Fleury� ������ Le
mod�le pr�dit une l�g�re augmentation de la surface terri�re et une l�g�re
diminution des e�ectifs sur les parcelles t�moins� Ces tendances ne sont pas
nettes dans la r�alit�� except� en ce qui concerne l�e�ectif de la parcelle ���

Pour le traitement �� l�ad�quation entre les mesures et les pr�dictions du
mod�le est correcte pour la surface terri�re� et ne l�est pas pour l�e�ectif total�

Pour les traitements � et �� l�ad�quation entre les observations et le mo

d�le est mauvaise� Cependant dans ces deux traitements des �claircies par
d�vitalisation ont �t� men�es entre d�cembre ��#� et janvier ��##� Certains
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Fig� ���� Distribution diam�trique � l��tat stationnaire� pour le mod
le hy�
bride matriciel " individuel � � moyenne sur ��� pas de temps � � �cart�
type
 et pour le mod
le matriciel de Favrichon �����
 �����
� Sont repr�sent�s
les e!ectifs dans des classes de diam
tre de � cm de large� de �� �  � cm �la
derni
re classe regroupe tous les arbres de plus de  � cm
�
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des arbres empoisonn�s ne sont pas morts sur le coup� mais une ou deux
ann�es apr�s� Cet e�et de mort avec retard n�est pas en pris en compte dans
le mod�le� De fait� si on regarde l��volution des parcelles � partir de ���(� on
observe une �volution des e�ectifs et de la surface terri�re qui est davantage
en accord avec les pr�dictions du mod�le�

Comparaison des �tats stationnaire La �gure ���� e�ectue la m�me
comparaison en se restreignant � l��tat stationnaire du mod�le hybride ma

triciel 4 individuel � la distribution de Y et B� durant �'( pas de temps pour
une parcelle dans l��tat stationnaire est confront�e aux valeurs observ�es �
Paracou en ��#�� L�e�ectif d�une parcelle dans l��tat stationnaire du mod�le
est inf�rieur aux valeurs r�elles� En revanche la surface terri�re dans l��tat
stationnaire telle que pr�dite par le mod�le est davantage compatible avec
les valeurs observ�es�

� un niveau de description plus �n� l�e�ectif et la surface terri�re totale
� l��chelle d�un carr� peuvent �tre compar�s� Le tableau ��� donne l�e�ectif
et la surface terri�re d�un carr�� en moyenne et par groupe d�esp�ces� dans
l��tat stationnaire du mod�le hybride matriciel 4 individuel et � Paracou� On
retrouve le m�me r�sultat global� � savoir que le mod�le sous
estime l�e�ectif
et pr�dit correctement la surface terri�re� En regardant plus en d�tail� on
s�aper	oit que le mod�le sous
estime fortement l�e�ectif du groupe �� Il sous

estime �galement l�e�ectif du groupe '� surestime l�e�ectif du groupe �� et
pr�dit correctement les e�ectifs des groupes � et �� En �n de compte les
groupes les mieux ajust�s sont les groupes les plus repr�sent�s�

� un niveau de description encore plus �n� les distributions diam�triques
par groupe d�esp�ces selon le mod�le et � Paracou peuvent �tre compar�es�
On se limite aux distributions dans l��tat stationnaire du mod�le� et en ��#�
� Paracou� Pour D � Ds� on a vu auparavant �cf� �gure ���� que les dis

tributions selon le mod�le hybride matriciel 4 individuel correspondent aux
distributions selon le mod�le matriciel de Favrichon ����'�� La comparaison
entre les distributions selon le mod�le matriciel et celles observ�es � Paracou
�gure dans la th�se de Favrichon ����'�� pages ��'
��#�

Pour D � Ds� la comparaison des distributions est plus di�cile car les
e�ectifs sont faibles et �uctuent au cours du temps dans les simulations�
N�anmoins la �gure ���� o�re une comparaison qualitative � elle repr�sente
la distribution diam�trique par groupe d�esp�ces sur la parcelle � de Paracou
en ��#�� et celle obtenue apr�s '(( pas de temps de simulation en prenant
la parcelle � en ��#� comme �tat initial� Les e�ectifs pr�dits par le mod�le
matriciel de Favrichon ����'� dans l��tat stationnaire sont �galement repr�

sent�s pour les premi�res classes de diam�tre� Pour les groupes � et � les
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Fig� ���(� �volution de l�e!ectif total sur une parcelle� tel qu�observ� � Para�
cou entre ���� et ���� ������� 
 et tel que simul� par le mod
le hybride matriciel
" individuel � moyenne sur 	� simulations � enveloppe des 	� simula�
tions
�



R�sultats �('

Fig� ����� �volution de la surface terri
re sur une parcelle� tel qu�observ� �
Paracou entre ���� et ���� ������� 
 et tel que simul� par le mod
le hybride
matriciel " individuel � moyenne sur 	� simulations � enveloppe des 	�
simulations
�
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Tab� ���� E!ectif �Y 
 et surface terri
re tronqu�e �B�
 par groupe d�esp
ces
pour un carr�� dans l��tat stationnaire des mod
les hybride et matriciel� et �
Paracou� Les valeurs moyennes de Y et B� et leur intervalle de con�ance �
� � sont estim�es � partir des �� carr�s de Paracou en ���� pour Paracou�
et � partir de la simulation d�une parcelle � � carr�s pendant ��� pas de
temps dans l��tat stationnaire pour le mod
le hybride� Quand on somme sur
les groupes d�esp
ces� on retrouve Y� comme estimation de l�e!ectif total � en
revanche� l�estimation de la surface terri
re totale ne redonne pas B� �cf�
�quation ���
 car il s�agit ici de la surface terri
re tronqu�e B� donn�e par
l��quation �����
�
Groupe Y

Paracou hybride matriciel
� 
��� 
� 
�
� �� �� � ��#
� ���� 
� �

� �� �� � ���
�-ang� 
��� 
� 
��� �� �� � ��%
� �
� � ��� �� �� � %�
' �
� � 
�� �� �� 
 ��
Total ���� 
� ��
� �� �� � #��

Groupe B� 2m�3
Paracou hybride matriciel

� �� �� �� � �� ��� �� �� %�%
� 

� �� 
� � 
�� ��� �� �� ���(
�-ang� 
�� 
� 
� � 
�� ��� �� �� �%��
� 
� �� �� � �� 
�� �� �� ��'
' 
� 
� �� 
 �� ��� �� �
 (��
Total ��� �� �� � ��� ��� �� �� ����
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Fig� ����� Distribution �r�sum�e par la boite � moustaches
 de l�e!ectif total
Y et de la surface terri
re tronqu�e B� d�une parcelle simul�e par le mod
le
hybride matriciel " individuel� La distribution est estim�e � partir de ��� pas
de temps dans l��tat stationnaire� Les parcelles de Paracou sont �galement
indiqu�es par le symbole � � � et leur num�ro � c�t�� Y est divis� par Y� et
B� par B��

e�ectifs sont trop faibles et on ne peut gu�re conclure �pour la m�me raison
le groupe ' et l�ang�lique n�ont pas �t� repr�sent�s�� Pour le groupe �� il appa

ra!t que le mod�le hybride matriciel 4 individuel conduit � une accumulation
exag�r�e de gros arbres  le mod�le matriciel de Favrichon ����'� semble plus
pr�s de la r�alit�� Pour le groupe �� le mod�le hybride conduit �galement �
une accumulation exag�r�e de gros arbres  le mod�le matriciel de Favrichon
accentue cependant encore plus ce d�faut�

Validation sur les donn�es d�Arbocel

Arbocel est une parcelle de �( ha faisant partie du dispositif ecerex
en Guyane �Sarrailh� ���(�� qui a �t� coup�e � blanc en ���%� Les donn�es
sur l��volution entre ���% et ���� de l�e�ectif et de la surface terri�re ont �t�
recopi�es sur Gourlet
Fleury ������ tableau #�� p���'�� La �gure ���� compare
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Fig� ����� Distribution diam�trique pour D � Ds� Sont repr�sent�s les e!ec�
tifs non nuls dans des classes de diam
tre de largeur � cm � partir de Ds et
jusqu�� l�arbre le plus gros �ici ���� m
 � � ���e pas de temps d�une simula�
tion sur � carr�s� avec la parcelle � de Paracou en ���� comme �tat initial �
� parcelle � de Paracou en ���� � � mod
le matriciel de Favrichon �����

dans l��tat stationnaire � ���� distribution exponentielle d�duite des param
tres
� �cf� section ����� p����
�

ces donn�es � l��volution pr�dite par le mod�le hybride matriciel 4 individuel
� partir d�une parcelle vide� Le mod�le pr�dit une croissance trop rapide � la
fois de Y et B�� Les enveloppes de �( simulations sont presque superpos�es
avec leur moyenne � tant qu�il n�y a pas de gros arbres en e�et� le mod�le
hybride est identique au mod�le matriciel et �volue de fa	on d�terministe� La
croissance trop rapide du mod�le matriciel a d�j� �t� relev�e par Favrichon
����'� p��'%��
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Fig� ����� �volution de l�e!ectif et de la surface terri
re � partir d�une par�
celle vide� selon le mod
le hybride matriciel " individuel � moyenne sur 	�
simulations� enveloppe des 	� simulation
 et d�apr
s les donn�es d�Arbocel
������� 
� Les simulations sont men�es sur une parcelle � � carr�s � l�e!ectif est
divis� par Y� et la surface terri
re par B��

����� E�et de coupes d�exploitation

La �gure ���' illustre l�e�et de coupes e�ectu�es tous les �( ans et o� tous
les arbres de plus de '( cm de diam�tre sont enlev�s� Les coupes ne modi�ent
pas l�e�ectif moyen� mais en augmentent la variance� En revanche elles font
chuter la surface terri�re moyenne �et en augmentent la variance �galement��

Au niveau des groupes d�esp�ces� les coupes modi�ent la pr�dominance
des groupes d�esp�ces � alors que le groupe � est � peine a�ect� par les coupes�
les groupes � et � sont d�favoris�s par les coupes et les groupes � et ' en
pro�tent� Le groupe � en vient � d�passer le groupe � dans l�ordre de pr�do

minance�


�� Discussion

Nous reprenons en discussion les trois points �voqu�s en introduction� �
savoir � l�apport d�un mod�le hybride matriciel 4 individuel pour le gestion

naire �. ������  la mod�lisation distincte de la croissance des petits et des
gros arbres �. ������  les e�ets d�mographiques stochastiques �. �������

Une partie sp�ci�que ne sera pas consacr�e aux choix accomplis pour la
construction du mod�le� Nous reviendrons sur la fa	on de mod�liser le recru

tement � Ds et sur l�articulation entre les deux composantes dans le para

graphe ������ Par ailleurs deux autres choix importants dans la construction
du mod�le �diam�tre seuil �x� � Ds  mortalit� calcul�e dans l��tat station
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Fig� ���'� Simulation d�une parcelle pendant ��� pas de temps ���� ans
� les
	�� premiers dans l��tat stationnaire et les 	�� suivants avec des coupes tous
les 	� pas de temps qui enl
vent les arbres de plus de �� cm de diam
tre� La
parcelle comporte � carr�s mais les r�sultats ne sont montr�s que pour le carr�
� �les m�mes �volutions sont observ�es sur les autres carr�s
 � �a
 �volution
de l�e!ectif total du carr�� divis� par Y� � e!ectif � ���� moyenne sur les
p�riodes ��	�� et 	������
 � �b
 �volution de la surface terri
re divis�e par
B� � surface terri
re � ���� moyenne sur les p�riodes ��	�� et 	������
 �
�c
 e!ectif par groupe d�esp
ces� divis� par Y� � groupe � � ���� groupe 	 �
groupe � � groupe � � ���� groupe � � ang�lique
 � �d
 surface terri
re par
groupe d�esp
ces� divis�e par B� �m�me l�gende qu�en �c

�
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naire extrapol�e au cas non
stationnaire� ne seront pas discut�s ici car ils
n�cessitent des travaux d�approfondissement�

��
�� Apports pour le gestionnaire

Le mod�le hybride matriciel 4 individuel permet� par construction� d�avoir
une description plus �ne de la queue de distribution diam�trique� puisque les
gros arbres sont d�crits individuellement au lieu d��tre amalgam�s dans une
seule classe de diam�tre� Deux autres points sont � discuter � la mod�lisation
s�par�e de l�ang�lique� et l�e�et des coupes�

L�ang�lique

Le gestionnaire forestier s�int�resse g�n�ralement aux esp�ces commer

ciales� qui ne repr�sentent en Guyane qu�une petite partie des esp�ces pr�

sentes dans le peuplement� Il y a donc un int�r�t pratique � pouvoir indivi

dualiser dans le mod�le une ou quelques esp�ces d�int�r�t commercial� m�me
si cela n�apporte rien en termes de compr�hension des m�canismes mod�lis�s
ou en termes de r�alisme du mod�le�

Il a donc �t� d�cid�� � titre d�monstratif� d�isoler dans le mod�le hybride
l�esp�ce ang�lique� La m�me d�marche aurait pu �tre adapt�e au mod�le
matriciel de Favrichon ����'�� L�originalit� du mod�le hybride par rapport au
mod�le matriciel r�side ici principalement dans la fa	on dont le recrutement
� �( cm de l�ang�lique est mod�lis��

L�e�ectif de recrut�s � �( cm dans le mod�le matriciel ne d�pend que de la
densit� �estim�e par Y ou B�� du peuplement� et la relation est d�croissante
pour tous les groupes d�esp�ces �cf� �quation ����� c�est
�
dire � plus la densit�
du peuplement est faible� plus le recrutement est fort� Comme soulign� par
Favrichon ����#b� p������ cette relation repose sur l�hypoth�se que le stock
de graines pour chacun des groupes d�esp�ces reste toujours approvisionn��
et ce quel que soit la nature du peuplement en place� Cette hypoth�se est
acceptable au niveau d�un groupe d�esp�ces� mais ne l�est plus pour une
esp�ce particuli�re�

En e�et� imaginons que le recrutement de l�ang�lique ne d�pende que de
Y �ou B�� et que la fonction � recrutement fonction de Y � soit d�croissante�
Alors plus l�ang�lique est exploit�e� plus Y diminue� et plus le recrutement
d�ang�lique augmente / Ce r�sultat n�est bien s1r pas acceptable car l�ex

ploitation des semenciers d�ang�lique tendrait au contraire � faire diminuer
le recrutement d�ang�liques� En �n de compte� le recrutement � �( cm tel
qu�il est mod�lis� dans le mod�le matriciel ne peut pas rendre compte de la
disparition d�une esp�ce par surexploitation de ses semenciers�
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Comme le fait remarquer Favrichon ����#b�� il serait plus juste d�essayer
de relier le recrutement des groupes d�esp�ces � leur fr�quence dans le peu

plement� mais aucune relation signi�cative de ce type n�a pu �tre �tablie �
partir des donn�es �Favrichon� ���#b� p������ Malgr� cela il a �t� pos� de
mani�re arbitraire� dans le mod�le hybride� que le recrutement d�ang�lique
�tait proportionnel � la fr�quence en e�ectif de ses semenciers au sein des
semenciers du groupe d�esp�ces � �cf� �quation ��'�� o� un semencier est en
fait un arbre de diam�tre sup�rieur � un diam�tre seuil� Sur les parcelles � �
�� de Paracou en ��#�� l�e�ectif des ang�liques de plus de �( cm de diam�tre
repr�sente # ) du nombre d�arbres du groupe � de diam�tre sup�rieur � �(
cm�

Nous reviendrons au paragraphe suivant et page ��� � d�autres aspects de
la dynamique de l�ang�lique selon le mod�le hybride matriciel 4 individuel�

E�et des coupes

Les coupes telles qu�elles sont programm�es dans le mod�le hybride ma

triciel 4 individuel correspondent � une suppression simple des arbres de dia

m�tre sup�rieur � un diam�tre d�exploitation� pour chacun des groupes d�es

p�ces� Aucune mortalit� suppl�mentaire n�est introduite pour rendre compte
des d�g�ts d�exploitation ou d��claircie  aucune mortalit� avec retard n�est
introduite non plus pour rendre compte des d�vitalisations par empoisonne

ment� Les coupes simul�es ne sont donc pas r�alistes� et les r�sultats obtenus
doivent �tre pris de fa	on qualitative et non quantitative�

Cons�quence des coupes sur la densit� globale du peuplement�
L�e�ectif Y a un temps de r�ponse plus rapide que la surface terri�re B�

�cf� �gure ������ puisque la reconstitution de la surface terri�re n�cessite
d�abord un recrutement� puis que les arbres recrut�s croissent en diam�tre�
De plus la suppression des gros arbres a�ecte fortement la surface terri�re
et� de fa	on relative� peu l�e�ectif � sur les parcelles � � �� de Paracou en
��#�� les arbres de diam�tre sup�rieur � '( cm repr�sentent en e�et ���% )
de la surface terri�re et ��� ) de l�e�ectif �voir aussi tableau ��% p���'�� Ainsi
avec une rotation de �( ans� l�e�ectif a le temps de se reconstituer entre deux
coupes alors que la surface terri�re n�en a pas le temps � l�e�ectif moyen reste
donc constant en pr�sence ou non des coupes� tandis que la surface terri�re
moyenne chute en pr�sence des coupes �cf� �gure ���'��

Ces r�sultats sont relatifs bien s1r � la dur�e de la rotation �ici �( ans�
et au dme �ici '( cm�� La �gure ���% compl�te la �gure ���' en montrant ce
qui se passe pour d�autres r�gimes de coupes � elle montre le pourcentage de
l�e�ectif et de la surface terri�re reconstitu�s en moyenne dans le temps� pour
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un dme et une dur�e de rotation donn�s� De fa	on assez naturelle� plus le
dme ou la dur�e de rotation est �lev�� plus le pourcentage de surface terri�re
reconstitu�e est �lev�� Pour l�e�ectif� on observe une tendance oppos�e � les
pourcentages de reconstitution de l�e�ectif sont les plus forts pour les dme
et les dur�es de rotation les plus faibles� Le pourcentage d�passe alors �(( )�
c�est
�
dire qu�il y a plus d�individus dans une parcelle �simul�e� coup�e fr�

quemment et intensivement que dans une parcelle � l��tat stationnaire� Cette
� explosion � des e�ectifs s�explique par les esp�ces pionni�res �groupe d�es

p�ces '� qui ont un recrutement qui augmente exponentiellement quand la
surface terri�re diminue �cf� �quation �����

Cons�quence des coupes sur l�importance relatives des groupes
d�esp�ces� Les changements dans l�importance relative des groupes d�es

p�ces induits par les coupes �cf� �gure ���'c et d� sont coh�rents avec la
signi�cation �cologique des groupes � les coupes pro�tent aux groupes � et '
qui rassemblent les taxons h�liophiles� et sont d�favorables aux groupes � et
� qui rassemblent les taxons � croissance lente� Le groupe � rassemble� tout
comme les groupes � et �� des essences tol�rantes � l�ombre� Il est cependant
moins a�ect� que ceux
ci par les coupes dans la mesure o� il regroupe des es

sences des strates inf�rieure et moyenne qui atteignent rarement le diam�tre
d�exploitation �ici '( cm�� Au contraire les groupes � et � ont de � forts �
e�ectifs dans les classes de diam�tre �lev�s� et perdent de ce fait beaucoup
de leur stock � chaque coupe�

Cons�quence des coupes sur l�ang�lique� Les coupes sont d�favorables
� l�ang�lique� tout comme � l�ensemble des esp�ces du groupe � auquel elle
appartient� Compte tenu des �v�nements d�mographiques stochastiques qui
ont lieu dans la composante individuelle du mod�le hybride� la diminution
des e�ectifs d�ang�lique par les coupes rend plus probable son extinction
�nous reviendrons sur ce point au paragraphe ������� Ainsi sur la �gure ���'
l�ang�lique dispara!t du carr� au pas de temps �(%� Sur toutes les simula

tions qui ont �t� faites� avec une rotation de �( ans et un diam�tre minimum
d�exploitation de '( cm� l�ang�lique dispara!t en moins de �(( ans en par

tant de l��tat stationnaire� Ce r�sultat est � temporiser cependant par le fait
que m�me dans l��tat stationnaire et en l�absence de coupes� il arrive que
l�ang�lique disparaisse �cf� . �������
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Fig� ���%� E!ectif et surface terri
re d�un carr� soumis � un r�gime de coupes
consistant � retirer tous les arbres de diam
tre sup�rieur au dme � chaque
rotation � �a
 e!ectif en fonction du dme et de la dur�e de rotation � �b
 idem
mais repr�sentation sous forme de courbes de niveau � �c
 surface terri
re
en fonction du dme et de la dur�e de rotation � �d
 idem mais repr�sentation
sous forme de courbes de niveau� La surface terri
re et l�e!ectif sont exprim�s
en pourcentage de la surface terri
re et de l�e!ectif dans l��tat stationnaire�
Ce sont des moyennes sur 	�� pas de temps pour un carr� soumis au r�gime
de coupes �m�me m�thode que celle illustr�e sur la �gure ����
�
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��
�� S	paration des petits et gros arbres dans le mod�le

Le choix de mod�liser de fa	ons di��rentes la dynamique des petits et
des gros arbres peut �tre justi��e par le fait que ces deux cat�gories ne sont
pas limit�es par les m�mes facteurs� Cette s�paration complique cependant le
mod�le� Dans un premier temps nous reviendrons sur certains choix de mod�

lisation� notamment le r�le de l�espace� puis la transition entre la composante
matricielle et la composante individuelle du mod�le hybride sera analys�e�

R�le de l�espace et param�tres manquants

Comme les variables Yvois et Bvois qui d�pendent du voisinage autour de
l�arbre �cf� . ����� p��#�� ne contribuent pas signi�cativement � expliquer
son accroissement diam�trique� le mod�le de croissance obtenu est de fait
ind�pendant des distances� Le mod�le matriciel l�est �galement�

Cependant les arbres recrut�s dans la composante individuelle du mod�le
hybride sont plac�s spatialement sur la parcelle� Ce choix de garder une
description spatiale des arbres� m�me si cela n�a a priori aucune incidence
sur la dynamique du syst�me� vise � induire un couplage entre carr�s voisins�
En e�et� tel que le recrutement est mod�lis� �cf� p����� si un semencier se
trouve � proximit� de la fronti�re entre son carr� et un carr� voisin� les
recrut�s auquel il a donn� naissance sont susceptibles de passer dans le carr�
voisin� La spatialisation du module recrutement � Ds du mod�le individuel
cr�e ainsi une di�usion spatiale des essences�

En pratique cette di�usion spatiale des essences n�a aucun e�et notable
sur la dynamique du syst�me � les m�mes r�sultats sont obtenus en simulant
une parcelles � quatre carr�s coupl�s� ou en simulant quatre fois un carr�
isol��

N�anmoins la construction d�un module recrutement spatialis� a permis
de mettre en �vidence les donn�es manquantes pour un tel objectif �cf� ta

bleau ��� p������ � savoir �

� le temps moyen d�attente entre la production d�une graine et le moment
o� elle a donn� un arbre de �( cm de diam�tre� pour chacun des groupes
d�esp�ces�

� la relation spatiale existant entre la position d�un semencier et la posi

tions des arbres auquel il a donn� naissance�

Le m�canisme choisi ici pour placer un recrut� par rapport � un semencier
est peu r�aliste mais simple� La r�partition spatiale des arbres de diam�tre
sup�rieur � Ds peut �tre consid�r�e par ailleurs comme la r�alisation d�un
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processus ponctuel� La mort d�un gros arbre retranche un point� le recru

tement d�un individu en ajoute un� Il s�agit donc d�un processus ponctuel
temporel de type � naissance et mort � �Cressie� ����� . #�'�' et #�#�� Il
existe des m�thodes permettant pour un processus ponctuel de naissance et
de mort de placer un point suppl�mentaire� Ces m�thodes pourraient �tre ap

pliqu�es pour placer un recrut� par rapport � un semencier� Cette approche
est plus longuement d�velopp�e en annexe B�

Articulation entre la composante matricielle et la composante in�
dividuelle�

La composante matricielle pour les arbres de diam�tre inf�rieur � Ds et
la composante individuelle pour les arbres de diam�tre sup�rieur � Ds ont
�t� construites de fa	on ind�pendante� Le lien entre les deux composantes
est �tabli en posant que le �ux sortant de la classe de diam�tre �'
�( cm du
mod�le matriciel est �gal au �ux de recrut�s dans le mod�le individuel�

Cette connexion est assez minimaliste� et de fait on observe sur la �

gure ��� que les distributions diam�triques des groupes d�esp�ces � � � sont
discontinues en Ds� On peut t�cher de comprendre cette discontinuit� en re

formulant les mod�les en mod�les de distribution � base d�EDP� comme on
l�a fait au paragraphe ����� et au chapitre ��

Reformulation du probl�me en termes d�EDP� En supposant que
le nombre de gros arbres est in�ni� la composante individuelle du mod�le
hybride est �quivalent � un mod�le de distribution �

�f 	j
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�x

n
a	j
f 	j


o
�m	j
f 	j
 ������

o� f 	j
 est la restriction � �Ds���� de la distribution diam�trique des arbres
du je groupe d�esp�ces� a	j
 est la vitesse de croissance en diam�tre donn�e
par les �quations ����� et ���#�� et m	j
 est le taux de mortalit� donn� par
l��quation ������

Supposons �galement que l�on sache reformuler la composante matricielle
du mod�le hybride en un mod�le de distribution de la forme �

�f 	j


�t
� � �

�x

n
a�	j
f 	j


o
�m�	j
f 	j
 ������

o� f 	j
 est maintenant la restriction � �
�� Ds� de la distribution diam�trique
des arbres du je groupe d�esp�ces� et a�	j
 et m�	j
 sont comme pr�c�demment
la vitesse de croissance en diam�tre et le taux de mortalit� respectivement�
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Le recrutement dans le mod�le matriciel impose une condition aux limites
sur f 	j
 au diam�tre �( cm� Cette condition aux limites jointe � l�EDP ������
permet de calculer la distribution diam�trique sur �
�� Ds��

Explication de la discontinuit� en Ds� On note � pr�sent �

lim
x�D�

s

f 	j
�x� � f
	j

� et lim

x�D�
s

f 	j
�x� � f
	j

�

L�articulation qui a �t� choisie entre les deux composantes du mod�le hybride
s��crit alors �

a	j
�Ds� f
	j

� � a�	j
�Ds� f

	j

� ������

et donc a	j
�Ds� 	� a�	j
�Ds� implique une discontinuit� de f 	j
 en Ds�

Remarque � pour qu�il y ait continuit� de f 	j
� il faut que a	j
�Ds	 � a�	j
�Ds	

On peut rechercher les conditions suppl�mentaires pour qu�il y ait continuit� des d��
riv�es d�ordre sup�rieur de f 	j

 Par exemple pour qu�il y ait continuit� de �f 	j
��x
en Ds dans l��tat stationnaire� il faut que �

m�	j
�Ds	 �
da�	j


dx
�Ds	 � m	j
�Ds	 �

da	j


dx
�Ds	 
�
�	�

D�monstration � Dans l��tat stationnaire� �f 	j
��t � �� donc �

�
�

�x

n
a	j
f 	j


o
�m	j
f 	j
 � �

�
�

�x

n
a�	j
f 	j


o
�m�	j
f 	j
 � �

D�o� �

da�	j


dx
�Ds	 f

	j

� � a�	j
�Ds	

�
�f 	j


�x

�
�
�m�	j
�Ds	 f

	j

�

�
da	j


dx
�Ds	 f

	j

� � a	j
�Ds	

�
�f 	j


�x

�
�

�m	j
�Ds	 f
	j

�

Sachant que a�	j
�Ds	 � a	j
�Ds	 et que f
	j

� � f

	j

� � l��galit�

�
�f 	j
��x

�
� ��

�f 	j
��x
�
�
conduit � l��galit� 
�
�	�


Le calcul de f 	j
 sur �Ds���� n�cessite en fait de conna!tre� outre l�EDP
������� une condition aux limites en Ds� On a choisi une condition de conti

nuit� du �ux selon l��quation ������� mais toute autre condition aux limites
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raisonnable aurait pu faire l�a�aire� En particulier une condition de continuit�
de f 	j
 aurait pu �tre choisie �

f
	j

� � f

	j

� ����%�

Les conditions aux limites ������ et ����%� conduisent en g�n�ral � des
solutions di��rentes sur �Ds����� Il n�est pas plus satisfaisant de choisir la
condition ������ au d�triment de ����%� que de faire le choix inverse� Une fa	on
de s�en sortir est de faire en sorte que� par construction des mod�les� on ait
a�	j
�Ds� � a	j
�Ds�� Les conditions ������ et ����%� sont alors �quivalentes�

Vitesses de croissance diam�trique en Ds� La �gure ��� montre que �

f
	j

� � f

	j

� pour j � 
� �� �

f
	�

� � f

	�

�

Avec la condition aux limites choisie� cela signi�e �

a�	j
�Ds� � a	j
�Ds� pour j � 
� �� �
a�	�
�Ds� � a	�
�Ds�

������

Cependant le d�veloppement qui vient d��tre fait repose sur l�hypoth�se
que l�on sait reformuler le mod�le matriciel en un mod�le � base d�EDP� c�est

�
dire que l�on sache exprimer la vitesse de croissance a�	j
 en fonction des
probabilit�s de transition b

	j

i � La di�cult� d�un tel passage est de ramener

un �tat et un temps discrets � un �tat et un temps continus� Ce calcul peut
se faire en consid�rant le mod�le matriciel comme une cha!ne de Markov
�Houllier� ��#%� p��('  cf� �gure ����� et en prenant simultan�ment les limites
o� le pas de temps � tend vers z�ro et o� la largeur � des classes de diam�tre
tend vers z�ro�

D�monstration � le principe des calculs qui suivent est ancien et est expos�
par exemple dans Gardiner 
�� 	� p
������
 Il consiste � remplacer un processus
stochastique d��ni pour un individu par une EDP sur la densit� de probabilit�
de son �tat
 On consid�re un arbre qui suit le processus stochastique d��ni sur la
�gure �
�� et on note Pr�i� n� ji�� n��	 la probabilit� que l�arbre soit dans la ie classe
de diam�tre au ne pas de temps sachant qu�il �tait dans la i�e classe de diam�tre
au n�e pas de temps


L��quation de Chapman�Kolmogorov 
Gardiner� �� 	� p
��� s��crit �

Pr
�
i� �n� 
	� ji�� n��

�
�

X
j

Pr�i� �n� 
	� jj� n�	 � Pr
�
j� n� ji�� n��

�
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� � � �� classe i� 


��mi���bi��
��

bi�� ��

mi��

����
���

���
���

classe i

��mi�bi
��

bi ��

mi

��

classe i� 


��mi���bi��
��

bi����

mi����� � �
� � �

� � �
� �

� � �

mort

�

		

Fig� ����� Cha�ne de Markov correspondant � la croissance d�un arbre dans
un mod
le matriciel � les �tats sont discrets et sont des classes de diam
tre de
largeur � centr�es sur les diam
tres Di� auxquelles s�ajoute l��tat absorbant
� mort �� Le temps est discret et se d�compte suivant un pas de temps � � %
chaque pas de temps� un arbre situ� dans la ie classe passe dans la �i � 
�e

classe avec une probabilit� bi� meurt avec une probabilit� mi� et reste dans
la m�me classe avec une probabilit� 
 � mi � bi� Passer dans la classe de
diam
tre sup�rieure revient � cro�tre en diam
tre de ��

Les seules transitions de probabilit�s non nulles vers la ie classe de diam�tre sont

cf
 �gure �
��� �

Pr�i� �n� 
	� ji� 
� n�	 � bi��
Pr�i� �n� 
	� ji� n�	 � 
�mi � bi

de sorte que l��quation de Chapman�Kolmogorov se simpli�e en �

Pr
�
i� �n� 
	� ji�� n��

�
� �
�mi � bi	 Pr

�
i� n� ji�� n��

�
� bi�� Pr

�
i� 
� n� ji�� n��

�
En r�ordonnant les termes et en divisant chaque membre par �� � on obtient �




�

�
Pr�i� �n� 
	� ji�� n��	

�
�

Pr�i� n� ji�� n��	
�

�
� �

mi

�

Pr�i� n� ji�� n��	
�

�



�

�
�

�
bi �

�

�
bi��

�
Pr�i� n� ji�� n��	

�

�
�

�
bi��




�

�
Pr�i� n� ji�� n��	

�
�

Pr�i� 
� n� ji�� n��	
�

�

�
� �

On fait � pr�sent tendre � et � vers z�ro
 On pose� en supposant que ces limites
existent �

f�x� t	 � lim
���

Pr�i� n� ji�� n��	
�

a��x	 � lim
���
���

�

�
bi 
�
���



��( Chapitre 
� Mod�le hybride matriciel � individuel

m�x	 � lim
���

mi

�

o� x est le diam�tre moyen de la ie classe de diam�tre et t � n� 
 L��quation 
�
� �
devient alors� � l�ordre � �

�f

�t
� �mf �

da�

dx
f � a�

�f

�x

ce qui est l��quation de transport attendue

Le point crucial dans ce calcul est la limite 
�
���
 Comme bi prend typiquement

une valeur qui ne d�pend ni de � ni de � � la limite 
�
��� n�a de sens que si on
fait tendre simultan�ment � et � vers z�ro� de telle sorte que ��� converge vers
une limite �nie
 Ce choix de la vitesse relative de convergence vers z�ro de � par
rapport � � est impos� par la forme de l��quation 
�
� �
 Par exemple pour une
marche au hasard� qui converge lorsque � � � vers un processus de Wiener� il
faudrait consid�rer la limite ���� � cste �nie� car les termes de d�riv�es d�ordre
� par rapport � � s�annulent au pro�t d�un terme de d�riv�e d�ordre � 
Gardiner�
�� 	� p
���


En admettant que les valeurs du pas de temps et de la largeur des classes
de diam�tre� qui sont ici �x�s �� � 
 ans� � � � cm�� sont su�samment
proches de z�ro� on peut exprimer la vitesse de croissance a�	j
 en fonction
des probabilit�s de transition b

	j

i selon une formule qui approche l��quation

������ �

a
�	j

i �

�

�
b
	j

i ����(�

Cette expression est celle utilis�e par Fulton ������ pour passer du mod�le
de trou�es forska � un mod�le matriciel� et par Lischke et al� ����#� pour
passer du mod�le de trou�es ForClim � un mod�le de distribution � �tats
discrets et temps continu �cf� . A�%�� p��(���

Le tableau ��' montre les vitesses de croissance en diam�tre calcul�es
selon l��quation ����(� et d�apr�s le mod�le individuel� autour du diam�tre
seuil Ds� On se rend compte que l�in�galit� ������ est bien v�ri��e pour les
groupes �� � et �� mais qu�elle ne l�est pas pour le groupe �� Une �tude plus
pouss�e serait n�cessaire pour comprendre la raison du d�saccord pour le
groupe ��

��
�
 E�ets d	mographiques stochastiques

Classiquement� un mod�le matriciel d�terministe de type Usher est rendu
stochastique en tirant les e�ectifs � chaque pas de temps suivant une loi
multinomiale� Plus pr�cis�ment� le nombre �n�cessairement entier dans ce
cas� N 	j


i �t� d�arbres du je groupe pr�sents dans la ie classe de diam�tre au
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Tab� ��'� Vitesse de croissance en diam
tre� selon le mod
le individuel et
selon le mod
le matriciel� Pour le mod
le individuel� la vitesse est calcul�e
au diam
tre Ds � pour le mod
le matriciel� la vitesse est calcul�e � partir des
probabilit�s de passage de la classe ����� dans la classe ����� cm� Les valeurs
de Y et B� sont celles dans l��tat stationnaire du mod
le matriciel�individuel
�cf� colonne � total � du tableau ���
�

Groupe Vitesse de croissance 2cm�an��3
selon mod�le

individuel
selon mod�le matriciel

� (��(� (���%
� (���( (����
� (���% (����
ang�lique (��(� (����
� (�'�' (����

temps t se r�partit au temps t � �t entre Y
	j

i�i�t��t� individus qui res


tent dans la ie classe de diam�tre� Y 	j

i�i���t ��t� individus qui passent dans

la classe sup�rieure� et M 	j
�t ��t� individus qui meurent� Alors sachant
N

	j

i �t�� le vecteur

�
Y

	j

i�i� Y

	j

i�i���M

	j

�

suit une loi multinomiale de para


m�tres
�
N

	j

i � 
�m

	j

i � b

	j

i � b

	j

i � m

	j

i

�
� o� b	j
i et m	j


i sont les param�tres du
mod�le d�terministe �cf� . ������� Cette stochasticit� est appel�e stochasti

cit� d�mographique car elle reproduit les �uctuations d�mographiques li�es
aux trajectoires individuelles � le caract�re al�atoire est celui de la cha!ne de
Markov sous
jacente au mod�le matriciel �cf� �gure ������ Elle joue un r�le
quand la population mod�lis�e est de petite taille� Elle se distingue de la
stochasticit� environnementale qui consiste � tirer les coe�cients b	j
i et m	j


i

�consid�r�s comme des variables al�atoires� suivant des lois de probabilit�
qui traduisent typiquement les �uctuations climatiques�

Le r�le jou� par la stochasticit� d�mographique dans un mod�le matriciel
stochastique est ici repris par la composante individuelle du mod�le hybride�
L�id�e est que les petits arbres sont su�samment nombreux pour que les �uc

tuations d�mographiques ne soient gu�re perceptibles � leur niveau� tandis
que les gros arbres sont peu nombreux et que la mod�lisation stochastique de
leur recrutement et de leur mort prend alors de l�importance� Une d�marche
di��rente est suivie par Vanclay �����b� pour rendre compte du m�me ph�

nom�ne � le nombre Yi�i�� d�individus qui passent dans la classe sup�rieure
est calcul� de fa	on d�terministe �Yi�i�� � biNi� si Ni est su�samment �lev�
et de fa	on stochastique �Yi�i�� �

P
de Ni variables al�atoires i�i�d selon

une loi de Bernoulli de param�tre bi� dans le cas contraire�
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Au regard des �gures ��� et ��#� le mod�le hybride matriciel 4 individuel
appara!t essentiellement comme une version bruit� du mod�le matriciel� De
fait pour D � Ds les distributions diam�triques moyennes simul�es par le
mod�le hybride correspondent aux distributions selon le mod�le matriciel �cf�
�gure ����� Pour D � Ds cependant les distributions di��rent� et l�esp�rance
du mod�le hybride n�est pas exactement �gale au mod�le matriciel�

L�origine des �uctuations al�atoires dans le mod�le hybride est la mod�

lisation stochastique du recrutement et de la mortalit� des gros arbres� Un
tel �v�nement d�mographique a�ecte directement les variables Y et B� et de
l� se r�percute sur l�ensemble du mod�le via les coe�cients qui d�pendent
de Y et B� La mort d�un gros arbre provoque la diminution d�une unit� de
l�e�ectif Y � mais provoque une perte relative plus importante pour la surface
terri�re B� Cela explique pourquoi les �uctuations paraissent plus fortes dans
l��volution de B que dans celle de Y �

Fluctuations stochastiques et dynamique de l�ang�lique�

Par le jeu al�atoire des naissances et des morts� une population dont
l�e�ectif est faible peut �tre amen�e � l�extinction� C�est ce que l�on observe
par exemple pour l�ang�lique sur les carr�s � et � dans la simulation de la
parcelle � de Paracou � partir de ��#� ��gures ��� et ��'�� Le temps mis pour
atteindre l�extinction est alors d�pendant de l��tat initial � plus la population
initiale a une grande taille� plus le temps moyen jusqu�� l�extinction est long�
Il a �t� d�j� vu �galement �cf� page ���� que les coupes avaient pour e�et
d�acc�l�rer la disparition de l�ang�lique�

La pr�diction de l�extinction de l�ang�lique n�est que la cons�quence de
la structure du mod�le hybride matriciel 4 individuel� En e�et pour tous les
groupes d�esp�ces except� l�ang�lique� le recrutement � �( cm est une fonction
d�croissante de la densit� du peuplement� Il est ind�pendant en particulier
de l�abondance relative du groupe d�esp�ces� Les groupes � � ' ont ainsi un
recrutement assur� m�me s�ils sont absents de la parcelle� Il ne peut donc
pas y avoir extinction de ces groupes d�esp�ces�

Au contraire pour l�ang�lique� le recrutement d�pend de l�abondance re

lative des semenciers d�ang�lique� ce qui conduit t�t ou tard� compte
tenu
des faibles e�ectifs en ang�lique� � sa disparition�

Le choix de relier le recrutement de l�ang�lique � son abondance relative
est de ce point de vue un d�faut du mod�le� C�est un avantage dans la mesure
o� cela permet� comme on en a discut� page ���� de simuler un �v�nement
�l�extinction� qu�il serait autrement impossible de simuler� Une d�marche
plus rigoureuse consisterait � adopter les m�mes r�gles de recrutement � �(
cm pour toutes les esp�ces� Imaginons que l�on sache relier le recrutement de
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chaque esp�ce � son abondance relative et � celle des autres esp�ces qui inter

agissent avec elle � on assisterait alors vraisemblablement � un jeu continuel
de remplacement d�esp�ces par d�autres� sous l�e�et d�extinctions locales et
de di�usions �Denslow� ��#�  Hubbell " Foster� ��#%�� Pour qu�un tel sys

t�me aboutisse � un �quilibre impliquant une centaine d�esp�ces par hectare
environ� des r�glages tr�s �ns des param�tres seraient n�cessaires� Certains
auteurs n�anmoins ont propos� des mod�les th�oriques permettant d�aboutir
� un tel �quilibre� avec une fr�quence des esp�ces qui d�cro!t selon une loi de
puissance �Sol� " Alonso� ���#  Tilman� ������

Fluctuations stochastiques et stationnarit� des parcelles de Para�
cou�

Le mod�le matriciel de Favrichon ����'� pp����
��' et ���
��'  voir aussi
tableau ���� se stabilise dans un �tat dont l�e�ectif total est plus faible que
celui des parcelles de Paracou en ��#� et dont la surface terri�re est plus
�lev�e� De la m�me mani�re le mod�le selva de Gourlet
Fleury ������ se
stabilise dans un �tat dont l�e�ectif est plus faible et la surface terri�re plus
�lev�e �pour un carr� de ��'%�' ha� selva pr�dit un e�ectif moyen dans l��tat
stationnaire de ##��� individus et une surface terri�re moyenne de '��� m�� �
comparer avec les donn�es du tableau ��� page �(%  cf� Gourlet
Fleury� �����
tableau #�� p������

En supposant que les tendances pr�dites par les mod�les soient correctes�
une alternative survient �

� soit le peuplement t�moin de Paracou est dans un �tat stationnaire�
et l��cart avec l��tat stationnaire pr�dit par les mod�les ne repr�sente
qu�une �uctuation al�atoire autour de cet �tat  

� soit le peuplement de Paracou est dans un �tat instable et en cours
d��volution vers l��tat stationnaire� et les mod�les traduisent cette �vo

lution�

Pour trancher� il est n�cessaire d�avoir une id�e des �uctuations al�atoires
susceptibles de se produire autour de l��tat stationnaire� Les mod�les stochas

tiques produisent par construction de telles �uctuations �Vanclay� ����b��
Toutefois� compte tenu des approximations faites dans la construction des
mod�les� il est di�cile de juger si les �uctuations produites par un mod�le
stochastique ont ou non quelque chose � voir avec les �uctuations observ�es�

Compte tenu de ces r�serves sur la formalisation des sources de stochasti

cit�� on peut signaler que deux versions stochastiques du mod�le matriciel de
Favrichon ����'� ont �t� construites � dans l�une �Favrichon� ���#b  Fontez�
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���%�� le recrutement est rendu al�atoire en rempla	ant les e�ectifs recru

t�s r	j
 ��quation ���� par la r�alisation d�une variable al�atoire qui suit une
loi de Poisson d�esp�rance r	j
� Dans l�autre �Fontez� ���%� les transitions
sont rendues al�atoires en interpr�tant les coe�cients m	j


i et b	j
i comme des
param�tres de loi multinomiale� La version du mod�le avec recrutement pois

sonien conduit � rejeter l�hypoth�se de stationnarit� si l�on se base sur les
e�ectifs� et � l�accepter si l�on se base sur les surfaces terri�res �Favrichon�
���#b�� De m�me la version avec transitions multinomiales conduit � rejeter
la stationnarit� en se basant sur les e�ectifs �B� Fontez� communication per

sonnelle � l�e�ectif total d�un carr� �uctue principalement entre ��(�# et �����
individus dans l��tat stationnaire du mod�le avec transitions multinomiales�
� comparer aux ���� 
� individus � Paracou��

Bien que la source de stochasticit� y soit di��rente� le mod�le hybride
matriciel 4 individuel conduit � une conclusion similaire� La �gure ���� page
�(� montre en e�et que l�e�ectif simul� se stabilise autour d�un niveau bien
inf�rieur � celui des parcelles en ��#�� et que l�amplitude des �uctuations en
e�ectif ne permet pas d�englober les valeurs observ�es� Au contraire pour la
surface terri�re� � l�exception des parcellles � et �� les �uctuations autour du
niveau moyen sont compatibles avec les valeurs observ�es � Paracou�

Il faut noter cependant que la diminution des e�ectifs et l�augmentation de
la surface terri�re qui est pr�dite par le mod�le hybride matriciel 4 individuel
est une tendance moyenne qui n�est pas vraie pour toute les parcelles� Ainsi
le mod�le pr�dit une diminution de la surface terri�re des parcelles �� ��
�� et �� � partir de leur �tat en ��#� ��gure ������ De m�me des contrastes
apparaissent � l��chelle du carr�� Par exemple le mod�le pr�dit une diminution
des e�ectifs et une hausse de la surface terri�re sur la parcelle �� mais pour
le carr� � de cette m�me parcelle il pr�dit une hausse � la fois des e�ectifs
et de la surface terri�re� et pour son carr� � il pr�dit une baisse de ces deux
grandeurs ��gures ��� et ��# p��((��

En �n de compte� le mod�le hybride aussi bien que le mod�le matriciel de
Favrichon ����'� tendent � pr�dire un enrichissement des parcelles en gros
arbres par rapport � leur �tat en ��#�� Cela est r�sum� dans le tableau ��%
qui donne la proportion d�arbres de diam�tre sup�rieur � Ds � Paracou et
selon les simulations�


�
 Conclusion

Toujours dans la perspective d��tablir des ponts entre les mod�les indi

viduels et les mod�les de distribution� mais de fa	on di��rente de ce qui a
�t� fait au chapitre pr�c�dent� il a �t� �tudi� dans cette partie la possibi
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Tab� ��%� Proportion en e!ectif et en surface terri
re des arbres de diam
tre
sup�rieur � Ds� tel qu�observ� � Paracou et dans l��tat stationnaire du mod
le
hybride �moyenne sur ��� pas de temps
 et du mod
le matriciel�

Source Proportion �)�
en e�ectif en surface terri�re

Paracou ��� �(��
Mod�le hybride ��� ����
Mod�le matriciel �(�� ����

lit� de construire un mod�le hybride� individuel pour les arbres de diam�tre
sup�rieur � un seuil Ds� matriciel pour les arbres de diam�tre inf�rieur �
Ds� En faisant varier Ds� il est formellement possible de passer d�un mod�le
individuel �Ds � �� � un mod�le matriciel �Ds � ���� Une valeur de Ds�
qui paraissait la plus pertinente� a ici �t� �x�e� Il resterait � compl�ter cette
�tude en �valuant les r�percussions sur les r�sultats d�une variation de Ds� �
plus long terme� des formes de transition plus � souples � du mod�le matriciel
vers le mod�le individuel pourraient �tre envisag�es �

� le diam�tre seuil devrait d�pendre du groupe d�esp�ces  

� dans la mesure o� la transition du mod�le matriciel vers le mod�le
individuel est cens�e traduire une transition �cologique du moteur de la
croissance� le diam�tre seuil pourrait �tre rendu d�pendant de variables
globales du peuplement �telles que B ou Y ��

Le choix de d�crire la dynamique des gros arbres plus pr�cis�ment que
celle des petits arbres peut para!tre paradoxal� car les gros arbres se sont
lib�r�s des contraintes de comp�tition les plus fortes et poussent plus r�guli�

rement que les petits arbres qui pr�sentent des devenirs tr�s contrast�s selon
leur environnement local� Les petits arbres sont cependant les plus nombreux�
et on suppose que leur dynamique n�in�uence la dynamique de l�ensemble
que par sa tendance moyenne� L�hypoth�se biologique compl�mentaire qui
est faite implicitement est que les gros arbres� plus rares� structurent le peu

plement �cf� chapitre ��� de sorte que leur �volution conditionne fortement
celle de l�ensemble du peuplement� De plus les gros arbres int�ressent plus
particuli�rement le gestionnaire forestier� ce qui justi�e d�un point de vue
pratique de les d�crire avec plus de d�tails�

Au niveau des petits arbres� les e�ectifs sont �lev�s� et les recrutements
et les morts sont des �v�nements fr�quents qui aboutissent � une tendance
moyenne sur un pas de temps de deux ans et � l��chelle spatiale d�un carr�



��% Chapitre 
� Mod�le hybride matriciel � individuel

de ��'%�' ha� Au contraire au niveau des gros arbres� recrutement et mor

talit� sont des �v�nements rares susceptibles de faire �uctuer la population�
Le principal r�sultat apport� par le mod�le hybride matriciel 4 individuel
touche donc les e�ets d�mographiques stochastiques li�s aux gros arbres� Le
r�le structurateur des gros arbres appara!t ici dans leur contribution � la
surface terri�re � la plupart des coe�cients du mod�le sont en e�et des fonc

tions de la surface terri�re totale� et la mort d�un gros arbre entra!ne une
variation sensible de cette variable� Le mod�le hybride pr�sente de ce fait des
�uctuations al�atoires autour d�une tendance moyenne que r�sume bien le
mod�le matriciel� En �n de compte� le mod�le hybride permet de quanti�er
la contribution de la d�mographie des gros arbres � l��cart � l��tat moyen
que l�on observe sur des parcelles r�elles�

Le mod�le hybride actuel sou�re cependant de d�fauts qui ont �t� iden

ti��s� Deux points ressortent �

� l�articulation entre le mod�le matriciel et le mod�le individuel n�est
pas correcte et produit une discontinuit� des distributions diam�triques
en Ds� La composante individuelle a en e�et �t� construite ind�pen

damment de la composante matricielle qui a �t� prise chez Favrichon
����'�� alors que des contraintes seraient � introduire pour satisfaire
la continuit� des distributions et �ventuellement celle de leurs d�riv�es
successives� Une piste pour r�soudre ce probl�me consiste � �tablir un
parall�le entre les mod�les matriciels et les mod�les de distribution �
base d�EDP� de la m�me fa	on qu�un parall�le entre les mod�les indi

viduels et les mod�les de distribution a �t� �tabli au chapitre �� Cette
piste a �t� explor�e mais doit �tre poursuivie  

� la mod�lisation du recrutement d�une esp�ce particuli�re pose pro

bl�me� Au del� des donn�es manquantes pour estimer certains para

m�tres� le fait de relier le recrutement d�une esp�ce � l�abondance de
ses semenciers alors que les groupes d�esp�ces ont un recrutement in

d�pendant de leur abondance relative� a pour cons�quence de conduire
quasi syst�matiquement � l�extinction de l�esp�ce�

Par ailleurs� l�espace ne joue gu�re de r�le dans ce mod�le� On a tent�
de repr�senter la di�usion des esp�ces en pla	ant les recrut�s en fonction des
gros arbres d�j� en place� mais cela n�a gu�re d�incidence sur la dynamique du
mod�le� Pourtant les gros arbres jouent certainement un r�le dans la struc

turation spatiale du peuplement �cf� chapitre ��� et cela devrait se traduire
dans le mod�le�

Ce chapitre plus que les autres nous a permis d�aborder des questions
li�es � la gestion des for�ts naturelles� C�est dans ce but qu�une esp�ce� en
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l�occurrence l�ang�lique� a �t� individualis�e� contrairement � la tendance jus

qu�� maintenant dans ce travail � privil�gier des mod�les aussi simples que
possible� Il a �t� montr� comment un tel mod�le pouvait �tre utilis� pour esti

mer le temps d�extinction de l�ang�lique� en fonction du traitement appliqu��
L�approche simulatoire suivie pourrait �tre renforc�e par une approche plus
analytique bas�e sur les processus de rami�cation �� branching process �  cf�
Gosselin " Lebreton� ����  Houllier� ��#%� p��('  Karlin " Taylor� ���'��
Une question qui pourrait �tre par exemple abord�e est la suivante � est
il
plus e�cace d�agir sur la dur�e de rotation ou sur le dme de l�ang�lique pour
maintenir sa pr�sence*

Le mod�le hybride a �galement �t� employ� pour calculer la densit�
moyenne �e�ectif ou surface terri�re� d�un peuplement soumis � des coupes
p�riodiques� en fonction de la dur�e de la rotation et des dme� probl�matique
qui se pose � chaque plan d�am�nagement �Durrieu de Madron et al�� ���#  
Picard� ���#�� Compte
tenu des approximations du mod�le hybride� c�est
la d�marche plus que les valeurs num�riques qui est � retenir� N�anmoins
toute estimation de la reconstitution du stock de bois dans un peuplement
apr�s exploitation repose� explicitement ou non� sur un mod�le de dynamique
foresti�re� Dans les plans d�am�nagement actuels� la dynamique est souvent
r�sum�e par un accroissement diam�trique constant a et un taux de mortalit�
constant m� Ce mod�le simpliste se traduit par une distribution diam�trique
dans l��tat stationnaire �en supposant le recrutement constant� de forme ex

ponentielle de param�tre m�a� M�me si un mod�le matriciel ou hybride peut
para!tre grossier� il est toujours plus r�aliste qu�un tel mod�le� et permet avec
des calculs du m�me ordre de di�cult� de r�pondre en partie � la question
pos�e�





Conclusions et perspectives

L
�objectif de cette th�se �tait� rappelons
le� de construire un mo


d�le de dynamique foresti�re qui fonctionne � un niveau de description
interm�diaire entre l�arbre et la distribution et qui ne conserve que l�informa

tion utile au gestionnaire forestier� Il n�est aujourd�hui pas possible d�a�rmer
que tel niveau de description plut�t que tel autre soit davantage pertinent
pour r�pondre aux besoins de l�am�nagiste forestier dans les zones tropicales
humides� Des tenants du r�ductionnisme � tous crins �Bossel� ����  Friend
et al�� ������ pour qui un mod�le est d�autant plus pertinent qu�il int�gre
des processus d�taill�s � �ne �chelle� aux partisans des mod�les aussi g�n�

raux que possible dans les limites d�un r�alisme minimal �Zeide� ������ les
points de vue sont contrast�s� Le mod�le arbre d�pendant des distances qui
a �t� construit au chapitre � est symptomatique de la di�cult� � trancher �
ce mod�le pr�dit en e�et mal les caract�ristiques individuelles comme les ac

croissements diam�triques� mais pr�dit correctement les caract�ristiques du
peuplement comme la distribution diam�trique� la distribution en hauteur�
la r�partition spatiale � grande �chelle� Faut
il alors rechercher des �quations
plus r�alistes au niveau individuel� quitte � perdre en g�n�ralit�� ou peut
on
ignorer les d�fauts au niveau individuel pour ne retenir que le comportement
global� quitte � se fourvoyer dans une mod�lisation inexacte des m�canismes
� l��chelle individuelle*

Faute de r�pondre � cette question� on peut rechercher � partir de quel
niveau de simpli�cation les r�sultats d�un mod�le d�taill� se d�gradent �Deut

schman� ���%�� Les m�thodes permettant de passer d�un mod�le arbre � un
mod�le de distribution continue sont r�sum�es dans les tableaux ��� et ��#�
En l�absence d�interactions �tableau ����� un mod�le arbre s�agr�ge parfai

tement en un mod�le de distribution� que la croissance soit stochastique ou
discr�te � lorsque le temps est discret� il s�agit essentiellement d�un change

ment de variable  lorsque le temps est continu� le mod�le se ram�ne � une
EDP de Fokker
Planck qui se ram�ne elle
m�me � une �quation de transport
dans le cas d�terministe� En pr�sence d�interactions d�pendantes des dis

tances� la m�thode des moments permet de se ramener � un syst�me d�EDP
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sur les moments du processus ponctuel dynamique correspondant au mod�le
arbre�

Notre contribution � cette m�thodologie de changement de niveau de des

cription concerne le cas des mod�les arbre avec interactions ind�pendantes
des distances� Dans ce cas on peut se ramener � une �quation de transport non
lin�aire� qui est l��quivalent formel de l��quation de transport lin�aire issue de
l�EDP de Fokker
Planck lorsque les vitesses de transport d�pendent de la dis

tribution f �cf� par exemple Kohyama� ��#�� ����� ������ De plus l��quation
du moment d�ordre � dans le cas d�interactions d�pendantes des distances se
ram�ne � la m�me �quation de transport si le peuplement n�est pas struc

tur� �c�est
�
dire si les moments d�ordre sup�rieur � � sont n�gligeables� ou
si l�intensit� � s�interpr�te comme la distribution d�une population de taille
in�nie localis�e ponctuellement�

L�application syst�matique de ces m�thodes au mod�le arbre d�pendant
des distances construit au chapitre � montre que l�important pour pr�server
les r�sultats du mod�le d�taill� n�est pas tant la description au niveau de l�in

dividu que la spatialisation des interactions �Durrett " Levin� ����  Tilman
" Kareiva� ������ On peut ainsi proposer la d�marche suivante pour tenter
de simpli�er un mod�le arbre d�pendant des distances �

�� se ramener d�un mod�le arbre d�pendant des distances � un mod�le
arbre ind�pendant des distances en appliquant l�approximation du champ
moyen  

�� si le mod�le non spatialis� a un comportement di��rent du mod�le
spatialis�� appliquer la m�thode des moments  

�� sinon� se ramener � un mod�le de distribution ind�pendant des dis

tances �EDP de transport non lin�aire��

La gen�se de la structuration spatiale du peuplement et la relation qu�elle
entretient avec la mod�lisation des interactions doit donc �tre comprise si
l�on cherche � agr�ger des interactions spatialis�es en des interactions non
spatialis�es� Cette agr�gation peut �tre �galement r�alis�e selon une approche
hi�rarchique en d�limitant des unit�s au sein duquel les interactions peuvent
�tre fortes� et entre lesquelles les interactions doivent �tre faibles �Auger�
������ Cette approche a �t� suivie dans le chapitre � pour tenter de d�couper
les parcelles de Paracou en placettes ind�pendantes� comme cela est suppos�
dans les mod�les de trou�es�

Le d�coupage en placettes ind�pendantes peut de fait �tre r�alis� � condi

tion de les construire autour des gros arbres� � Paracou la r�partition spa

tiales des arbres est sch�matiquement agr�g�e � moyenne �chelle �� �� m�
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et r�guli�re � grande �chelle �� 
� m�� Les agr�gats sont le fait des petits
arbres tandis que la r�gularit� est le fait des gros� et la r�partition des petits
est grosso modo ind�pendante de celle des gros arbres � ces caract�ristiques
su�sent � expliquer le r�le structurateur des gros arbres� La recherche de
bosquets ind�pendant renvoie ainsi au d�terminisme du placement des indi

vidus� Le mod�le arbre construit au chapitre � montre que la comp�tition
pour la lumi�re g�n�re des r�partitions spatiales compatibles avec la r�gula

rit� observ�e � grande �chelle � Paracou�

La pr�sence d�interactions spatialis�es constitue ainsi une premi�re pierre
d�achoppement au passage d�un mod�le arbre � un mod�le moins d�taill��
qui peut �tre surmont�e� comme on vient de le dire �

� en appliquant la m�thode des moments� de mani�re � obtenir un mod�le
de distribution d�pendant implicitement des distances  

� en recherchant un niveau hi�rarchique sup�rieur �en l�occurrence les
bosquets� o� les interactions ne se font plus sentir� ce qui n�cessite de
bien comprendre le d�terminisme des structures spatiales�

Une deuxi�me pierre d�achoppement potentielle est la taille des e�ectifs�
L�agr�gation d�un mod�le arbre avec interactions ind�pendantes des distances
ou absentes en un mod�le de distribution n�est parfaite en toute rigueur que
lorsque la taille de la population est in�nie� Il peut donc y avoir un e�et
de taille �nie qui a �t� �tudi�e dans le chapitre � � l�aide d�un mod�le hy

bride � la fois matriciel pour les petits �mod�le matriciel de Favrichon� ���'�
et individuel pour les gros arbres� Bien que cette partie du travail ne soit
pas achev�e� il ressort d�j� que la dynamique individuellement stochastique
des gros arbres induit des petites �uctuations al�atoires des grandeurs glo

bales autour de leur trajectoire d�terministe d��nie par le mod�le purement
matriciel�

Nous estimons n�anmoins que dans bien des cas un mod�le arbre peut
�tre ramen�� avec une approximation de bonne qualit�� � un mod�le de dis

tribution continue� Il est r�v�lateur de constater ainsi que l��quipe qui a mis
au point sortie �Pacala et al�� ����� ���%�� un des mod�les forestiers arbre
d�pendants des distances les plus aboutis� a travaill� aussit�t apr�s � le d�

grader en des mod�les � base d�EDP plus simples et plus abordables d�un
point de vue analytique� D�autres travaux en foresterie �Fulton� ����  Li

schke et al�� ���#�� et plus g�n�ralement en �cologie �Wilson� ���%� ���#��
montrent qu�il n�est pas n�cessaire de descendre au niveau de l�individu pour
pr�dire le comportement au niveau de la population� La physique statistique
est l� aussi pour nous le rappeler� On peut esp�rer ainsi que les EDP� qui
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pour l�instant ne sont gu�re utilis�e en foresterie� d�voilent tout leur int�r�t
�Holmes et al�� ������

Avant de tourner la page� on peut se demander ce qu�un tel travail a pu
apporter de fa	on appliqu�e au gestionnaire forestier� Force est de constater
tout d�abord que les mod�les de dynamique foresti�re sont peu utilis�s dans
les plans d�am�nagement forestier tropicaux � l�estimation de l��volution de
la ressource bois se fait le plus souvent � partir de consid�rations globales
�accroissements diam�triques constants� taux de mortalit� constants����� La
di�usion des mod�les forestiers serait vraisemblablement facilit�e par leur
g�n�ralit� � un mod�le dont la mise en ,uvre ne n�cessiterait que l�estima

tion de quelques param�tres serait plus facilement di�usable qu�un mod�le
empirique dont les �quations devraient �tre reconstruites pour s�ajuster lo

calement aux donn�es� Les mod�les de trou�es� qui ont constitu� le point de
d�part de ce travail� pr�sentent justement l�int�r�t de reposer sur une famille
d��quations de croissance qui d�pend de peu de param�tres�

La contrepartie de cette g�n�ralit� est� comme on l�a vu au chapitre ��
d�obtenir des �quations qui � collent � peu aux donn�es individuelles� Les
m�thodes de passage d�un mod�le arbre � un mod�le de distribution continue
ont alors peut
�tre leur r�le � jouer en permettant l�agr�gation d�un mod�le
arbre� a priori r�aliste mais complexe� en un mod�le de distribution dont
la forme �une �quation de transport� est plus g�n�rale� Le gestionnaire doit
alors intervenir pour pr�ciser quelle information peut �tre perdue au cours
de cette d�gradation� et quelle variables doivent au contraire �tre maintenues
avec une approximation aussi faible que possible� Dans le chapitre �� nous
nous sommes ainsi bas�s sur les distributions en diam�tre et en hauteur pour
�valuer l��quivalence de deux mod�les� mais le choix de caract�ristiques plus
globales permettrait de pousser l�agr�gation plus loin�

Perspectives

De nombreux approfondissements de ce travail restent � faire� On peut
les ranger suivant leur ordre de g�n�ralit�� c�est
�
dire selon qu�ils sont tri

butaires des donn�es de Paracou ou qu�ils sont susceptibles de d�boucher sur
des m�thodes plus g�n�rales�

Tout d�abord� la m�thode de d�coupage du peuplement en bosquets abor

d�e dans le chapitre � pourrait �tre r�abord�e en se basant sur un mod�le
de croissance � plut�t que de prendre comme crit�re d�ind�pendance des bos

quets la corr�lation spatiale entre l�accroissement en surface terri�re � �B et la
surface terri�re �B� il s�agirait d��valuer la d�pendance �a��B� d�une fonction
de croissance a �x�e a priori vis
�
vis de la surface terri�re B� du voisinage
du bosquet sujet� L�avantage d�une telle approche est que l�on estime directe
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ment si B� in�uence ou non la croissance du bosquet sujet� Son inconv�nient
est qu�elle n�cessite de �xer une forme de la fonction de croissance a a priori�
alors m�me que cette forme est susceptible de varier selon le d�coupage ef

fectu��

En tous les cas la possibilit� de construire de fa	on hi�rarchique des bos

quets avec des interactions intra bosquets fortes et des interactions inter bos

quets faibles reste � approfondir� Cette �tude doit vraisemblablement passer
par la compr�hension du lien entre la r�partition spatiale des arbres et leurs
interactions�

Cela nous am�ne � un deuxi�me axe d�approfondissement qui consisterait
� chercher un m�canisme explicatif des agr�gats � �( m observ�s � Paracou�
Une d�marche similaire � celle qui nous a permis dans le chapitre � de pro

poser la comp�tition pour la lumi�re comme responsable de la r�gularit� � �(
m pourrait �tre suivie � elle consisterait � ne tenir compte que d�un facteur
dans le mod�le �par exemple la comp�tition pour les ressources du sol sous
la forme d�un r�ducteur sym�trique� ou la dispersion des graines� et d��tu

dier les r�partitions spatiales ainsi produites� Puis il s�agirait d��tudier l�e�et
conjugu� de plusieurs de ces facteurs �cf� Busing� ���� qui produit des r�par

titions agr�gatives avec deux indices de comp�tition � un indice asym�trique
semblable � l�indice de comp�tition pour la lumi�re des mod�les de trou�es� et
un indice sym�trique identique � l�indice de comp�tition pour les ressources
du sol des mod�les de trou�es��

Cet approfondissement pourrait �tre conduit en s�appuyant sur le mod�le
arbre type mod�le de trou�es construit au chapitre �� Il pourrait �galement
s�appuyer sur le mod�le selva de Gourlet
Fleury ������� qui produit d�j� des
agr�gats � �( m � il s�agirait alors d�isoler quel m�canisme du mod�le� parmi
tous ceux pris en compte� est responsable des agr�gats�

Un troisi�me axe d�approfondissement consisterait � poursuivre l��tude
des m�thodes de passage d�un mod�le arbre d�pendant des distances � un
mod�le de distribution� Trois �tudes pourraient �tre men�es �

� appliquer les m�thodes d�velopp�es dans ce travail � un autre mod�le�
par exemple le mod�le selva de Gourlet
Fleury ������� a�n de saisir
�ventuellement les limites de ces m�thodes  

� approfondir la m�thode des moments en l�appliquant de fa	on compl�te
�c�est
�
dire en d�terminant l��quation d��volution du moment d�ordre
�� au mod�le arbre type mod�le de trou�es construit au chapitre � ou
au mod�le selva� Cela permettrait d��valuer s�il s�agit d�une approxi

mation acceptable du mod�le arbre d�pendant des distances  
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� �tendre les m�thodes de passage aux mod�les de distribution discr�te�
plus particuli�rement les mod�les matriciels de Usher�

Une �tude approfondie des m�thodes de passage d�un mod�le individuel
� un mod�le matriciel� ou d�un mod�le de distribution continue � un mod�le
matriciel� sera en tous cas n�cessaire pour achever le travail expos� dans
le chapitre �� Il s�agira essentiellement de proposer des contraintes �sur les
coe�cients du mod�le individuel ou ceux du mod�le matriciel� de fa	on �
satisfaire la continuit� des distributions au niveau du diam�tre seuil�

La construction d�un mod�le hybride devra �tre achev�e en �tudiant �ga

lement les cons�quences du choix du diam�tre seuil� aspect qui n�a pas �t�
abord� dans ce travail�

� plus long terme� on pourrait envisager �galement de faire d�boucher le
d�coupage du peuplement en bosquets sur un mod�le de dynamique fores

ti�re� Le d�coupage en bosquets a pour l�instant �t� �tudi� de fa	on statique�
� partir de l��tat du peuplement � un instant donn�� La construction des
bosquets se fait autour des gros arbres� Si l�on s�en tient � cette m�thode�
le passage � une �volution dynamique ne peut se faire que connaissant la
dynamique des gros arbres� Les questions qui se posent alors rejoignent celles
abord�es dans le chapitre � � propos du mod�le individuel pour les gros
arbres � � quel moment recruter un gros arbre* o� placer un gros arbre re

crut�* quelle est sa croissance et son taux de mortalit�* Le mod�le hybride
matriciel 4 individuel et un mod�le de bosquet pourraient � terme converger�
en utilisant le m�me diam�tre seuil dans les deux cas �diam�tre de transition
pour le mod�le hybride� diam�tre minimal des graines pour le d�coupage en
bosquets��

Au del� de ces questions m�thodologiques� des approfondissements de

vraient �tre men�s en lien avec les questions d�am�nagement forestier� En
supposant que le mod�le hybride matriciel 4 individuel soit achev�� trois
mod�les de dynamique foresti�re seraient disponibles sur le m�me site de Pa

racou � le mod�le matriciel de Favrichon ����'�� le mod�le arbre d�pendant
des distances de Gourlet
Fleury ������ et le mod�le hybride� Des probl�mes
d�am�nagement forestier pourraient alors �tre trait�s par les trois mod�les
simultan�ment� et les conclusions apport�es par chacun d�entre eux compa

r�es� Par exemple on pourrait traiter la question suivante � quel dme imposer
pour garantir sur le long terme un pourcentage �x� de reconstitution du
stock de bois� pour une dur�e de rotation donn�e* Les dme pr�dits par cha

cun des mod�les seraient compar�s et il s�agirait de rechercher les causes de
di��rences �ventuelles�



Scaling from an individual
based
to a distribution
based model of forest dynamics

Application to a tropical rain
forest in French Guiana

by

Nicolas PICARD

A model of forest dynamics� as a tool for forest management� can rely on
di�erent levels of stand description� tree� distribution or stand level� A way
to build a model at a level of description halfway between the tree and the
distribution is sought� It is based on the data from the permanent plots of
Paracou in French Guiana�

First� the relevance of a gap models is assessed� On one hand the compe

tition index of the gap models is used as an explanatory variable to predict
individual diameter increments� On the other hand we test whether the stand
can be spatially divided into independent plots� In both cases the relevance
of the method is denied� However an individual
based distance
dependent
model� that takes into account the competition for light only� is obtained� It
reproduces stand characteristics such as diameter and height distributions�
and the spatial pattern of trees on short distances�

Second� aggregation technics to shift from the tree to the distribution
level are established� A mathematical framework to turn an individual
based
model into a distribution
based model is de�ned� using technics from the
physics �Liouville�s equation� mean �eld approximation� moment method��
Applying these methods to the tree model previously built� it appears that
spatial e�ects cannot be disregarded� Then an hybrid model that mixes the
individual and the distribution descriptions is de�ned� the transition from the
former to the latter occurring at a threshold diameter of �( cm� This model
shows the stochastic variability bound to the demography of large trees�
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Un mod�le de dynamique foresti�re� consid�r� comme un outil d�aide � l�am�

nagement forestier� peut reposer sur di��rents niveaux de description du peu

plement � arbre� distribution ou peuplement� Une approche est recherch�e
pour construire un mod�le � un niveau de description interm�diaire entre
l�arbre et le peuplement� en s�appuyant sur les donn�es du dispositif sylvicole
de Paracou en Guyane fran	aise�

Dans un premier temps la possibilit� de construire un mod�le de trou�es
est �valu�e sous deux angles � d�une part en regardant si la variable d�interac

tion des mod�les de trou�es permet d�expliquer les accroissements observ�s �
Paracou� d�autre part en testant si le peuplement peut �tre d�coup� en pla

cettes ind�pendantes� Dans les deux cas les r�sultats n�encouragent pas � la
construction d�un mod�le de trou�es� N�anmoins un mod�le arbre d�pendant
des distances� qui ne tient compte que de la comp�tition pour la lumi�re est
obtenu  ce mod�le permet de reproduire les distributions diam�triques et en
hauteur ainsi que la r�partition spatiale � grande �chelle �9�( m� observ�es
� Paracou�

Dans un deuxi�me temps des m�thodes pour changer de niveau de descrip

tion sont �tablies� en suivant deux approches � la premi�re est une approche
m�thodologique permettant de transposer les �quations d�un mod�le arbre
en un mod�le de distribution en utilisant des techniques issues de la physique
�th�or�me de Liouville� approximation du champs moyen� m�thode des mo

ments�� Cette m�thodologie est appliqu�e au mod�le arbre construit dans la
premi�re partie� Il en ressort que l�espace joue dans ce mod�le un r�le qui
ne peut �tre n�glig�� Dans une deuxi�me approche un mod�le qui m�lange
le niveau individuel et le niveau distribution est construit� la transition de
la composant distribution � la composante individuelle s�e�ectuant au dia

m�tre de �( cm� Ce mod�le met en �vidence la variabilit� stochastique li�e �
la d�mographie des arbres de grande taille�
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Annexe A

Th�orie de l�agr�gation et
mod�les forestiers

U
n m�me syst�me est g�n�ralement d�crit et mod�lis� avec un niveau

de �nesse di��rent selon le ph�nom�ne que l�on cherche � expliquer�
Par exemple en physique� un gaz pourra �tre d�crit �

� � l��chelle atomique par la m�canique quantique si on veut expliquer
l�absorption et l��mission de raies du spectre lumineux �comme dans
un laser�  

� � l��chelle mol�culaire par la th�orie cin�tique des gaz si on veut expli

quer la pression exerc�e par un gaz sur une surface  

� � l��chelle macroscopique par la thermodynamique si on veut expliquer
ses variations de temp�rature� volume et pression�

Pour en venir � un exemple plus forestier� une for�t pourra �tre d�crite �

� � l��chelle de la feuille par un mod�le �cophysiologique si on veut pr�dire
la photosynth�se  

� � l��chelle de l�arbre par un mod�le d�arbre si on veut pr�dire la crois

sance diam�trique  

� � l��chelle du peuplement par un mod�le global si on veut pr�dire le
volume de bois exploitable�

Mettre en communication deux mod�les reposant sur des niveaux de des

cription di��rents est un th�me qui revient assez souvent en �cologie en g�

n�ral� et en �cologie foresti�re en particulier� Pour revenir � l�exemple d�un
gaz en physique� la communication entre le niveau microscopique et le niveau
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macroscopique est assur�e par la physique statistique� qui permet de recons

truire certaines grandeurs macroscopiques telle que la pression� l��nergie� la
temp�rature � partir de variables microscopiques du syst�me� La pertinence
des variables macroscopiques comme r�sum�s de l��tat microscopique du sys

t�me est ainsi d�montr�e� Il n�existe cependant pas en �cologie de th�orie
�quivalente aussi aboutie �Mullon� ���'�� La probl�matique du changement
d��chelles� pour reprendre un terme dont le sens a peut
�tre �t� �dulcor� par
un usage trop intensif� se d�cline plut�t par une multitude d�exemples�

L�objectif de cette annexe est de faire une revue bibliographique sur le
th�me de l�agr�gation en foresterie� a�n de planter le d�cor du travail e�ectu��
Une part� s1rement disproportionn�e par rapport � son importance r�elle
dans la probl�matique du changement d��chelles� sera accord�e aux mod�les
de trou�es �� gap models ��� car cette famille de mod�les forestiers constitue
le point de d�part de ce travail�

L�annexe est organis�e de la fa	on suivante � dans un premier temps �.
A���� la th�orie de l�agr�gation sera rapidement pr�sent�e� On verra comment
cette th�orie fournit un cadre conceptuel adapt� � la fois pour d��nir ce qu�est
un mod�le et pour traiter des changements de niveaux de description entre
mod�les� Puis une classi�cation des mod�les forestiers sera pr�sent�e �. A����
et des exemples correspondant � chaque cas seront pr�sent�s �. A���� Le
quatri�me paragraphe sera consacr� plus particuli�rement � la cat�gorie de
mod�les forestiers que constituent les mod�les de trou�es� Dans un cinqui�me
temps �. A�'� seront pr�sent�s les mod�les forestiers qui� par construction� se
situent � des niveaux interm�diaires entre les classes d��nies au paragraphe
A��� En�n le paragraphe A�% exposera quelques techniques utilis�es pour
passer d�un type de mod�les � un autre�

A�� Th�orie de l�agr�gation

La th�orie de l�agr�gation est une th�orie essentiellement math�matique
qui vise � rechercher sous quelles conditions un syst�me dynamique dans un
espace R

n peut �tre projet� sur un espace R
p avec p � n� de sorte que le

projet� constitue lui
m�me un syst�me dynamique� Iwasa et al� ���#��  Rit

chie " Hann ������ font remonter son origine aux ann�es '( dans le domaine
de l��conomie� bien qu�il s�agisse d�une th�orie qui� avec un vocabulaire nou

veau et une fa	on assez parlante de pr�senter les choses� reprend des id�es
math�matiques plus anciennes�
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A���� Notions de base

Les notions de base sont pr�sent�es dans Iwasa et al� ���#�� ��#��  Lu

ckyanov ���#��  Ritchie " Hann ������ par exemple� Soit un syst�me d�crit
par un vecteur d��tat x � F � R

n ou par un vecteur d��tat y � G � R
p avec

p � n� La variable x constitue le niveau de description microscopique et la
variable y le niveau de description macroscopique� On suppose de plus qu�il
existe une fonction�� appel�e op�rateur d�agr�gation �on pr�cise parfois � op�

rateur d�agr�gation active�� qui permet de passer du niveau microscopique
au niveau macroscopique � y � ��x��

Le ph�nom�ne que l�on �tudie se traduit� au niveau microscopique� par
une fonction � qui associe � l��tat microscopique x un �tat x�� Le m�me ph�

nom�ne se traduit� au niveau macroscopique� par une fonction  qui associe
� l��tat macroscopique y un �tat y�� Un op�rateur d�agr�gation �� �on pr�cise
parfois � op�rateur d�agr�gation passive� permet de passer de x� � y�� La ques

tion � laquelle t�che de r�pondre la th�orie de l�agr�gation est de savoir sous
quelles conditions les deux niveaux de description sont coh�rents� c�est
�
dire
sous quelles conditions le sch�ma d�agr�gation suivant est commutatif �

Niveau microscopique � x
�

��

�

��

x�

�
�

��
Niveau macroscopique � y

 
�� y�

�A���

Il y a en e�et avec ce diagramme deux fa	ons de calculer y� �

y� � �
��x�� � �� � ��x�

y� �  �y� �  ���x�
Par d��nition� il y a agr�gation parfaite si le diagramme �A��� est commutatif
�Iwasa et al�� ��#�  Ritchie " Hann� ������ c�est
�
dire si �

�
� � � �  �� �A���

En cas d�agr�gation non parfaite �on dit aussi approximative�� on d��nit l�er

reur d�agr�gation par �O�Neill " Rust� ����� � ��x� � k ���x�� �� � ��x�k�

Exemple �Rastetter et al�� �		
� � le syst�me �tudi� est un houppier d�arbre
compos� de N feuilles� et le ph�nom�ne �tudi� est la photosynth�se
 Au niveau mi�
croscopique� chaque feuille est caract�ris�e par deux variables � l�intensit� lumineuse
qu�elle re�oit i� et son rendement e �

x � �i� � � � iN � e� � � � eN 	 � n � �N
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Au niveau macroscopique� le houppier est caract�ris� par l�intensit� lumineuse
moyenne et le rendement moyen �

y � ���� �e	 � ���i� � � � iN 	 ���e� � � � eN 		 � p � �

o� � est l�op�rateur moyenne �

��z� � � � zk	 �



k

kX
i��

zi � �z

Soit P est la courbe de photosynth�se d�une feuille 
fonction de son rendement et
de l�intensit� lumineuse re�ue�
 La fonction � est alors l�application de R�N dans
R
N telle que �

x� � �P �i�� e�	 � � � P �iN � eN 		 � �p� � � � pN 	

et l�op�rateur d�agr�gation passive est � nouveau l�op�rateur moyenne �

y� � �
�
x�

�
� �p

L�op�rateur d�agr�gation � �tant dans cet exemple �x�� le probl�me est de d��nir
l�application � de R

� dans R de fa�on � minimiser l�erreur d�agr�gation 
Iwasa
et al�� �� ��
 Si on prend � � P � alors l�erreur n�est en g�n�ral pas nulle puisqu�en
g�n�ral �

P �i� e	 �� P ���� �e	

Lorsque x et x� appartiennent au m�me espace� c�est
�
dire que � est une
application d�un espace dans lui
m�me� alors il n�y a pas lieu de distinguer
l�agr�gation active de l�agr�gation passive � � � ��� Un cas particulier impor

tant est celui des syst�mes dynamiques� o� x est l��tat du syst�me au temps
t� x� est l��tat du syst�me au temps t� � t� et � est la fonction d��volution
temporelle du syst�me�

On se restreint dor�navant au cas des syst�mes dynamiques �pour lesquels
� � �

��� On note �t la fonction qui � l��tat microscopique initial x� du
syst�me associe son �tat microscopique xt au temps t �avec bien s1r �� � Id��
Lorsque le temps est continu �t � R�� on peut d��nir �s�il existe� le g�n�rateur
u par �

u�x� � lim
t��

�t�x�� Id�x�
t

�A���

de sorte que les trajectoires �xt�t�R du syst�me sont solutions de l��quation
di��rentielle �

dxt
dt
� u�xt� �A���
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On note de m�me v le g�n�rateur de la fonction  t qui � l��tat macroscopique
initial y� du syst�me associe son �tat macroscopique yt au temps t� Il existe
dans ce cas quelques r�sultats th�oriques �

� le th�or�me d�Iwasa et al� ���#�� donne� �tant donn�s le g�n�rateur
u et l�op�rateur d�agr�gation �� une condition n�cessaire et su�sante
d�existence de v telle qu�il y ait agr�gation parfaite  

� le th�or�me de Gard ���##� g�n�ralise le th�or�me d�Iwasa et al� ���#��
aux syst�mes dynamiques stochastiques�

Par ailleurs Ritchie " Hann ������ ont introduit les notions de r�solution
apparente et fonctionnelle� La r�solution apparente se r�f�re � la variable
observ�e � il s�agit du niveau microscopique si la variable observ�e est x� et du
niveau macroscopique si la variable observ�e est y� La r�solution fonctionnelle
se r�f�re � la fonction utilis�e pour calculer les trajectoires � il s�agit du niveau
microscopique si la dynamique est bas�e sur �� et du niveau macroscopique si
la dynamique est bas�e sur  � On d��nit alors les mod
les agr�gatifs comme
les mod�les � r�solution apparente macroscopique et r�solution fonctionnelle
microscopique� et les mod
les d�sagr�gatifs comme les mod�les � r�solution
apparente microscopique et r�solution fonctionnelle macroscopique�

Nous verrons au paragraphe A�' des exemples de mod�les d�sagr�gatifs
en foresterie�

A���� Th	orie de l�agr	gation et mod�les

La th�orie de l�agr�gation permet de d��nir un mod�le� si l�on identi�e
le niveau microscopique � la r�alit� et le niveau macroscopique au mod�le�
Prenons l�exemple d�un arbre en for�t� qui pousse sous l�action de la lumi�re�
de l�eau� des �l�ments min�raux� de la comp�tition avec les autres arbres�
etc� Un mod�le de croissance en diam�tre de l�arbre peut �tre vu comme la
fonction d��volution a de la projection dans un espace de dimension � par un
op�rateur d�agr�gation de la r�alit� ��gure A���� Le mod�le est valide si le
diam�tre Dt pr�dit par le mod�le au temps t correspond au diam�tre observ�
dans la r�alit�� c�est
�
dire s�il y a agr�gation parfaite�

Dans ce travail� nous entendrons par mod�le un ensemble d��quations per

mettant de calculer l��volution temporelle d�un syst�me dynamique d�crivant
un arbre ou un ensemble d�arbres �Houllier et al�� ������ Il s�agit l� d�une
d��nition restrictive d�un mod�le �Franc� ���#d  Legay� ������

La th�orie de l�agr�gation fournit �galement un cadre naturel � l��tude
des changements d��chelle entre mod�les� si l�on identi�e � pr�sent le niveau
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etc�
��

�

��

�

��
D�

dD

dt
� a�D�

�� Dt

Fig� A��� D��nition d�un mod
le comme la r�alit� r�sum�e par un op�rateur
d�agr�gation � � le mod
le r�sume l�arbre par son diam
tre D et sa croissance
par une fonction de croissance a�

microscopique avec un mod�le d�taill� et le niveau macroscopique avec un
mod�le moins d�taill��

L�int�r�t de la th�orie de l�agr�gation est de montrer que l�important en
mod�lisation n�est pas tant le mod�le agr�g�  que l�op�rateur d�agr�ga

tion �� Les th�or�mes sur l�agr�gation parfaite visent en e�et � d��nir les
conditions sur l�op�rateur � pour qu�il existe un mod�le agr�g�  tel qu�il y
ait agr�gation parfaite� +tant donn�s un mod�le d�taill� � et un op�rateur
d�agr�gation �� s�il y a agr�gation parfaite alors la forme du mod�le agr�g�
 est impos�e par la relation � � � � �  ���

En d�autres mots � la di�cult� en mod�lisation n�est pas tant de construire
le mod�le que de trouver des variables descriptives qui r�sument de fa	on
pertinente le syst�me / Une fois d��nies ces variables �ce qui revient � d��nir
l�op�rateur d�agr�gation�� la forme du mod�le d�coule naturellement���

Cet int�r�t de la th�orie de l�agr�gation est assez conceptuel� En pratique
la th�orie n�est que de peu de secours pour trouver les variables macrosco

piques pertinentes� puis pour construire le mod�le agr�g�� Prenons le cas
illustr� sur la �gure A�� o� l�on cherche � construire un mod�le de la r�alit� �
en pratique l��tat et la fonction d��volution microscopiques sont inconnus� de
sorte que l�op�rateur d�agr�gation ne peut pas �tre explicit�� Prendre le dia

m�tre comme variable descriptive macroscopique plut�t que la hauteur� ou la
masse foliaire� etc�� est un choix du mod�lisateur qui ne peut pas �tre guid�
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par la th�orie de l�agr�gation� De m�me consid�rons l�exemple de l�agr�gation
entre �

� d�une part un mod�le microscopique qui pr�dit l��volution du diam�tre
d�une in�nit� d�arbres�

� et d�autre part un mod�le macroscopique qui pr�dit l��volution de la
distribution diam�trique�

Dans ce cas les espaces microscopiques et macroscopiques sont tous deux
de dimension in�nie� Nous justi�erons au chapitre � �. ����� p��''� qu�il s�agit
bien d�une agr�gation� L�op�rateur d�agr�gation est celui qui� � un �chantillon
de taille in�nie� associe sa fonction de distribution� Un tel op�rateur ne peut
pas �tre explicit� sous une forme utile aux calculs� de sorte que dans ce cas
encore la th�orie de l�agr�gation est de peu d�aide pratique� Le chapitre �
propose une solution pour s�en sortir dans un cas pareil�

A���
 Quelques d	veloppements

Les quelques d�veloppements qui suivent sont essentiellement tir�s d�une
s�rie de documents de travail de Franc ����#a�c� ����a�b�  Franc " Arino
������  Franc " Picard ������  Franc et al� �����b��

Reformulation de l�agr�gation parfaite sans faire appel �  � L�agr�

gation parfaite� d��nie par l��quation �A��� �avec �� � ��� peut �tre r��crite
sous la forme �

� �x��x�� � F�� ��x�� � ��x��
 � � ��x�� � � � ��x�� �A�'�

Cette formulation� qui ne fait pas appel � la fonction agr�g�e  � montre que
l�important pour l�agr�gation parfaite est le choix de l�op�rateur � �pour �
donn���

D�monstration � 
A
�� � 
A
	� puisque �

��x�	 � ��x�	� � � ��x�	 � � � ��x�	

et � � ��x�	 � � � ��x�	 et � ���x�	 � � � ��x�	

R�ciproquement� montrons que 
A
	� � 
A
��
 On d��nit l�application � de

G � ��F	 dans G par �

�y � G� ��y	 � � � ��x	 avec x � ����fyg	
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La relation 
A
	� assure que le choix de x est indi��rent� donc que � est bien une
application
 On v�ri�e imm�diatement que la fonction � d��nie par cette relation
v�ri�e l��galit� 
A
��


Ainsi� si on d��nit la relation d��quivalence � sur F par � x� � x� 

��x�� � ��x��� alors G est l�espace quotient F� � et le mod�le agr�g� agit
sur les classes d��quivalence d��nies par ��

R��criture de l�agr�gation parfaite en temps continu� On note comme
pr�c�demment �t �respectivement  t� la fonction d��volution du syst�me mi

croscopique �respectivement macroscopique� et u �respectivement v� son g�

n�rateur d��ni par l��quation �A���� Pour un temps in�nit�simal dt� l�agr�

gation parfaite �A��� s��crit �

� � �dt �  dt ��
� � �Id � udt� � �Id � vdt� ��

� � Id � �� � udt � Id ��� dt v ��
o�� en notant x � �x�� � � � � xn�� �� est l�application de F dans son espace
tangent qui � x associe

Pn
i�� �����xi��x�� L�agr�gation parfaite s��crit �na


lement en fonction des g�n�rateurs �

�� � u � v ��

Agr�gation parfaite et s�paration des variables� Consid�rons un sys

t�me dynamique dont l��tat x est d�crit par une �quation di��rentielle du
type �A���� Il y a s�paration des variables si � un changement de coordonn�es
� pr�s on peut se ramener � des variables y � R

p et z � R
n�p � �y� z� � F �

dont les �volutions temporelles sont ind�pendantes� c�est
�
dire qu�il existe
des fonctions  p et  n�p telles que �

� � �t � ����y� z� � � p�y� �  n�p�z��
La s�paration des variables implique l�agr�gation parfaite�

D�monstration � soient �p et �n�p les projections telles que �p�y� z	 � y et
�n�p�y� z	 � z
 On pose � �p � �p �� et �n�p � �n�p ��
 En posant �y� z	 � ��x	�
on a �

��p � �t�x	 ��n�p � �t�x		 �
�
�p � � � �t � �

���y� z	 � �n�p � � � �t � ����y� z	
�

� ��p�y	 � �n�p�z		
� ��p � �p�y� z	 � �n�p � �n�p�y� z		
� ��p � �p�x	 � �n�p � �n�p�x		
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On obtient ainsi deux agr�gations parfaites d�op�rateurs �p et �n�p� et de mod�les
agr�g�s �p et �n�p


Le point int�ressant est cependant la r�ciproque de cette proposition� qui
reste pour le moment en suspens�

Agr�gation temporelle� L�agr�gation est parfois utilis�e avec une autre
acception que celle qui vient d��tre pr�sent�e � il s�agit d�agr�gation tempo

relle pour des syst�mes dont la dynamique est la superposition d�une dy

namique lente et d�une dynamique rapide �Auger� ����  Auger " Faivre�
������ Consid�rons par exemple une metapopulation constitu�e de deux po

pulations d�e�ectifs N� et N�� dont l��volution est gouvern�e par un syst�me
d��quations di��rentielles �

�����
����
dN�

dt
� b�N�� N�� � �a��N��

dN�

dt
� �b�N�� N�� � �a��N��

�A�%�

o� b repr�sente les migrations entre les deux populations� a� et a� repr�sentent
les �volutions intrins�ques � l�int�rieur de chacune des deux populations� et
� est une constante tr�s petite� Comme � � 
� la dynamique de migration
est rapide alors que les dynamiques intrins�ques sont lentes�

Si on n�glige dans un premier temps la dynamique lente �en posant � � ���
on observe d�une part que l�e�ectif total N � N��N� reste constant� d�autre
part que la dynamique de la metapopulation est d��nie par une seule �quation
di��rentielle �

dN�

dt
� b�N�� N �N��

Si cette �quation converge pour tout N vers un point �xe n�� �N� et que la
convergence est su�samment rapide� alors le syst�me initial �A�%� se ram�ne
� une �quation di��rentielle sur la vari�t� G � �n�� �N� � N � n�� �N��� de la
forme �

dN

dt
�
d �N� �N��

dt
� � �a� � n�� � a� � �Id� n�� �	�N�

Il y a agr�gation parce que l�on s�est ramen� d�un espace des phases �N�� N��
de dimension � � une vari�t� G de dimension �� en d�couplant la dynamique
rapide de la dynamique lente�

La dynamique rapide peut �galement �tre vue comme une perturbation
�d�ordre �� d�une agr�gation parfaite N � N� �N��
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A�� Classi	cation des mod�les forestiers

A���� Niveaux de description d�un peuplement

Des classi�cations des mod�les de dynamique foresti�re ont �t� propos�es
par divers auteurs �Bossel " Krieger� ����  Dale et al�� ��#'  Daniels "
Burkhart� ��##  Gourlet
Fleury " Montpied� ���'  Hara� ��##  Houllier�
��#%� ���'  Vanclay� ������ La plupart s�appuie sur la classi�cation de Munro
������� qui est bas�e sur le niveau de description du peuplement� L�avantage
de cette classi�cation est qu�elle s�ins�re naturellement dans le cadre de la
th�orie de l�agr�gation� chaque niveau de description correspondant � un
niveau d�agr�gation� On distingue ainsi �

� le niveau arbre� o� chaque individu est d�crit par un ensemble de va

riables telles que son diam�tre D� sa hauteur H� etc� Le peuplement est
d�crit par une collection f�D�� H�� � � � � � �DN � HN�g de ces variables� o�
N est le nombre d�individus dans le peuplement  

� le niveau distribution� o� les variables individuelles sont r�sum�es par
leur distribution� Le peuplement peut �tre d�crit de fa	on continue par
une densit� de distribution f�x� y� telle que f�x� y� dxdy est le nombre
d�arbres du peuplement dont le diam�tre vaut x � dx pr�s et la hauteur
y � dy pr�s� ou de fa	on discr�te par une distribution Nij en classes
de diam�tre et de hauteur� telle que Nij est le nombre d�arbres du
peuplement dans la ie classe de diam�tre et la je classe de hauteur  

� le niveau global� o� le peuplement est d�crit par un arbre moyen
�
�D� �H

�
et l�e�ectif N d�arbres�

Ces di��rents niveaux communiquent par des op�rateurs d�agr�gation �

Niveau arbre � f�D�� H�� � � � � � �DN � HN�g
�ad

��
�ag





Niveau distribution � f�D�H�

�dg
��

Niveau global �
�
�D� �H

�

o� �ad est l�op�rateur d�agr�gation qui � un �chantillon associe une estima

tion de sa densit� de distribution� �dg est l�op�rateur qui � une distribution
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associe associe son moment d�ordre �� et �ag est l�op�rateur qui � un �chan

tillon associe sa moyenne empirique �

�ad�f�D�� H�� � � � � � �DN � HN�g� � �Cardf�Di� Hi� � Di � Dk� Hi � Hlg�kl
�dg�f� �

�Z
xf�x� y� dxdy�

Z
yf�x� y�dxdy

�

�ag�f�D�� H�� � � � � � �DN � HN�g� �
�



N

NX
i��

Di�



N

NX
i��

Hi

�

o� Dk et Hl d�signent respectivement la ke classe de diam�tre et la le classe
de hauteur� On peut v�ri�er qu�� chaque �tat d�un niveau de description�
il existe plusieurs �tats du niveau inf�rieur qui lui correspondent par �� de
sorte que l�agr�gation correspond � une d�gradation de l�information�

A���� Types d�interaction entre arbres

La mani�re dont les interactions entre arbres sont mod�lis�es permet �ga

lement de distinguer di��rentes cat�gories de mod�les �Cz8r8n " Bartha�
������ Mod�liser les interactions entre arbres n�cessite d�abord de d��nir un
voisinage � comme l�ensemble des arbres qui interagissent avec l�arbre sujet�
L�e�et des interactions est ensuite typiquement quanti�� par une variable de
comp�tition L qui d�pend de l��tat de l�arbre et de son voisinage �� Par �tat
de l�arbre� on entend �

� son �tat �D�H� lorsque le peuplement est d�crit au niveau de l�arbre  

� la variable �x� y� ou les classes �Dk�Hl� lorsque le peuplement est d�crit
par une distribution  

� l��tat moyen
�
�D� �H

�
lorsque le peuplement est d�crit au niveau global�

La fa	on dont est d�crit le voisinage � o�re une deuxi�me cl� de classi

�cation des mod�les� qui est transversale � la premi�re� Dans Franc et al�
�����a�� la classi�cation des interactions est bas�e sur le niveau de descrip

tion des arbres de �� Comme � est un sous
ensemble du peuplement� il peut
en e�et �tre d�crit � son tour �

� au niveau de l�arbre�

� au niveau de la distribution�

� au niveau global�
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en tenant compte du fait que le niveau de description du voisinage � ne peut
pas �tre plus d�taill� que celui du peuplement�

Dans la plupart des classi�cations cependant� dont celle de Munro �������
les interactions sont class�es plus simplement selon qu�elles d�pendent ou
non des distances� c�est
�
dire selon ou non que les coordonn�es spatiales des
arbres font partie de l�espace des phases et que la d��nition du voisinage � re

posent sur elles� On suppose alors implicitement que le niveau de description
des arbres dans le voisinage � est le m�me que le niveau de description des
arbres dans le peuplement� ce qui est g�n�ralement le cas pour les mod�les
rencontr�s dans la la litt�rature� On s�en tiendra � cette classi�cation�

A���
 Classi�cation

La classi�cation des mod�les de dynamique foresti�re que nous utilisons
dans ce travail est r�sum�e dans le tableau A��� L�absence d�interaction si

gni�e que l��volution de l��tat d�un arbre n�est fonction que de son �tat�
Cette classi�cation peut �tre �tendue aux mod�les �cologiques en g�n�ral� en
parlant d�individus plut�t que d�arbres �Franc et al�� ����a��

Tab� A��� Classi�cation des mod
les de dynamique foresti
re�
Interactions

d�pendantes des
distances

ind�pendantes des
distances

absentes

N
iv
ea
u
de
de
sc
ri
pt
io
n

du
p
eu
pl
em
en
t ar

br
e mod�le arbre

d�pendant des
distances

mod�le arbre
ind�pendant des

distances

mod�le arbre sans
interactions

di
st
ri
bu
ti
on mod�le de

distribution
d�pendant des

distances

mod�le de
distribution

ind�pendant des
distances

mod�le de
distribution sans

interactions

gl
ob
al 
 mod�le de

peuplement
mod�le de

peuplement

Bien que cela ne soit pas mis en relief dans le tableau A��� la notion d�in

teraction n�est pas exactement la m�me pour les mod�les arbre et pour les
mod�les de distribution� Dans le premier cas les interactions sont des inter

actions entre individus� Dans le second cas les arbres ne sont pas identi�ables
et les interactions sont plut�t des interactions entre populations�

Plus pr�cis�ment� dans le cas d�un mod�le de distribution ind�pendant des
distances� les interactions peuvent s�interpr�ter comme l�interaction entre un



Exemples de mod�les ���

arbre �non identi��� et d�autres arbres �non identi��s� de la m�me population�
ou comme l�interaction entre la population et elle
m�me� Dans le cas d�un
mod�le de distribution d�pendant des distances� deux situations peuvent �tre
distingu�es �

� lorsque la distribution d�pend de variables d�espace et d�crit� en chaque
point� une population locale� les interactions repr�sentent des interac

tions entre populations �ou encore les interactions entre un arbre� non
identi��� d�une population et d�autres arbres� non identi��s� d�une po

pulation voisine�  

� lorsque la distribution d�pend d�un terme suppl�mentaire qui d�crit la
structure spatiale du peuplement �mod�le de distribution d�pendant
implicitement des distances�� les interactions repr�sentent les interac

tions � l�int�rieur d�une m�me population structur�e spatialement�

Nous reviendrons plus en d�tail sur cette distinction page �''�

A�� Exemples de mod�les

Cette partie vise � illustrer la classi�cation �tablie au paragraphe pr�c�

dent en donnant quelques exemples de chacune des cat�gories �tablies dans
le tableau A��� par ordre croissant de niveau de d�tail�

A�
�� Mod�les de peuplement

Une revue de ces mod�les est pr�sent�e dans Vanclay ������� Des exemples
en sont fournis par Dh�te ����%�  Moser ������  Sterba " Monserud �������
Le peuplement est g�n�ralement d�crit par sa surface terri�re totale B ou
le volume de bois total V � Ces grandeurs extensives synth�tisent l��tat de
l�arbre moyen � �B ou �V � et l�e�ectif d�arbres dans le peuplement �B � N �B��
Ces mod�les sont en fait des tables de production ou de croissance� selon que
le mod�le pr�dit l��tat du peuplement �B ou V � ou son accroissement ��B
ou �V ��

Dans le cas des mod�les de peuplement� la distinction entre pr�sence
ou absence d�interactions n�a pas lieu d��tre puisqu�il y a confusion entre
l��tat d�un arbre et l��tat du peuplement� Une relation de croissance du type �
� �B � f

�
�B
�

peut ainsi s�interpr�ter comme l�absence d�interactions puisque
l��volution de l��tat de l�arbre moyen ne d�pend que de cet �tat� et peut
simultan�ment s�interpr�ter comme la pr�sence d�interactions ind�pendantes
des distances puisque l��volution de l��tat de l�arbre moyen d�pend de l��tat
du peuplement�
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Les mod�les de peuplement supposent que tous les arbres sont assimi

lables � l�arbre moyen� Ce sont donc des r�sum�s pertinents de la dyna

mique foresti�re pour des peuplements monosp�ci�ques �quiennes� tels que
des plantations ou bon nombre de for�ts monosp�ci�ques g�r�es en Europe�
Ils peuvent �tre utile �galement pour estimer en premi�re approximation la
productivit� des formations foresti�res s�ches sous les tropiques� o� l�exploi

tation du bois de chau�e remet r�guli�rement � z�ro l��ge du peuplement
�FAO� ��#��� Ces mod�les sont en revanche inadapt� pour d�crire la dyna

mique des for�ts tropicales humides� o� la diversit� sp�ci�que est forte et la
structure du peuplement fortement hi�rarchis�e�

A�
�� Mod�les de distribution

Une revue de ces mod�les �gure dans Derouet ������� Il convient de dis

tinguer quatre sous
ensembles au sein de cette cat�gorie de mod�les selon
d�une part que la distribution est d�crite de fa	on continue par une densit�
de distribution ou de fa	on discr�te par des e�ectifs par classes� et selon
d�autre part que le mod�le fonctionne en temps continu ou discret�

Distribution discr�te

La variable qui sert � la discr�tisation en classes est typiquement l�une
des variables suivantes �

� le diam�tre � le peuplement est alors d�crit par un vecteur N � �N� � � �NP 	
�

o� Ni est l�e�ectif dans la ie classe de diam�tre et P le nombre de classes
de diam�tre  

� la hauteur � on parle alors de mod
le de strates �Bossel " Krieger� �����
p��(  Houllier� ���'� p������ mais le principe reste le m�me que pour
les classes de diam�tres  

� l�esp�ce ou de l�appartenance � un groupe d�esp�ce � on obtient des
mod
les de succession v�g�tale� Le peuplement est toujours d�crit par
un vecteur N � �N� � � �NP 	

�� mais Ni repr�sente � pr�sent la proportion
d�arbres du peuplement appartenant � la ie esp�ce �

P
Ni � 
� et P

le nombre d�esp�ces pr�sentes� ou bien Ni repr�sente la fraction du
peuplement occup�e par le ie groupe d�esp�ce �caract�ristique d�un type
de structure du peuplement� et P le nombre de groupes d�esp�ces�

Dans Alvarez
Buylla " Garc:a
Barrios ������ la population mod�lis�e
est l�ensemble des graines de Cecropia obtusifolia dans une for�t tropicale
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humide � le vecteur d��tat N � �N� � � �NP 	
� donne le nombre de graines dans P

types de structures foresti�res �grand chablis� petit chablis� for�t secondaire�
etc���

Des m�thodes pour d�couper une variable continue en classes sont d�crites
dans Favrichon ����'� annexe �� et Bergonzini " Houde ����%�� Une m�thode
de d�coupage d�un peuplement en �tats discrets correspondant � des cort�ges
�oristiques est d�crite dans Moore " Noble ������� On distingue � pr�sent
les mod�les qui fonctionnent en temps discrets de ceux qui fonctionnent en
temps continu�

Distribution discr�te et temps discret� Pour les mod�les en classe de
diam�tre� la dynamique est alors mod�lis�e par une relation matricielle �

N�t � 
� � AN�t� �R

o� R est le vecteur recrutement qui indique l�e�ectif recrut� dans chaque
classe de diam�tre et A est une matrice de passage� dite matrice de Usher �
dont les coe�cients s�interpr�tent comme des probabilit�s de survivre en
restant dans la m�me classe ou en passant dans une classe sup�rieure� La
matrice A est l��quivalent pour des classes de taille de la matrice de Leslie
pour des classes d��ge �van Groenendael et al�� ��##�� C�est pourquoi ces
mod�les sont parfois appel�s mod�les d�mographiques �Houllier� ���'��

Lorsque les coe�cients de la matrice de Usher sont constants ou �voluent
ind�pendamment de l��tat du peuplement �pour traduire la variabilit� envi

ronnementale telle que les �uctuations climatiques�� on obtient un mod�le de
distribution sans interactions� Une revue de ce type de mod�les �gure dans
Favrichon ����'� p����  Alvarez
Buylla " Garc:a
Barrios ������ et comme
exemples on peut citer Houllier ���#%�  Lorimer " Frelich ���#��� Lorsque les
coe�cients de la matrice de Usher d�pendent de N� on obtient un mod�le de
distribution avec interactions ind�pendantes des distances� On parle �gale

ment dans ce cas de mod�le densit��d�pendant � Une revue de ces mod�les est
pr�sent�e dans Favrichon ����#b� et comme exemple on peut citer Favrichon
����'��

Des interactions d�pendantes des distances sont obtenues lorsque plu

sieurs peuplements sont dispos�s dans l�espace et que chacun d�entre eux
�volue selon un mod�le de Usher avec un terme suppl�mentaire de di�usion
inter peuplements� Un tel mod�le est �tudi� par exemple par Croc �������
Dans un tel mod�le de Usher spatialis�� les interactions d�pendantes des dis

tances ne repr�sentent pas tant des interactions entre arbres que des �ux
de migration entre peuplements � on rejoint alors le concept de metapopula

tion �Alvarez
Buylla " Garc:a
Barrios� ����  Kareiva " Wennergren� ���'  
Malanson " Armstrong� ���%��
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Comme exemple de mod�le de strates en temps discret� on peut citer le
mod�le flam de Fulton ������ ou DisCForM de Lischke et al� ����#�� Ce
sont des mod�les avec interactions ind�pendantes des distances qui fonction

nent sur le m�me principe que les mod�les en classes de diam�tre densit�

d�pendants�

Lorsque le d�coupage se fait selon l�esp�ce ou des groupes d�esp�ces� la
dynamique est mod�lis�e par une relation matricielle �

N�t� 
� � AN�t� �A���

o� A est � pr�sent une matrice markovienne �la somme des coe�cients sur
une colonne vaut ��� dont les coe�cients s�interpr�tent comme la probabilit�
qu�un arbre d�une esp�ce donn�e soit remplac� � sa mort par un arbre d�une
autre esp�ce� ou bien comme la probabilit� qu�une portion du terrain occup�e
par une association v�g�tale soit remplac� au cours de la succession par une
autre association v�g�tale�

Des exemples de tels mod�les sont donn�s par Horn ����'b�a� �d�coupage
selon l�esp�ce� ou Horn et al� ���#��  Usher ���#�� �d�coupage en groupes
d�esp�ces�� Dans Acevedo et al� ����'� ���%�� le d�coupage se fait �galement
selon des groupes d�esp�ces� mais des temps d�attente dans chacun des �tats
sont introduits de sorte que le mod�le obtenu est semi
markovien� Dans tous
ces exemples les coe�cients de la matrice A sont constants� ce qui en fait des
mod�les de distribution sans interactions�

Le point commun aux mod�les de distribution discr�te en temps discret
�except� les mod�les densit� d�pendants et les mod�les semi
markoviens� est
qu�ils peuvent �tre trait�s comme des cha!nes de Markov �une matrice de
Usher est une matrice markovienne si on rajoute l��tat absorbant � mort ���
Cet aspect est davantage d�velopp� dans Houllier ���#%�  Franc et al� �����a��
et discut� par van Hulst ���#(� qui remet en cause l�hypoth�se markovienne
que contredit les causes historiques de la dynamique�

Distribution discr�te et temps continu� Les mod�les de distribution
discr�te en temps discret peuvent �tre reformul�s en temps continu� Par
exemple Horn ����'b� pr�sente un mod�le �quivalent � �A��� en temps continu �
le peuplement est d�crit par le m�me vecteur N � �N� � � �NP 	

�� mais sa dy

namique est � pr�sent mod�lis�e par une �quation di��rentielle �

dN

dt
� �mN �mAN

o� m est le taux de mortalit�� Si �t � 
�m repr�sente une unit� de temps
petite au regard de la vitesse d��volution de N� on peut en e�et �crire �

N�t��t� � N�t� �
dN

dt
�t � N�t� �




m
��mN�t� �mAN�t��
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ce qui redonne bien l��quation �A���� D�autres exemples de mod�le de distri

bution discr�te en temps continu sont fournis par Shugart et al� ������  van
Hulst ������  Weinstein " Shugart ���#�� pour d�crire la succession v�g�tale
de groupes fonctionnels d�esp�ces�

Distribution continue et temps continu

Le peuplement est � pr�sent d�crit par une densit� de distribution� Le
plus souvent il s�agit d�une distribution diam�trique f telle que f�t� x� dx
est le nombre d�arbres du peuplement dont le diam�tre est compris entre x
et x � dx au temps t� En temps continu la dynamique est r�sum�e le plus
souvent par une EDP de Fokker
Planck �

�f

�t
�






��

�x�

�
a�f

�
� �

�x
�af��mf �A�#�

o� m est le taux de mortalit�� a la vitesse de croissance en diam�tre� et a
repr�sente la variabilit� des vitesses de croissance en diam�tre �cf� . A�%�' et
chapitre �� . ������ p��%'�� Le terme de mortalit� provoque une d�croissance
de la densit�� le terme en a un transport de la densit�� et le terme en a�

une di�usion de la densit�� Lorsque a � �� on est ramen� � une �quation de
transport avec puits�

Le point important est que l��quation de Fokker
Planck �A�#� traduit
de fa	on di��rentielle un processus de Markov � �tats continus� de la m�me
mani�re que l��quation �A��� traduit un processus de Markov � �tats discrets�
La forme non di��rentielle de l��quation de Fokker
Planck est l��quation de
Chapman
Kolmogorov� et l��quation de Fokker
Planck peut encore �tre vue
comme la forme que prend l��quation ma!tresse d�un processus de Markov
continu �au sens de la condition de continuit� de Lindeberg�� Ce point est
explicit� dans Franc ����#b�  Franc et al� �����a�  Gardiner ���#'��

Absence d�interactions� Lorsque les coe�cients a� a et m ne d�pendent
pas de la distribution f � on obtient un mod�le de distribution sans inter

actions� Par exemple Suzuki " Umemura ������ pr�sentent un mod�le de
distribution de la forme �A�#� avec �

a�t� � exp��kt�
a�t� � exp��kt�
m � cste

o� k est une constante� Un autre exemple est fourni par Hara " Wyszomirski
������� D�autres exemples encore sont cit�s par Houllier ���#%� p��(#  ���'��
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Ce genre de mod�le de la dynamique foresti�re se rencontre �galement
de fa	on implicite dans les plans d�am�nagement� lorsque l�on suppose une
vitesse de croissance constante et un taux de mortalit� constant� Par exemple
dans le plan d�am�nagement de Dimako �Durrieu de Madron et al�� ���#��
on a a � �� a � � mm�an�� pour le sapelli et m � �� �
 an��� Si l�on suppose
de plus que le recrutement �qui se traduit par une condition aux limites� est
constant� alors la distribution diam�trique stationnaire est une distribution
exponentielle de param�tre m�a � �� �
 cm���

Interactions ind�pendantes des distances� Lorsque les coe�cients a� a
etm d�pendent de la distribution f � on obtient un mod�le de distribution avec
interactions ind�pendantes des distances� Par exemple Kohyama ���#�� �����
pr�sente des mod�les de la forme �A�#� o� a� a et m sont reli�s empiriquement
� �

B�x� �
�

�

Z ��

x
u� f�u� du

La variable d�interaction B�x� repr�sente la surface terri�re des arbres de
diam�tre sup�rieur � x et r�sume la comp�tition pour la lumi�re subie par
un arbre de diam�tre x�

Un mod�le semblable a �t� d�velopp� par Yokozawa " Hara ������� la
variable distribu�e �tant la masse des arbres plut�t que leur diam�tre�

Comme exemple de mod�le de distribution continue sur les hauteurs� on
peut citer le mod�le de Pacala " Deutschman ����'� qui s��crit toujours sous
la forme �A�#� avec � f � densit� de distribution des hauteurs� a � �� et a
et m sont des fonctions �relativement complexes /� de la hauteur x et de la
variable d�interaction �

B��x� �
Z ��

x
���x� u�� f�u� du �A���

avec �

��x� u� �

��
�

q
�����u� �u� x� � ���u�� si ��u � xq
�� �
� ������u�u� ���u�

� si ��u � x
�A��(�

���u� � �� log
�

� u

��

�
o� �� � �� sont des param�tres constants� Le r�le jou� par la variable d�in

teraction B� dans le mod�le de Pacala " Deutschman ����'� est identique �
celui jou� par B dans les mod�les de Kohyama ���#�� ����� � B��x� quanti�e
la comp�tition pour la lumi�re subie par un arbre de hauteur x� La forme
relativement complexe de B� d�coule d�un mod�le de transfert radiatif � tra

vers la canop�e �qui est le mod�le de transfert radiatif utilis� par le mod�le
arbre d�pendant des distances sortie��
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Interactions d�pendantes des distances� Pour envisager des interac

tions d�pendantes des distances� il faut que les coordonn�es spatiales fassent
partie de l�espace des phases� L�approche la plus imm�diate consisterait �
d�crire le peuplement par une densit� de distribution f�x�q�� o� x est un
diam�tre et q une position dans le plan� telle que f�x�q� dxdq est le nombre
d�arbres de diam�tre x �� dx pr�s� localis�s en q �� dq pr�s�� � l��chelle
d�une parcelle de quelques hectares� cette description n�est pas correcte � les
arbres apparaissent alors comme des points� de sorte que f�x�q� � � presque
partout et f�x�q� 	� � ponctuellement� Cette description serait correcte �
l��chelle continentale � une surface �l�mentaire dq repr�senterait alors une
surface de quelques hectares� dont le peuplement pourrait �tre r�sum� par
une distribution diam�trique�

� l��chelle d�une parcelle� l�approche correcte est la suivante � soitN�x�q� dxdq
le nombre d�arbres de diam�tre x �� dx pr�s� localis�s en q �� dq pr�s�  N
doit �tre consid�r� comme une variable al�atoire d��nie par un processus
ponctuel marqu� de marque x �cf� annexe B pour la d��nition d�un proces

sus ponctuel�� On a alors �

��x�q� � E�N�x�q�	 �A����

o� l�esp�rance est calcul�e par rapport � la loi de distribution du processus
ponctuel� En d�autres termes � le peuplement est consid�r� comme une r�ali

sation d�un processus stochastique� et ��x�q� est le nombre moyens d�arbres
de diam�tre x �� dx pr�s� localis�s en q �� dq pr�s� que l�on observerait si
on avait acc�s � toutes les r�alisations possibles de ce processus stochastique�
Ce point est �galement discut� dans le chapitre � �. ����� p��%%��

Lorsque le processus ponctuel est ergodique� cette moyenne sur l�ensemble
des r�alisations possibles du processus peut �tre remplac�e par la moyenne
spatiale sur une r�alisation du processus�

Par exemple� Pacala " Deutschman ����'� pr�sentent un mod�le de dis

tribution des hauteurs avec interactions d�pendantes des distances d��ni de
la m�me fa	on que leur mod�le �voqu� au paragraphe pr�c�dent� aux di��

rences suivantes pr�s � ��x�q� est maintenant une densit� par unit� de hauteur
et de surface  la variable d�interaction B� est spatialis�e et s��crit �

B�
spat�x�q� �

Z ��

x
du

Z
D	q��	x�u



��u� s� ds �A����

o� D�q� ��x� u�� d�signe le disque de rayon ��x� u� �donn� par l��quation
A��(� centr� sur q� Si � ne d�pend pas des variables d�espace �����q � ���
l��quation �A���� redonne bien �A��� en rempla	ant � par f �
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Lorsque le processus ponctuel est homog�ne spatialement� son intensit�
� d��nie par l��quation �A���� ne d�pend plus des variables d�espace �

��x� � E�N�x�q�	

Si l�on s�en tient � l�intensit� �c�est
�
dire le moment d�ordre �� du processus�
on retombe sur un mod�le de distribution ind�pendant des distances� En
revanche si on tient compte des moments d�ordre sup�rieur du processus� on
obtient des mod�les de distribution qui d�pendent implicitement des variables
d�espace� Le moment d�ordre � par exemple s��crit �

c�x� x�� kq� q�k� � E�N�x�q�N�x��q��	 �A����

Les �quations qui d��nissent la dynamique des moments d�un processus ponc

tuel dynamique �telles que � ou c� sont appel�es �quations des moments�

Il n�existe pas � notre connaissance de mod�le forestier qui soit un mod�le
de distribution d�pendant implicitement des distances via le moment d�ordre
� d�un processus ponctuel� En revanche ce type de mod�les a �t� construit
pour des plantes par Bolker " Pacala ������ �����  Bolker et al� ����#�  
Dieckmann et al� ������  Law " Dieckmann ����#�  Levin " Pacala ������  
Pacala " Levin ������� Le mod�le de Bolker " Pacala ������ est le plus
simple car il ne prend en compte qu�une esp�ce avec pour seule variable
d��tat les coordonn�es spatiales� La population de plantes est alors d�crite
par l�intensit� � d�un processus ponctuel univari�� qui est une fonction du
temps seulement� et par son moment d�ordre �� not� c�s�� Le mod�le s��crit
sous la forme d�un syst�me de deux �quations di��rentielles �

d�

dt
� red�

�
r �m

red
� �

�
� red

Z �

�
�Uvois � Udisp��s� c�s� ds







�c

�t
�s� � �mc�s� � �r � red�� ��Udisp � c��s� � �Udisp�s�	

�red� ��Uvois � c��s� � �Uvois�s�	

o� r� m� red sont des param�tres constants qui repr�sentent respectivement
la fertilit�� le taux de mortalit�� et un r�ducteur de la fertilit� li� � la den

sit� locale� et Uvois et Udisp sont des noyaux qui d�crivent respectivement le
voisinage d�une plante �utilis� pour estimer la densit� locale� et la distance
de dispersion des graines� Le symbole � d�signe le produit de convolution� Si
on n�glige le moment d�ordre � du processus �c�s� � ��� on obtient un mo

d�le logistique de capacit� de soutien �r �m� �red� Les autres mod�les cit�s
prennent en compte plusieurs esp�ces �entre � et �� � les variables d��tat sont
l�esp�ce et les coordonn�es spatiales� ce qui revient � consid�rer des processus
ponctuels multivari�s�
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Distribution continue et temps discret

Consid�rons le cas � nouveau d�une distribution diam�trique� Connaissant
l�accroissement diam�trique �D entre un instant initial t� et un instant �nal
t�� il est possible de projeter la distribution diam�trique au temps t� �not�e
f�� en une distribution diam�trique au temps t� �not�e f��� L�accroissement
diam�trique peut �tre connu �

� de fa	on d�terministe �
�D � ��D� �A����

auquel cas le passage de f� � f� correspond � un simple changement de
variable D� � D� � ��D��� d�o� �Saporta� ���(� p���� �

f��x� �
f���

���x�	
j�������x�	j �A��'�

avec � � Id � �� Lorsque � n�est pas bijective� cette formule peut �tre
�tendue en posant f� � �f� o� � est l�op�rateur de Perron
Frobenius
de carte � �Boyarsky " G;ra� ����� chap���  

� de fa	on stochastique �

�D � ��D� � � avec � � loi de densit� l� �A��%�

auquel cas le passage de f� � f� s�obtient par application d�une formule
de Bayes �

f��x� �
Z
l��x� ��y�	 f��y�dy �A����

avec � nouveau � � Id � ��

On v�ri�e imm�diatement qu�en rempla	ant l� par une distribution de
Dirac en z�ro� la formule �A���� redonne bien �A��'� �cf� aussi �quation B���
p���'�� Lorsque l�on tient compte en plus de la mortalit� via un taux m�D��
la formule �A���� devient �

f��x� �
�Z

�
�m�y�	 f��y� dy
��� Z

l��x� ��y�	 �
�m�y�	 f��y�dy �A��#�

et la formule pour la croissance d�terministe s�obtient � nouveau en rempla

	ant l� par une distribution de Dirac en z�ro dans l��quation �A��#��

Des exemples d�une telle approche sont fournis par Alder ������  Nepal "
Somers ������� Ces articles reviennent en fait � proposer des algorithmes pour
r�soudre num�riquement l��quation �A��'�� Dans Nepal " Somers ������� la
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distribution diam�trique fi �i � 
� 
� est d�crite par un vecteur �fi�j�j�����P

tel que fi�j �Dj�� �Dj� est le nombre d�individus de diam�tre compris entre
Dj et Dj��� o� les �Dj�j�����P�� sont les bornes �xes d�un d�coupage de l�es

pace des diam�tres en classes� La relation �A��'� est alors approch�e �lorsque
jDj�� �Djj � �� par �

f��j �
PX
k��

f��k

R
�Dj �Dj���	��	Dk
��	Dk��
�

dF�R
�Dk�Dk���

dF�
�A����

o� F� est la fonction de r�partition associ�e � f�� L��quation �A���� peut
encore �tre �crite sous la forme �

f��j �
X

k�Dj��	Dk��

et Dj����	Dk


f��k
F��min�Dj��� ��Dk����	� F��max�Dj� ��Dk��	

F��Dk���� F��Dk�

que l�on peut encore simpli�er en remarquant que F��Dk��� � F��Dk� �
f��k �Dk�� �Dk��

La m�thode d�Alder ������ est le pendant de celle de Nepal " Somers
������ en discr�tisant les distributions suivant des classes de quantile et non
plus suivant des classes de diam�tre � ce sont alors les bornes Dj qui varient
alors que les f��j � f��j restent �xes� De plus Alder ������ tient compte de la
mortalit��

Plus g�n�ralement� tous les mod�les de liste d�arbres �qui seront pr�sent�s
au . A�'�� p����� peuvent �tre consid�r�s comme des algorithmes permettant
de r�soudre l��quation �A��'��

Conclusion sur les mod�les de distribution

Les mod�les de distribution se ram�nent � quelques �quations cl�s � �qua

tion matricielle �A��� pour les distributions discr�tes� et �quation de Fokker

Planck �A�#� pour les distributions continues� En l�absence d�interactions�
toutes deux traduisent la dynamique d�un processus de Markov�

Nous avons d�lib�r�ment d�velopp� le cas des distributions continues� bien
qu�en r�alit� ce type de mod�les ait �t� tr�s peu utilis� en foresterie� Deux ap

proches essentiellement ont �t� suivies � l�une� d�velopp�e par des chercheurs
japonais �Hara� ��##  Hara " Wyszomirski� ����  Kohyama� ��#�� ����  
Suzuki " Umemura� ����  Yokozawa " Hara� ������ consiste � interpr�ter
la dynamique foresti�re comme un processus de Markov continu� ce qui d�

bouche sur l��quation de Fokker
Planck  l�autre� d�velopp�e principalement
par l��quipe de Levin et Pacala � l�universit� de Princeton �Bolker " Pacala�
����� ����  Bolker et al�� ���#  Deutschman� ���%  Levin " Pacala� ����  
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Pacala " Deutschman� ���'  Pacala " Levin� ������ consiste � interpr�ter
la dynamique foresti�re comme la r�alisation d�un processus ponctuel dyna

mique� ce qui d�bouche sur les �quations des moments� Nous reviendrons sur
cette deuxi�me approche au paragraphe A�%�% �p��('��

Le plus souvent en �cologie les mod�les � base d�EDP sont introduits
pour rendre compte de ph�nom�nes spatiaux �mod�les de r�action
di�usion �
cf� Holmes et al�� ������ Les ph�nom�nes de transport ou de di�usion corres

pondent alors � du transport ou de la di�usion dans l�espace� Dans le cas des
mod�les forestiers� les variables ne sont plus les coordonn�es spatiales mais
le diam�tre ou la hauteur � le transport correspond alors � la croissance et la
di�usion � la variabilit� des croissances individuelles�

A�
�
 Mod�les arbre

Nous passerons vite sur les mod�les arbre� d�une part parce que plusieurs
synth�ses leur ont �t� consacr�es �Dale et al�� ��#'  Franc et al�� ����a  
Gourlet
Fleury� ������ d�autre part parce que nous pr�senterons en d�tail
dans le prochain paragraphe les mod�les de trou�es qui sont une classe de
mod�les arbre� Il n�emp�che que c�est vraisemblablement cette cat�gorie de
mod�les qui a donn� lieu aux travaux les plus diversi��s�

Les mod�les arbre tron	onnent g�n�ralement la dynamique foresti�re en
trois compartiments � recrutement� croissance et mortalit�� La distinction
entre temps continu et temps discret n�est g�n�ralement pas faite� c�est
�

dire que que l�on assimile par exemple la vitesse de croissance en diam�tre
dD�dt � l�accroissement diam�trique par unit� de temps �D��t� o� �t est
un pas de temps petit par rapport � la vitesse d��volution des ph�nom�nes
mod�lis�s �typiquement �t va de � � ' ans�� Le recrutement et la mortalit�
sont le plus souvent mod�lis�s en temps discret�

Mod�le arbre sans interactions

L��volution d�un individu n�est fonction que son propre �tat� L��quation
de croissance� qui s��crit ainsi �

dD

dt
� a�D�

si le diam�tre est la seule variable d��tat� peut alors �tre int�gr�e en une
courbe de croissance� Une revue des principales courbes de croissance �gure
dans Abidi ������  Dale et al� ���#'�  Pav� ������ p�����  Vanclay ������
p��(�
��� et �%�
�%��  Zeide ������� Les m�mes courbes de croissance sont
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souvent utilis�es dans les mod�les de peuplement pour d�crire la trajectoire
de l�arbre moyen�

Par exemple� la courbe de croissance de Richards
Chapman �Dale et al��
��#'  Daniels " Burkhart� ��##  Pienaar " Turnbull� ����  Vanclay� �����
p��(#�� qui g�n�ralise celle de von Bertalan�y� s��crit sous sa forme di��ren

tielle �

dx

dt
� ��x

� � ��x �A��(�

et sous sa forme int�gr�e �pour � � 
� �

x�t� �
�
��

��

�

� e���	���
	t�t�


�� �
���

Pour � � �
�
� l��quation de croissance �A��(� est appel�e �quation de von Ber


talan�y� Pour � � 
 ��� � �� �� � ��� elle est appel�e fonction de croissance
logistique � �voir Vanclay� ����� p��%� pour une critique et Kolstr<m� ����  
Lorimer " Frelich� ��#� pour des exemples d�utilisation� � elle se repr�sente
par une parabole dans l�espace

�
x� dx

dt

�
� et dx

dt
est une fonction logistique du

temps t� Elle se r�sout en �

x�t� �
��

��

h

�

�

� ��

��x�

�
e��t

i avec x � x� � t � �

L��quation de Richards
Chapman �A��(� s�interpr�te en consid�rant le taux
de croissance comme la di��rence entre le taux d�anabolisme et le taux de
catabolisme  le taux d�anabolisme est suppos� proportionnel � la surface fo

liaire de l�arbre� tandis que le taux de catabolisme est suppos� proportionnel
� sa biomasse vivante� Une relation allom�trique entre la surface foliaire et la
biomasse permet d�aboutir � �A��(� avec x � W � Si x suit une loi de crois

sance de Richards
Chapman� toute grandeur reli�e � x par une relation d�al

lom�trie �A��(� suit �galement une loi de croissance de Richards
Chapman�
L�hypoth�se d�une relation allom�trique entre la masse foliaire et le diam�tre�
et entre le diam�tre et le volume permet donc d��crire �A��(� avec x � D ou
x � V �Pienaar " Turnbull� ����  Vanclay� ����� p��(���

La croissance peut aussi �tre mod�lis�e de fa	on stochastique� auquel cas
s�ajoute � la fonction de croissance a un terme stochastique qui s�interpr�te

�� Cette fonction de croissance est utilis�e en dynamique des populations sous la forme �

dN

dt
� rN

�
��

N

K

�
N est l�e�ectif de la population� r son taux de reproduction maximal� K la capacit� de
soutien�
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comme la di��rentielle au sens d�Ito d�un processus temporel stochastique�
Nous reviendrons sur ce point au paragraphe A�%�'� Un exemple est fourni
par Garc:a ���#���

Mod�le arbre ind�pendant des distances

La croissance d�un arbre d�pend � pr�sent de son �tat et de l��tat de
l�ensemble du peuplement� c�est
�
dire que le voisinage � d�un arbre est le
peuplement tout entier� Les interactions entre un arbre et le reste des arbres
sont r�sum�es par une variable� appel�e indice de comp�tition� que l�on note
L� Une revue sur les indices de comp�tition ind�pendants des distances �gure
dans Biging " Dobbertin ����'�  Gourlet
Fleury ������  Ottorini ����#�� La
fonction de croissance s��crit de mani�re g�n�rale� si le diam�tre est la seule
variable d��tat �

dD

dt
� a�D�L���t��

o� � d�signe un ensemble de variables exog�nes � la dynamique foresti�re� qui
peuvent �tre identiques pour l�ensemble des arbres du peuplement et fonction
du temps �par exemple les pr�cipitations� la temp�rature����� ou variables d�un
individu � l�autre et constant dans le temps �par exemple l�exposition sur un
versant de montagne�� etc�

En l�absence de comp�tition� l�indice de comp�tition prend une valeur
caract�ristique L� et on appelle croissance libre ou potentiel la valeur que
prend alors la fonction de croissance � apot�D���t�� � a�D�L����t��� On
peut distinguer la fa	on dont l�indice de comp�tition in�uence la croissance �
on parle de mod�le � r�ducteur additif �respectivement multiplicatif� lorsqu�il
existe une fonction red telle que � a�D�L���t�� � apot�D���t�� � red�L�
avec red�L�� � � �respectivement � a�D�L���t�� � apot�D���t�� � red�L�
avec red�L�� � 
��

Les mod�les peuvent �tre class�s �galement selon la fa	on dont est �ta

blie la fonction de croissance � on distingue des mod�les empiriques lorsque
a est construite par ajustement statistique � un jeu de donn�es� et des mo

d�les fonctionnels lorsque a est choisie parmi une famille param�trique de
courbes de croissance �Bruce " Wensel� ��##�� Les premiers sont pr�cis et
peu g�n�raux� � l�inverse des seconds�

Les mod�les arbre ind�pendant des distances sont pass�s en revue dans
Gourlet
Fleury ������� � titre d�exemple� on peut citer les mod�les pro�
gnosis �Wyko� et al�� ��#�� et stems �Fairweather� ��##  Gertner� ��#���
La famille des mod�les de trou�es se rattache �galement � cette cat�gorie de
mod�les  elle sera pr�sent�e en d�tail dans le prochain paragraphe�
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Mod�le arbre d�pendant des distances

Les mod�les arbre d�pendant des distances fonctionnent sur le m�me prin

cipe que les mod�les arbre ind�pendants des distances� sauf que les coordon

n�es spatiales des arbres font partie de l�espace des phases et que l�indice de
comp�tition L en d�pend explicitement� Une revue sur les indices de com

p�tition d�pendant des distances �gure dans Biging " Dobbertin ������  
Daniels et al� ���#%�  Gourlet
Fleury ������  Hamilton ���%��  Hatch et al�
����'�  Ottorini ����#�  Tom� " Burkhart ���#��� Les principaux mod�les
arbre d�pendants des distances sont recens�s dans Gourlet
Fleury ������� �
titre d�exemple on peut citer les mod�les sortie �Deutschman� ���%  Le

vin et al�� ����  Pacala " Deutschman� ���'  Pacala et al�� ���%�� forest
�Ek " Monserud� ����� ou le mod�le de Courbaud ����'  Courbaud et al��
����� ����� en for�t temp�r�e� et les mod�les de Gourlet
Fleury ������ et de
Moravie �����  Moravie et al�� ����� en for�t tropicale humide�

A�
 Les mod�les de trou�es

Nous d�taillons dans cette partie le cas des mod�les de trou�es �� gap
models � en anglais�� qui ont �t� le point de d�part de ce travail� Plusieurs
synth�ses sur les mod�les de trou�es ont d�j� �t� faites �Botkin� ����  Cher

tov et al�� ����  Liu " Ashton� ���'  Moravie� ���'  Shugart� ��#�  Shugart
et al�� ������ Nous t�cherons de souligner ici l�originalit� de la prise en compte
des interactions entre arbres� qui est interm�diaire entre celle des mod�les
arbre d�pendants des distances et celle des mod�le arbre ind�pendants des
distances�

A���� D	�nition

La famille des mod�les de trou�es regroupe des mod�les qui� autour d�un
noyau commun� poss�dent des caract�ristiques assez diverses� Les mod�les de
trou�es stricto sensu correspondent aux mod�les jabowa de Botkin et al�
������� foret de Shugart " West ������ et forska de Prentice et al� �������
auxquels s�ajoutent leurs clones respectifs� Sorti de ce cercle� les mod�les
pourront ou non �tre consid�r�s comme mod�le de trou�es selon les crit�res
distinctifs retenus� Par exemple Liu " Ashton ����'� consid�rent le mod�le
sortie comme un mod�le de trou�es alors qu�� notre sens il s�agit typique
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ment d�un mod�le arbre d�pendant des distances� Nous nous en tiendrons �
la d��nition suivante �

� un mod�le de trou�es est un mod�le arbre dont les variables d��tat
comprennent au moins � le diam�tre D� la hauteur H� la surface foliaire
La et l�appartenance � une placette � �mais les coordonn�es spatiales
explicites � l�int�rieur de la placette ne sont pas connues�  

� dont la fonction de croissance est de la forme potentiel � r�ducteur�
avec un potentiel qui a une forme fonctionnelle inspir�e des bilans ca

tabolisme 4 anabolisme  

� et dont les interactions entre arbres sont r�sum�es principalement par
une variable de comp�tition ind�pendantes des distances lai qui traduit
la comp�tition pour la lumi�re� et qui est d��nie par �

lai�z� �



����

Z ��

z

X
i��

si�h� dh �A����

o� ���� est la surface de la placette � et si est la distribution verticale
du feuillage de l�arbre i �telle que

R�
� si � La��

Le peuplement est ainsi partitionn� en un pavage de placettes� que l�on
appelle aussi trou�es �� gaps ��� � l�int�rieur d�une placette� le mod�le se
ram�ne � un mod�le arbre ind�pendant des distances� Un mod�le de trou�es
est ainsi un mod�le arbre ind�pendant des distances � l��chelle de la placette�
et potentiellement d�pendant des distances � l��chelle du peuplement si des
interactions d�pendants des distances sont d��nies entre placettes� C�est l�in

troduction de l��chelle de la placette� interm�diaire entre l�arbre et le peuple

ment� � laquelle les interactions entre arbres sont suppos�es homog�nes� qui
fait l�int�r�t des mod�les de trou�es�

A���� Les id	es biologiques sur lesquelles reposent les
mod�les de trou	es

Les deux hypoth�ses biologiques principales sur lesquelles reposent les
mod�les de trou�es sont �

�� la for�t peut �tre d�compos�e en une mosa
que de placettes qui ont une
dynamique propre  
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Fig� A��� Repr�sentation des arbres dans un mod
le de trou�es � les arbres
ne sont pas positionn�s sur la placette et leur feuillage est r�parti de fa�on
uniforme horizontalement� La surface foliaire totale divis�e par la surface de
la placette est l�indice foliaire� not� IF �

�� � l�int�rieur d�une placette� la dynamique est d�termin�e par la variable
lai ��quation A���� qui repr�sente la contribution � l�indice foliaire de
la placette de la surface foliaire situ�e au
dessus de la hauteur H ��gure
A����

La deuxi�me hypoth�se revient � consid�rer le feuillage comme un milieu
continu et homog�ne horizontalement� et dont la distribution verticale est
d�crite par le pro�l de la variable lai� La description au niveau arbre de
la placette ne joue ici aucun r�le � la placette pourrait �tre d�crite par une
distribution continue f� de la surface foliaire� auquel cas l�expression de lai
deviendrait �

lai�z� �



����

Z ��

z
f��u� du �A����

L��quation �A���� n�est que la version discr�tis�e de �A����� Une fois ce mo

d�le assez simple de la canop�e �tabli� il n�y a plus qu�une �tape pour calculer
l�att�nuation de la lumi�re � travers le feuillage� et donc la quantit� de lumi�re
que re	oit un individu�

La premi�re hypoth�se correspond � un mod�le qualitatif de la dynamique
foresti�re� qui est d�crit par exemple dans Brokaw " Scheiner ���#��  Favri

chon ����'� p��#�  Hall� et al� ����#� p���'
�#��  Kienast " Kuhn ���#��  
Lorimer ���#��  Ri�ra et al� ����(�  Ri�ra ����'�  Ri�ra et al� ����#�� et syn

th�tis� dans Mortier ����(� p��%
��� � sch�matiquement� la mort d�un arbre
dominant provoque une ouverture dans la canop�e� qui d�clenche les pro
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cessus de r�g�n�ration� Puis vient une phase de croissance et de fermeture
du couvert� jusqu�� ce qu�un individu s�installe dans la canop�e et domine
les autres arbres� La mort de cet individu relance le cycle � son point de
d�part� Ce cycle sylvig�n�tique se d�roule sur une placette� qui correspond
donc � l�aire d�in�uence �l��cotope d�crit dans Hall� et al�� ���#� d�un arbre
dominant� La juxtaposition spatiale de ces placettes �les �co�unit�s de Koop�
��#��� d�phas�es dans le cycle� cr�e la mosa�que sylvatique ��gure A����

Mosa
que foresti�re

Cycle

forestier

Fig� A��� D�composition d�un peuplement forestier en une mosa�que de cel�
lules � di!�rents stades d�un cycle forestier�

L�hypoth�se selon laquelle la dynamique foresti�re peut �tre d�crite en
d�composant la for�t en une mosa
que de placettes � divers stades d�un cycle
forestier est g�n�rale et peut s�appliquer � des peuplements forestiers naturels
sous toutes les latitudes� de la for�t bor�ale � la for�t �quatoriale �Whitmore�
��#��� Elle revient � consid�rer la trou�e comme le moteur de la dynamique
foresti�re �Whitmore� ��#��� Les mod�les de trou�es peuvent ainsi �tre consi

d�r�s comme une formalisation quantitative de ce mod�le descriptif de la
dynamique foresti�re�

Cette capacit� des mod�les de trou�es � mod�liser l�ensemble du cycle
forestier en fait des mod�les de succession� Historiquement� les mod�les de
trou�es ont d�ailleurs �t� d�velopp�s comme une alternative aux mod�les de
succession v�g�tale markoviens �voqu�s au paragraphe A���� �Horn et al��
��#�  Weinstein " Shugart� ��#���

Pr�cisons � pr�sent en quoi la trou�e peut �tre consid�r�e comme le mo

teur de la dynamique foresti�re� quelle que soit la formation foresti�re consi

d�r�e�
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La trou�e� moteur du cycle forestier

La d��nition d�une trou�e la plus souvent utilis�e est une ouverture dans
le couvert forestier qui s��tend � travers tous les niveaux de feuillage jusqu��
� m au
dessus du sol �Brokaw� ��#'� �pour d�autres d��nitions� voir Barden�
��#�  Runkle� ��#�� p��(���� L�arbitraire de cette d��nition am�ne certains
auteurs � rejeter le concept de trou�e �Lieberman et al�� ��#�  Smith et al��
����� � la trou�e introduit selon eux une discontinuit� arti�cielle dans le cou

vert forestier  plut�t que de consid�rer une dichotomie trou�e 4 non trou�e�
il faudrait mieux selon eux consid�rer les variations de grandeurs continues
comme la hauteur de la canop�e� l��clairement ����

Les trou�es peuvent avoir diverses tailles� en lien avec diverses causes de
formation �Denslow� ��#�� p���'  Ri�ra� ���'�� Les trou�es sont le point de
d�part du cycle forestier� mais selon la taille de la trou�e� ce ne sont pas les
m�mes ph�nom�nes qui vont se d�rouler par la suite ��gure A��� �Canham�
��#�  Lorimer� ��#�  Poulson " Platt� ��#�  Spies " Franklin� ��#���

Bien qu�il n�y ait pas de r�gle g�n�rale� on peut cependant d�gager les
tendances suivantes en for�t tropicale �Brokaw� ��#'  Denslow� ��#�  Uhl
et al�� ��##  Whitmore� ��#�� ��#�� �

� dans une trou�e de grande taille ���'(
�(( m� d�apr�s Brokaw� ��#'  
Brokaw " Scheiner� ��#�  Uhl et al�� ��##  ��((( m� d�apr�s Whit

more� ��#��� cr��e par exemple par un chablis multiple� des esp�ces
pionni�res �au sens de Popma " Bongers� ��##  Swaine " Whitmore�
��##� � courte dur�e de vie vont d�abord s�installer� puis �tre rempla

c�es par des esp�ces pionni�res � longue dur�e de vie� En�n des esp�ces
climaciques �Swaine " Whitmore� ��##� vont s�installer � c�est la suc

cession secondaire �Whitmore� ��#�� p�'(�  

� lorsque l�ouverture est de tr
s grande taille ���((( m� d�apr�s Uhl
et al�� ��##�� comme par exemple apr�s une perturbation accidentelle
�ouragan� glissement de terrain� tremblement de terre� feu� inonda

tion����� ces ph�nom�nes de succession se font de fa	on h�t�rog�ne dans
l�espace� c�est
�
dire par plaques r�sultant de la fragmentation de l�ou

verture initiale  

� dans une trou�e de petite taille ���'(
�(( m� d�apr�s Uhl et al�� ��##��
cr��e par exemple par les chablis simples� les esp�ces pionni�res ne peu

vent pas s�installer � cause de l�ombrage fait par les semis des esp�ces

�� Cette approche ne permet cependant pas de s�a�ranchir d�une part d�arbitraire�
Toutes les grandeurs continues propos�es par ces auteurs sont discontinues � une �chelle
su�samment �ne� L�estimation statistique de grandeurs continues n�cessite typiquement
l�utilisation d�un noyau� qui est arbitraire�
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Fig� A��� Di!�rents cycles selon la taille de la trou�e form�e�

foresti�res d�j� en place au moment de l�ouverture du couvert� et les es

p�ces climaciques assurent donc directement la r�g�n�ration �Uhl et al��
��##  Whitmore� ��#��  

� pour une toute petite trou�e� comme celle obtenue par la chute d�une
branche par exemple� la fermeture du couvert se fait plut�t par crois

sance lat�rale des houppiers limitrophes�

Quand un arbre meurt sur pied� il n�y a g�n�ralement pas de trou�e au
sens de la d��nition donn�e pr�c�demment� � cause des arbres domin�s qui
assurent un couvert� Il y a alors g�n�ralement substitution �Pascal� ���'� � un
des arbres domin�s assure le relais et prend la place de l�arbre qui vient de
mourir� c�est
�
dire que le cycle forestier se rebranche sur un stade ult�rieur
� la r�g�n�ration�
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Ce sch�ma des cycles forestiers en fonction de la taille des trou�es est
cependant tr�s grossier� et cache en fait nombre d�bats et controverses� Ce
n�est pas tant la taille des trou�es en elle
m�me qui d�termine le cycle forestier
�Uhl et al�� ��##� p��%�� mais l�acc�s � la lumi�re� qui lui est corr�l�� Les
mod�les de trou�es� qui font jouer justement un r�le central � la comp�tition
pour la lumi�re� permettent de rendre compte de cet e�et pr�dominant de
la lumi�re par rapport � d�autres facteurs �nutriments� nature des esp�ces
pr�sentes� e�et du microhabitat���� susceptibles d�in�uencer la dynamique
�Uhl et al�� ��##�� Il n�en reste pas moins que la dynamique foresti�re est le
fruit de divers cofacteurs �Denslow� ��#��� et qu�il est di�cile de la relier �
l�un de ces facteurs en particulier�

Certains auteurs ont tent� de relier la dynamique foresti�re � des com

portements typiques d�esp�ces � telle esp�ce a tel comportement dynamique�
et sa pr�sence est donc l�indicatrice de tel type de dynamique� L�importance
de l�acc�s � la lumi�re se retrouve dans cette approche par le fait que les es

p�ces sont le plus souvent class�es selon leur tol�rance � la lumi�re� M�me si
deux cat�gories se distinguent assez clairement �Swaine " Whitmore� ��##  
Whitmore� ��#��� il appara!t cependant que les individus d�une m�me esp�ce
peuvent avoir des comportements vari�s suivant les conditions dans lesquelles
ils se retrouvent �Smith " Huston� ��#�� p�%�  Spies " Franklin� ��#�  Ve

blen� ��#��� et qu�il n�y a pas de � route � trac�e pour les individus d�un
groupe donn� �Mart:nez
Ramos et al�� ��#�  Pascal� ���'  Schupp et al��
��#���

Quelle est la part de la comp�tition pour la lumi�re dans la dynamique
foresti�re* Quelle est la part de la nature de l�habitat* Quelle est la part de
facteurs historiques* Cette question du d�terminisme du cycle forestier est
en fait celle de la succession foresti�re�

La succession� ou la question du d�terminisme de la dynamique
foresti�re

On d�signe ici par succession l��volution temporelle de la composition �o

ristique d�un site donn� �Finegan� ��#�  Huston " Smith� ��#�  Kienast "
Kuhn� ��#��� La succession a fait l�objet de nombreuses th�ories et contro

verses� quant aux m�canismes biologiques qui d�terminent la pr�valence � un
moment donn� de telle esp�ce plut�t que telle autre �Usher� ��#��� On peut
se ramener sch�matiquement �Finegan� ��#�  Huston " Smith� ��#�  van
Hulst� ����� � deux points de vue extr�mes �

� point de vue holiste �Finegan� ��#��� ou succession par r�action �van
Hulst� ����� ��#(� � chaque phase v�g�tale de la succession transforme
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le milieu� et le rend optimal pour la phase suivante� Cette vision� qui
est celle de Clements� fait de la succession un processus historique di

rig� par des changements autog�nes  c�est un processus pr�visible et
r�p�table  

� point de vue r�ductionniste �Finegan� ��#��� ou succession par com

p�tition �van Hulst� ����� � toutes les esp�ces qui vont participer � la
succession sont pr�sentes initialement� et c�est le jeu des comp�titions
r�gl� par les aptitudes particuli�res des esp�ces qui d�termine l�ordre
successif de pr�dominance des esp�ces �Smith " Huston� ��#��� Les
causes de la succession sont donc des causes instantan�es�

Ces deux th�ories permettent de rendre compte de fa	on satisfaisante
des motifs de succession observ�s �Horn� ���'a  van Hulst� ����� p����� Un
point de vue mixte� adopt�s par plusieurs auteurs �Finegan� ��#�  Huston "
Smith� ��#�  van Hulst� ����  Whitmore� ��#�� p�'��� consiste � consid�rer la
succession comme le fruit � la fois de causes historiques �r�action� facilitation�
et de causes instantan�es �comp�tition��

Les mod�les de trou�es se placent a priori plut�t du c�t� de la th�orie
r�ductionniste� dans la mesure o� les semis de toutes les esp�ces sont po

tentiellement pr�sents� et c�est le jeu de la comp�tition pour la lumi�re qui
d�termine l�essentiel de la dynamique� Cela est surtout vrai pour les mod�les
de trou�es les plus simples� o� la comp�tition pour la lumi�re joue le r�le es

sentiel et o� les facteurs stationnels sont constants� Cependant des mod�les
de trou�es plus complexes� qui introduisent une r�troaction de la v�g�tation
sur l�habitat laiss� libre d��voluer� permettent de rendre compte de dyna

miques plus complexes� o� � une composition sp�ci�que du peuplement suc

c�de irr�versiblement une autre composition sp�ci�que �voir . A���� p��##��
Cette succession r�p�table de formations �oristiques est plus en accord avec
la th�orie holiste�

La succession appara!t donc comme une �volution de la composition �oris

tique � travers des �tats transitoires vers un �tat d��quilibre �climax�� Il peut
y avoir localement �au niveau d�une trou�e� succession� sans que globalement
�� l��chelle du peuplement�� il y ait une �volution de la composition �oris

tique� La succession am�ne donc � se demander si une for�t est un syst�me
� l��quilibre ou non�

Le cycle forestier � �tat stationnaire ou d�s�quilibre permanent�

La question se pose de savoir si la for�t est en �quilibre� dans un �tat sta

tionnaire� ou en d�s�quilibre permanent �Favrichon� ���'� p���  Hall� et al��
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���#� p��%%
��'  van Hulst� ��#(  Whitmore� ��#��� Pr�cisons d�abord ce
que l�on entend par ces termes�

Pour d�crire la dynamique d�un syst�me� plusieurs points de vue peuvent
�tre adopt�s� Pour illustrer ce propos� faisons un parall�le entre la m�canique
des �uides et la dynamique foresti�re� en confrontant les points de vue d�Euler
et Lagrange �Levin " Pacala� ����� p��#�� � soit Wtot la biomasse v�g�tale
totale par unit� de surface� et Wi la biomasse d�un arbre i�

� le point de vue d�Euler consisterait � s�int�resser � une placette �xe de
surface �� et � �valuer la biomasse � l�instant t comme la somme des
biomasses des individus se trouvant sur la placette � cet instant �

Wtot�E�t� �� �



�

X
i��	t


Wi

o� ��t� est l�ensemble des arbres pr�sents sur la placette � l�instant t�
Card���t�� cro!t d�une unit� lorsqu�un arbre est recrut� sur la placette
et d�cro!t d�une unit� lorsqu�un arbre de la placette meurt  

� le point de vue de Lagrange consisterait � s�int�resser � la trajectoire de
N arbres� Soit W �

� �t� � � �W
�
N�t� leurs trajectoires respectives� Au cours

du temps� la surface ���t� occup�e par ces arbres varie � elle augmente
par croissance des houppiers des arbres  elle diminue lorsque l�un de
ces arbres meurt� La biomasse par unit� de surface est estim�e par �

Wtot�L�t� �



���t�

NX
i��

W �
i �t�

Selon le point de vue de Lagrange �le long des trajectoires�� la biomasse
Wtot est fonction du temps seulement  selon le point de vue d�Euler �descrip

tion sur un champ�� la biomasse est fonction du temps et de la placette� Les
deux points de vue repr�sente bien s1r la m�me r�alit� �

Wtot�L�t� � Wtot�E�t� �
��t��

dWtot�L

dt
�

�Wtot�E

�t
�
�Wtot�E

��

d��

dt

On d��nit � pr�sent l��quilibre comme une immobilit� des trajectoires indi

viduelles �

�i� dW
�
i

dt
� � 
 d��

dt
� � �

dWtot�L

dt
� �
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On d��nit la stationnarit� comme une ind�pendance des grandeurs eule

riennes par rapport au temps �

�Wtot�E

�t
� � 
 Wtot�L�t� �Wtot�E��

��t��

L��tat stationnaire est souvent atteint comme limite d�une phase transitoire
lorsque le temps tend vers l�in�ni�

Plus g�n�ralement� �tant donn�s les trajectoires individuelles xi�t� et un
op�rateur d�agr�gation� qui ram�ne la description au niveau arbre fx�� � � � �xNg
du peuplement � un �tat y �

y � ��x�� � � � �xN �

l��tat stationnaire de la description au niveau arbre correspond � un point
�xe de la description agr�g�e �

dy

dt
�t� � � y�t� � y�

En d�autres termes � �tre dans l��tat stationnaire signi�e que la dynamique
de fx�� � � � �xNg est restreinte � la vari�t� ����fy�g�� Comme il y a plusieurs
combinaisons de fx�� � � � �xNg telles que ��x�� � � � �xN� � y�� �tre dans l��tat
stationnaire laisse la possibilit� au syst�me microscopique d��voluer dans le
temps�

Dans les mod�les de trou�es� chaque cellule prise individuellement pr�

sente une dynamique approximativement cyclique �aux al�as pr�s induits par
la mortalit� et la r�g�n�ration stochastiques�� qui illustre le cycle forestier�
Une telle dynamique n�est pas stationnaire au sens de la d��nition donn�e
pr�c�demment�

� l��chelle du peuplement� la juxtaposition de ces dynamiques pseudo

cycliques d�phas�es r�sulte �Smith " Urban� ��##� en une mosa
que qui reste
stationnaire au cours du temps �� shifting mosaic steady state �� Whitmore�
��#��� De nombreux mod�les de trou�es montrent en e�et que la dynamique
de la cellule moyenne �c�est
�
dire la dynamique obtenue en moyennant les
dynamiques d�un grand nombre de cellules� pr�sente un r�gime transitoire
suivi d�un r�gime stationnaire constitu� de petites �uctuations autour de
valeurs constantes dans le temps� ce qui n�est pas sans rappeler les solutions
d�un syst�me d��quations di��rentielles coupl�es� En termes de succession� la
phase transitoire repr�sente la succession proprement dite tandis que l��tat
stationnaire correspond au climax�

Introduisons � pr�sent les notions de stabilit� et de perturbation� Consid�

rons une grandeur Wtot�L d�un syst�me dynamique dont la trajectoire W �

tot�L
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est la solution d�une �quation di��rentielle du type �

dWtot�L

dt
� a�� � �� �A����

Introduisons une perturbation  pendant une dur�e T ������
����
dWtot�L

dt
� a�� � �� �
 �  �� � ��� pour t � �t�� t� � T 	

dWtot�L

dt
� a�� � �� sinon

�A����

Le syst�me se branche alors sur une nouvelle trajectoire W �
tot�L� Il y a stabilit�

de la trajectoire W �
tot�L si W �

tot�L �W �
tot�L lorsque t���

La question se pose alors de savoir si les trou�es font partie du fonction

nement normal de la for�t ou constituent des perturbations �Lorimer� ��#�  
Whitmore� ��#��� en d�autres termes si les trou�es peuvent �tre mod�lis�es de
fa	on intrins�que �comme dans A���� ou s�il faut en tenir compte s�par�ment
�comme dans A����� � l��chelle de la cellule� la formation d�une trou�e corres

pond � une discontinuit� de la trajectoire� qui survient de fa	on al�atoire� �
l��chelle du peuplement� par e�et de moyennage� on obtient une trajectoire
plus lisse et les trou�es peuvent alors �tre incorpor�es dans la dynamique
globale�

En conclusion

Le cycle forestier� la taille des trou�es� les perturbations���� tous ces �l�

ments peuvent se combiner pour donner di��rents modes de fonctionnement
des peuplements� Les perturbations de grande amplitude� bien que rares�
peuvent �tre essentielles au maintien sur le long terme d�esp�ces pionni�res�
comme c�est le cas pour Pinus sylvestris dans la for�t bor�ale su�doise �Lee

mans " Prentice� ��#�  Prentice " Leemans� ���(�� Lorsque ces perturba

tions sont fr�quentes� elles peuvent induire un mode de fonctionnement o� les
esp�ces pionni�res sont les esp�ces principales du peuplement� comme c�est
le cas pour les for�ts � Nothofagus du Chili �Veblen� ��#�  Whitmore� ��#��
p��#��

En for�t guyanaise� la dynamique serait essentiellement bas�e sur les cha

blis �Ri�ra� ���'�� La raret� des perturbations de grande ampleur �ouragan�
volcanisme���� provoquerait une pauvret� relative des esp�ces pionni�res� par
rapport � d�autres for�ts tropicales soumises � des perturbations naturelles
�Papouasie
Nouvelle Guin�e par exemple� cf� Whitmore� ��#��� En Inde par
contre� la dynamique serait essentiellement bas�e sur des substitutions arbre
par arbre�



Les mod�les de trou�es ���

A���
 Les 	quations des mod�les de trou	es et leur in

terpr	tation

Les mod�les de trou�es sont apparus dans les ann�es �( �premier � gap
model � � jabowa en ������ et ont pris leur essor � la �n des ann�es �(
et dans les ann�es #( �voir tableau A���� L�id�e de mod�liser la dynamique
foresti�re par les trois modules r�g�n�ration 4 croissance 4 mortalit� est d�j�
pr�sente avant les ann�es �(� dans des mod�les de peuplement �Moser� �����
ou dans des mod�les arbre par indice de comp�tition �mod�le de Newnham en
��%�  mod�le de Mitchell en ��%�  mod�le de Lin en ���(  mod�le de Bella
en ����  etc�� voir Shugart et al�� ����� p����� La recherche de mod�les moins
empiriques� plus g�n�raux et plus explicatifs d�un point de vue �cologique
�Pienaar " Turnbull� ����  Prentice " Helmisaari� ����� a men� des mod�les
arbres d�pendants des distances aux mod�les de trou�es �Shugart et al�� �����
p��#��

� chaque pas de temps et sur une placette donn�e� un nombre al�atoire
de recrues est introduit� La croissance de chaque arbre pr�sent sur la pla

cette est calcul�e individuellement� en fonction de la distribution verticale
de la lumi�re � travers le feuillage� En�n chaque individu est soumis � une
probabilit� de mourir�

Dans un premier temps chacun de ces trois modules sera d�crit� pour
divers mod�les de trou�es� Puis nous verrons comment les trois composantes
s�articulent pour donner la dynamique du peuplement�

Module r�g�n�ration

On entend ici par r�g�n�ration le processus qui conduit du stade semis
au stade � partir duquel un individu est consid�r� comme un arbre � part
enti�re �Vanclay� ����� p����� �pour d�autres d��nitions� voir Runkle� ��#���
Ce processus est di�cile � mod�liser dans la mesure o� il fait intervenir un
tr�s grand nombre de semis soumis � une tr�s forte mortalit�� d�o� une faible
pr�cision sur les observations� Une fa	on de contourner cet �cueil consiste �
partir du stade jeune arbre plut�t que du stade semis  on parle alors plut�t
de mod�le de recrutement �Vanclay� ������

Tous les mod�les de trou�es ne font pas arr�ter la r�g�n�ration au m�me
stade dans le d�veloppement de l�arbre� Le tableau A�� d�crit l��tat d�une
recrue � sa sortie du module r�g�n�ration et � son entr�e dans le module
croissance� pour di��rents mod�les�

Le recrutement est mod�lis� � partir d�un �ltre s�lectionnant les esp�ces
susceptibles de fournir des recrues� et d�un tirage al�atoire du nombre de
recrues� Des variantes existent selon l�ordre dans lequel s�e�ectuent ces deux
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Tab� A��� Liste des principaux mod
les de trou�es� L�ann�e renvoie � la plus
ancienne publication sur le mod
le�

Mod
le Auteur�s� Ann�e Formation foresti
re mod�lis�e
jabowa Botkin et al� ��	� For�t temp�r�e feuillue du nord est

des USA
foret Shugart � West ��		 For�t d�cidue de l�est des USA
swamp Phipps ��	� For�t mar�cageuse d�Arkansas

�USA�
kiambram Shugart et al� ���
 For�t tropicale du Queensland

�Australie�
forico Doyle� ���� For�t porto�ricaine
brind Shugart � Noble� ���� For�t � eucalyptus australienne

fortnite Aber � Melillo� ���� For�t m�lang�e du Wisconsin �USA�
sjabo Tonu� ���� For�t de conif
res d�Estonie
climacs Dale � Hemstrom� ���� For�t d�cidue de la c�te nord ouest

des USA
smafs El Bayoumi et al� ���� For�t m�lang�e de l�est canadien
silva Kercher � Axelrod ���� For�t de conif
res de l�ouest des

USA
linkages Pastor � Post ���� For�t temp�r�e � bor�ale �Am� du

Nord�
forflo Pearlstine et al� ���� For�t de mar�cages du sud des USA
forena Solomon ��� C�te est d�Am�rique du Nord
forska Prentice ��� For�ts su�doises �bor�ale� feuillue�
forcat Waldrop et al� ��� For�t feuillue de l�est des USA
forece Kienast ���	 For�ts europ�ennes �Pays�Bas�

Suisse�
foranak Busing � Clebsch ���	 For�t d�cidue de l�est des USA
zelig Smith � Urban ���� For�t temp�r�e �Pays�Bas� USA� � ��
forenz Develice ���� For�t neo�z�landaise
loki Bonan ���� For�t bor�ale �Alaska�

outeniqua van Daalen � Shugart� ���� For�t temp�r�e d�Afrique du Sud
ovalis Harrison � Shugart ���
 For�t feuillue de l�est des USA
formix Bossel � Krieger ���� For�t tropical � Dipterocarpac�es

�Malaisie�
space Busing ���� For�t d�cidue de l�est des USA
miombo Desanker � Prentice ���� Savanes arbor�es d�Afrique australe
mosel Malanson ��� For�t temp�r�e du nord est des USA
kopide Shao ��� For�t m�lang�e du nord est de la

Chine
forclim Bugmann ��� For�t europ�enne �Suisse�

! in Shugart et al� ������
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op�rations � dans certains mod�les �jabowa� forena� forska����� le �ltre est
d�abord appliqu� � l�ensemble des esp�ces� puis chacune des esp�ces retenue
produit un nombre al�atoire de jeunes arbres  dans d�autres mod�les �zelig�
forece����� toutes les esp�ces produisent d�abord un nombre al�atoire de
recrues potentielles� qui sont ensuite individuellement soumises au �ltre�

Des proc�d�s plus complexes� faisant intervenir deux tirages al�atoires�
sont �galement utilis�s � par exemple dans kiambram �Shugart et al�� ��#(�
p��'�� l�ensemble des esp�ces est soumis au �ltre  un nombre total �toutes es

p�ces confondues� de recrues pour l�ann�e est tir� au hasard  ces recrues sont
r�parties au hasard entre les di��rentes esp�ces retenues par le �ltre� Des pro

c�d�s plus simples sont �galement utilis�s� Dans formix �Bossel " Krieger�
����� p�'��� le recrutement est simpli�� � l�extr�me puisque chaque groupe
d�esp�ces produit un nombre annuel de recrues proportionnel au nombre
d�individus matures�

Les �ltres sont bas�s sur des caract�ristiques environnementales � temp�

rature �jabowa� forece  Kienast " Kuhn� ��#�� p�# et �(�� disponibilit�
en eau �jabowa� zelig  Mohren et al�� ����� p���'  Smith " Urban� ��##�
p���'�� intensit� lumineuse au sol �forska� forena  Solomon� ��#%� p�'%#  
zelig� forece�� pr�sence de liti�re �forena�� disponibilit� en sels min�raux
�forena� zelig�� herbivorie �forece�� etc� Par exemple dans jabowa �Bot

kin et al�� ������ une esp�ce est retenue si le nombre de degr�s
jours dans
l�ann�e se situe entre les extr�mes qu�elle tol�re� et si l��vapotranspiration
satisfait � ses exigences� Dans forska �Leemans " Prentice� ��#�� p����  
Leemans� ����� p��'��� le seul crit�re �ltrant est la lumi�re � une esp�ce peut
fournir des recrues si son point de compensation est inf�rieur � l�intensit�
lumineuse au sol �cf� �quation A��� p��#��� Dans kiambram �Shugart et al��
��#(� p��'�� le �ltre est bas� � la fois sur des crit�res environnementaux �na

ture du sol� microrelief� et sur des crit�res biotiques des esp�ces �r�gularit�
de la production� dur�e de vie et mode de dispersion des graines��

Le tirage du nombre de recrues peut �tre fait suivant une loi de Poisson
�forska�� ou suivant une loi uniforme �jabowa� kiambram�� En�n cer

tains mod�les �forena� foret� forece� tiennent compte� en plus de la
r�g�n�ration issue des graines� de la possibilit� de rejets�

En ce qui concerne la for�t tropicale� de nombreuses �tudes de la r�g�n�

ration� tant descriptives �Brokaw� ��#'  Brokaw " Scheiner� ��#�  Lescure�
���#  Mart:nez
Ramos et al�� ��#�  Schupp et al�� ��#�  Uhl et al�� ��##�
que mod�lisatrices �Alvarez
Buylla " Garc:a
Barrios� ����  Runkle� ��#��
ont montr� �Brokaw " Scheiner� ��#�  Denslow� ��#�� p���(  Runkle� ��#���
du moins en ce qui concerne les esp�ces climaciques� que la trou�e agit sur
une r�partition des esp�ces d�j� �tablie avant la formation de la trou�e� Les
graines des esp�ces climaciques germent en e�et imm�diatement� et donnent
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une r�serve de semis qui � attendent � l�opportunit� d�une trou�e� La distri

bution des esp�ces climaciques d�pend de facteurs comme la dispersion par
les animaux� etc�� qui sont dans une certaine mesure ind�pendants de l��tat
de la cellule�

La situation est di��rente pour les esp�ces pionni�res� qui ont besoin d�un
�clairage direct pour germer� Leur r�g�n�ration n�est donc pas ind�pendante
de l��tat de la mosa
que foresti�re� et cela d�autant plus que les interactions
plantes 4 animaux favorisent l�apport de graines apr
s la formation de la
trou�e �Charles
Dominique� ���'  Levey� ��##��

Module croissance

Une fois un individu recrut�� il entre dans le module croissance� Dans
les mod�les de trou�es stricto sensu� la croissance de chaque arbre est suivie
individuellement� Un individu est d��ni par un ensemble de variables d��tat�
typiquement son diam�tre �D�� sa hauteur �H� et sa surface foliaire �La��
L�accroissement de l�une de ces grandeurs x peut �tre d��ni de deux mani�res �

� dans certains mod�les �jabowa� foret et d�riv�s�� l��quation de crois

sance est du type �

dx

dt
� apot�x� y���� redL�E�N�y��

��

o� apot est la croissance optimale ou croissance libre� fonction de x�
d�autres variables d��tat y et de param�tres �  red est un r�ducteur�
qui rend compte des e�ets des facteurs stationnels �temp�rature� teneur
en eau du sol���� et de la comp�tition pour la lumi�re �L�� pour l�eau
�E� et pour les nutriments �N��

� dans d�autres mod�les �forska� formix�� la comp�tition pour la lu

mi�re est int�gr�e dans la fonction de croissance sous une forme non
factorisable �

dx

dt
� a�x� y� L���� redE�N�y��

��

En�n les grandeurs dont l�accroissement n�est pas mod�lis� explicitement
sont reli�es aux premi�res par des �quations d��tat �

y � ��y� x���

Le tableau A�� r�sume la structure de quelques mod�les de trou�es�
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Forme de la fonction de croissance� La fonction de croissance libre est
�tablie plus � partir de consid�rations �cophysiologiques sur les gains� pertes
et allocations du carbone assimil�� qu�� partir de r�gressions statistiques qui
n�o�rent gu�re d�interpr�tation biologique �Dale et al�� ��#'��

Dans jabowa �Botkin et al�� ����  Prentice " Helmisaari� ����� p�##� et
foret �Emanuel et al�� ���#  Shugart " West� ������ la croissance poten

tielle est �

apot
�
D�H

�
�

d

dt

�
D�H

�
� La

�

� DH

DmaxHmax

�
�A��'�

Cette �quation suppose que l�accroissement en volume du tronc �anabolisme�
est proportionnel � la surface foliaire �La�� Le terme �
�DH�DmaxHmax�
repr�sente le co1t de la respiration pour entretenir les tissus vivants �catabo

lisme�� proportionnel � la surface du tronc de l�arbre �DH�� La fonction de
croissance compl�te est �

a
�
D�H

�
� apot

�
D�H

�
� redL�E�N �A��%�

Dans forska �Leemans� ����� ����  Leemans " Prentice� ��#�  Prentice
" Leemans� ���(�� la croissance potentielle prend une forme sigmo
de plus
ra�n�e �

apot
�
D�H

�
�

d

dt

�
D�H

�
�

Z H

Hf�t

s�z� �gp�z�� qz� dz �A����

o� s est la densit� de feuillage� c�est
�
dire la surface foliaire par unit� de
hauteur de l�arbre� p�z� est la photosynth�se � la hauteur z� Hf�t est la
hauteur du f1t� et g et q sont des coe�cients de proportionnalit�� Le terme
positif dans l�int�grale repr�sente l�assimilation potentielle nette de carbone
� la hauteur z par unit� de hauteur �anabolisme�� tandis que le terme n�gatif
repr�sente les pertes respiratoires �catabolisme�� La fonction de croissance
compl�te est �

a
�
D�H

�
� apot

�
D�H

�
� redE�N �A��#�

Par rapport � �A��%�� la d�pendance du r�ducteur par rapport � la lumi�re
a disparu dans �A��#� car la comp�tition pour la lumi�re est implicitement
prise en compte par le terme p�z� dans �A�����

Dans formix �Bossel " Krieger� ����  Sch0fer et al�� ������ les processus
physiologiques sont pris en compte de fa	on plus �ne encore� Ses auteurs
font d�abord remarquer que le bilan carbon� d�un arbre n�est pas le m�me
suivant qu�il est jeune ou mature �Bossel " Krieger� ����� p�'��� de sorte que
les param�tres de l��quation �A���� ne peuvent pas �tre consid�r�s comme
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constants tout au long de la croissance de l�arbre� Pour cela� et pour d�autres
raisons �prise en compte de la structure verticale de la for�t pour mod�liser la
comp�tition pour la lumi�re�� la hauteur des arbres a �t� discr�tis�e en cinq
classes de hauteurs �semis � ���( m  ���( � jeunes arbres � �' m  �' �
arbres moyens� �' m  �'� arbres de la canop�e� �% m  �mergents � �% m��
Un arbre est alors d��ni par sa biomasse �W �� la classe de hauteurs � laquelle
il appartient �indice i� i � 
 � � � ��� et par un facteur d�expansion Yi�W �
qui repr�sente le nombre d�arbres qui partagent les m�mes caract�ristiques
�m�me biomasse et appartenance � la m�me classe de hauteurs� ��

La croissance potentielle en biomasse d�un arbre r�sulte d�un bilan ana

logue � �A���� �

dW

dt
� pri

Z
strate i

LaC p�z� dz � sriW �A����

Le terme positif sous l�int�grale est l�analogue de s�z� gp�z� et repr�sente la
photosynth�se brute� Le facteur p�z� tient compte de l�att�nuation de l�inten

sit� lumineuse � travers le feuillage� Les pertes de carbone pour la respiration
et l�entretien sont d�compos�es en deux termes � un terme proportionnel � la
surface foliaire �respiration� perte et renouvellement des feuilles  respiration�
perte et renouvellement des racines �nes����� qui est repr�sent� par le facteur
r�ducteur pri  un terme proportionnel � la biomasse �respiration et pertes de
bois du tronc� des branches� des grosses racines����� qui est �gal au deuxi�me
terme de l��quation �A�����

Forme des �quations d��tat� Tout mod�le ferm� contient autant d��qua

tions qu�il y a de variables ind�pendantes� Une relation d��tat tr�s souvent
utilis�e est la relation d�allom�trie �

��x� � �x� �A��(�

Dans jabowa et foret� il y a trois variables descriptives � le diam�tre D�
la hauteur H et la surface foliaire La� La fonction de croissance �A��%� fournit

�� formix n�est pas� contrairement aux mod
les de trou�es stricto sensu� un mod
le
arbre� dans la mesure o� la croissance de chaque arbre n�est pas suivie individuellement�
Dans leur article de ����� Bossel � Krieger mod�lisent en fait la croissance de chaque
classe de hauteur� � l�aide de deux variables d��tat � biomasse totale Wi dans la classe i� et
nombre d�arbres Ni pr�sents dans la classe i� & l�int�rieur d�une classe� tous les arbres sont
suppos�s identiques � un arbre moyen� Il s�agit donc d�un mod
le de strates �cf� ' A������
Cette approche n�est qu�une simpli�cation pour all�ger les calculs� et rien n�emp�che en fait
de construire un mod
le arbre de croissance � l�aide des �quations pr�sent�es par Bossel
� Krieger� Pour souligner cela� on a choisi de pr�senter les �quations de croissance un peu
di��remment de la fa(on dont elles sont expos�es dans Bossel � Krieger ������� en faisant
comme si formix �tait un mod
le de liste d�arbres �cf� ' A������
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une premi�re �quation� Les deux autres sont des �quations d��tat reliant H
� D et La � D  la hauteur est une fonction polynomiale du diam�tre �

H � H� � �D � �D� avec H� � 
� ��m

tandis que la surface foliaire est reli�e au diam�tre par une relation d�allom�

trie �Kohyama� ��#�� p�%��� �

La � CD� �A����

avec 	 � 
 pour jabowa et 	 � 
� ��� pour foret� En reportant ces relations
dans �A��'�� on obtient une �quation de croissance fonction du diam�tre
uniquement �

dD

dt
�

gD���


H� � ��D � ��D�

�

� D �H� � �D � �D��

DmaxHmax

�
�A����

La constante g est calcul�e de sorte que D � �
�
Dmax � t �agemax�
 o� agemax

est l��ge maximum atteint par les arbres de l�esp�ce consid�r�e� L��quation
�A���� donne une forme de croissance qui ressemble fort � celle de von Ber

talan�y �Vanclay� ����� p��%'��

Dans forska� il y a cinq variables descriptives � les trois m�mes que dans
jabowa� plus la densit� de feuillage s et la hauteur de la premi�re branche
Hf�t� La fonction de croissance �A��#� fournit une premi�re �quation� Une
seconde est fournit par la fonction de croissance de la surface foliaire �

dLa

dt
�

d

dt

�
CD�

�
� q�La

o� C est une constante de proportionnalit�� Le premier terme repr�sente
l�accroissement de la surface foliaire avec le diam�tre �m�me relation que
A����  dans le second terme� q� est le taux de conversion de l�aubier en
duramen� Trois autres �quations d��tat viennent compl�ter le syst�me � la
hauteur est reli�e au diam�tre par une �quation de Mitscherlich �Leemans "
Prentice� ��#�� p����� �

H � H� � �Hmax �H��
�

� exp

� ��D
Hmax �H�

��

o� H� � 
� �� m et � est le taux de croissance initiale de la hauteur par
rapport au diam�tre  le feuillage est suppos� r�parti de fa	on uniforme du
bas du houppier �Hf�t� au sommet de l�arbre �H�  en�n la hauteur du f1t
�Hf�t� est calcul�e de sorte que p�Hf�t� � � �o� la fonction p est la m�me
que dans A����� c�est
�
dire que les feuilles s�implantent aussi bas que le leur
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permet leur point de compensation� compte
tenu de l�att�nuation verticale
de l�intensit� lumineuse � travers le feuillage�

Dans formix� on retrouve �galement des relations allom�triques entre la
biomasse et le diam�tre �D � W ����� et entre la surface foliaire et le diam�tre
�La � CD���

Comp�tition pour la lumi�re et structure verticale de la for�t� La
mod�lisation de la comp�tition pour la lumi�re n�cessite la prise en compte
de la structure verticale de la for�t �Dale et al�� ��#'� p��'��� c�est
�
dire la
distribution verticale du feuillage des arbres not�e si dans l��quation �A�����
On peut distinguer trois fa	ons de d�crire la distribution verticale du feuillage
��gure A�'� �

� le feuillage de l�arbre est concentr� � son sommet� La distribution du
feuillage est donc d��nie par la hauteur et la surface foliaire de l�arbre
�mod�le jabowa par exemple�  

� le feuillage de l�arbre est distribu� uniform�ment le long du tronc de
l�arbre� La distribution est alors d��nie par la hauteur �H�� la surface
foliaire �La� et la longueur du f1t �Hf�t� de l�arbre �mod�le forska par
exemple�  

� la distribution verticale du feuillage est discr�tis�e � la distribution est
d��nie par la surface foliaire dans chaque classe de hauteur �mod�le
formix par exemple��

La premi�re solution exag�re la dissym�trie de la comp�tition pour la
lumi�re� et surestime par cons�quent l�importance de la comp�tition pour la
lumi�re �Leemans� ����� p���� et �'��� Elle est cependant acceptable dans
les for�ts tropicales compte tenu de l�architecture des arbres et de l�incidence
verticale de la lumi�re �Leemans " Prentice� ��#�� p���#��

Suivant les mod�les� la comp�tition pour la lumi�re est mod�lis�e par un
facteur r�ducteur de la croissance potentielle� ou est int�gr�e dans la fonction
de croissance�

Dans jabowa �Botkin et al�� ����  Dale et al�� ��#'� et foret �Emanuel
et al�� ���#  Shugart " West� ������ la croissance libre d��nie par �A��'� est
multipli�e par le facteur r�ducteur �

redL � ��

n

� exp

h
���

�
e�klai	H
 � ��

�io
�A����

o� ��� ��� �� sont des param�tres d�pendants de la tol�rance � l�ombre de
l�arbre� et o� lai est l�indice de comp�tition d��ni par l��quation �A����� Le
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La

H
Hf�t

�a� �b� �c�

Fig� A�'� Distribution verticale du feuillage � repr�sentation �a
 par un disque
�exemple jabowa
� �b
 par un cylindre �distribution uniforme � exemple
forska
� �c
 par des strates �distribution en escalier � exemple formix
�

coe�cient k est le coe�cient d�extinction de la lumi�re � travers le feuillage
�loi de Beer
Lambert��

Dans forska �Prentice " Leemans� ���(� et formix �Bossel " Krieger�
������ la comp�tition pour la lumi�re est int�gr�e directement dans le bilan
carbon� par le biais du facteur r�ducteur p�z� qui tient compte de l�extinction
de la lumi�re � travers le feuillage�

Pour forska� p�z� �
kI�z�� �

kI�z� � � � �
�A����

Pour formix� p�z� �
��I�z�


 � ��

pmax
I�z�

Les param�tres � et � sont respectivement les points de compensation et de
demi
saturation  �� est la pente de p sous faible �clairement� et pmax est la
r�ponse � saturation� L�intensit� lumineuse I�z� d�cro!t exponentiellement
� travers le feuillage suivant une loi de Beer
Lambert identique � celle de
jabowa �

I�z� � I� exp��klai�z�� �A��'�

o� I� est l�intensit� lumineuse � d�couvert� et lai�z� l�indice foliaire � la
hauteur z� donn� par l��quation �A�����

Autres formes de comp�tition et in�uence des facteurs stationnels�
Les mod�les de trou�es s�int�ressent essentiellement � la comp�tition pour la
lumi�re� Aussi les facteurs stationnels �ressource en eau et en sels min�raux
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disponible� temp�rature���� et la comp�tition pour l�eau et les sels min�raux
�partage de la ressource entre arbres� sont
ils g�n�ralement mod�lis�s de fa	on
plus grossi�re� Certains mod�les d�ailleurs �comme formix Bossel " Krieger�
����� p�%�� ne tiennent pas compte de ces �l�ments�

Contrairement � la comp�tition pour la lumi�re qui est asym�trique �un
grand arbre fait de l�ombre � un petit mais pas l�inverse� et qui n�cessite donc
la prise en compte de la structure verticale de la for�t� la comp�tition pour les
ressources situ�es dans le sol est sym�trique� Aussi peut
elle �tre r�sum�e par
un indice de comp�tition global identique pour tous les individus� Dans les
mod�les foret �Emanuel et al�� ���#�� forska �Prentice " Leemans� ���(��
forece �Kienast " Kuhn� ��#�� et forena �Solomon� ��#%�� la comp�tition
est repr�sent�e par un facteur r�ducteur de la forme �

redE�N � 
� W

Wmax

�A��%�

o� W est la biomasse totale sur la placette et Wmax la biomasse maximale
pouvant �tre support�e par le milieu� La biomasse d�un arbre est suppos�e
proportionnelle � D�H �Prentice " Leemans� ���(�� Dans jabowa �Botkin
et al�� ������ la comp�tition est repr�sent�e de fa	on tr�s semblable par un
facteur r�ducteur

redE�N � 
� B

Bmax

�A����

o� B est la surface terri�re totale sur la placette et Bmax la surface terri�re
maximale pouvant �tre support�e par le milieu�

La prise en compte des facteurs stationnels n�est pas syst�matique� Les
mod�les de trou�es qui s�int�ressent � la dynamique foresti�re pour elle m�me
sur des zones g�ographiques limit�es �par exemple forska dans sa premi�re
version� supposent en g�n�ral les facteurs stationnels constants� Les mod�les
de trou�es qui s�int�ressent aux cons�quences des changements climatiques
induits par l�augmentation du taux de CO� atmosph�rique �par exemple
forena� forska dans sa deuxi�me version  voir aussi Talkarri " Hyp�n�
���%� ou aux changements de v�g�tation le long de gradients �cologiques
�par exemple forece ou forclim de Bugmann " Cramer� ���#�� vont au
contraire tenir compte explicitement des facteurs stationnels� Dans jabowa
et foret� seule la temp�rature entre en compte� sous la forme d�un facteur
r�ducteur �

redT �
� �dd� ddmin� �ddmax � dd�

�ddmax � ddmin�
�

o� dd est le nombre de degr�s
jours de croissance dans l�ann�e� et ddmin et
ddmax sont les extr�mes tol�r�s par l�esp�ce consid�r�e� Dans zelig �Levine
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et al�� ����� p��(�� � la fois la fertilit� du sol� la teneur en eau et la tem

p�rature entrent en jeu� Dans forece �Kienast " Kuhn� ��#�� sont pris en
compte � la fois la temp�rature par l�interm�diaire du nombre de degr�s
jours
de croissance� et la disponibilit� en eau dans le sol par le biais des pr�cipita

tions� d�un sous
mod�le d��vapotranspiration� et de l�indicateur d�humidit�
du sol d�Ellenberg� Dans forena �Solomon� ��#%�� la temp�rature est �ga

lement prise en compte par le biais du nombre de degr�s
jours de croissance�
mais la disponibilit� en eau est plus simplement mod�lis�e par le nombre de
jours de s�cheresse pendant la p�riode de croissance de l�arbre� Le mod�le
de Pastor " Post ���#%� ��##�� qui mod�lise les cycles de carbone et d�azote
ainsi que la teneur en eau du sol� est certainement le plus pr�cis dans la prise
en compte des facteurs stationnels�

D�autres facteurs extrins�ques encore �notamment l�herbivorie� peuvent
�tre pris en compte� La forme exacte des facteurs r�ducteurs est variable� et
de nombreuses propositions ont �t� faites �Mohren et al�� ����� p����  Dale
et al�� ��#'� p��'�
�'�� pour rendre compte de la comp�tition pour l�eau� les
sels min�raux� etc� Dans les mod�les de trou�es� la forme �nale du r�ducteur
est un produit des r�ducteurs relatifs � chaque facteur �

redL�E�N�T � redL � redE�N � redT

Module mortalit�

Dans tous les mod�les de trou�es� deux taux de mortalit� sont appliqu�s �

� un taux faible� qui rend compte du vieillissement � naturel � des arbres  

� un taux �lev�� qui rend compte d�une mortalit� plus �lev�e lorsque les
arbres sont peu vigoureux ou que la densit� d�arbres est �lev�e�

Le taux faible peut �tre constant �jabowa� Botkin et al�� ����  foret�
Emanuel et al�� ���#  kiambram� Shugart et al�� ��#(  forska� Leemans�
����  Prentice " Leemans� ���(  zelig� Mohren et al�� ������ ou d�pen

dant de l��ge �forena� Solomon� ��#%  forece� Kienast " Kuhn� ��#���
ou d�pendant de la strate � laquelle l�arbre appartient �formix� Bossel "
Krieger� ������ Il peut �tre estim� �formix�� ou calcul� de sorte que � )
�zelig� kiambram� foret� forece� ou � ) �jabowa� des jeunes arbres
atteignent l��ge maximum de l�esp�ce�

La vigueur d�un arbre est estim�e � partir de ses dimensions �hauteur�
diam�tre��� cf� Malanson� ���%� p��(%� ou� le plus souvent� � partir de sa
croissance � dans jabowa et kiambram� un arbre est peu vigoureux si sa
croissance annuelle est inf�rieure � (�� mm  son taux de mortalit� passe alors
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� �%�# )� ce qui correspond � un taux de survie sur �( ans de � )� Dans
forena� un arbre est peu vigoureux si sa croissance est inf�rieure � �( ) de
la croissance libre pendant deux ann�es cons�cutives  son taux de mortalit�
passe alors � �%�# )� Dans zelig �Mohren et al�� ������ le taux de mortalit�
passe � �( ) d�s que la croissance est inf�rieure � � mm ou � �( ) de la
croissance libre pendant deux ann�es cons�cutives� Dans forska� la vigueur
est estim�e par l�e�cacit� de croissance relative �Prentice " Leemans� ���(� �

Erel �



La

d �D�H�

dt
� 


gpmax

o� pmax est obtenu � partir de �A���� pour I � I�� La mortalit� est reli�e
par une fonction � Erel �Leemans� ����� p��'(�� Dans formix en�n� le taux
�lev� de mortalit� est appliqu� � tous les arbres d�s qu�il y a fermeture du
couvert�

Dans tous les mod�les except� formix� la mortalit� est mod�lis�e par un
processus stochastique � le taux de mortalit� de chaque individu est donn�
en fonction de sa vigueur� et une variable al�atoire de Bernoulli d�termine
si l�arbre meurt e�ectivement ou non� Comme formix n�est pas un mod�le
arbre �cf� note p������ la mortalit� est mod�lis�e dans ce cas de fa	on d�ter

ministe �

Yi�t���W � � Yi�t�W ��mi

o� le taux de mortalit� mi est faible ou �lev� selon la densit� de la strate i�
La mort d�un individu se traduit par sa disparition pure et simple de

la liste des individus pr�sents sur la cellule� Ce processus peut repr�senter
la mort sur pied d�un individu �disparition de son feuillage�� mais pas le
chablis� qui provoque aussi la destruction par �crasement de petits arbres et
la formation� grosso modo� de deux trou�es � l�une � l�ancien emplacement
du houppier de l�arbre mort� et l�autre � l�endroit o� ce houppier s��crase�
Seuls les mod�les kiambram �Shugart et al�� ��#(� et la version spatialis�e
de formix �Bossel " Krieger� ����� prennent en compte ces d�g�ts� Dans
kiambram� l�occurrence d�un chablis sur la cellule est tir�e au hasard  si
chablis il y a� chaque individu sur la cellule est soumis � un taux de mortalit�
plus �lev�� compris entre '( et �' )� Dans formix� les d�g�ts sont pris en
compte par le biais d�interactions entre cellules voisines �cf� section A������

Les mod�les de trou�es permettent aussi de simuler d�autres types de
mortalit� � mortalit� due � des perturbations de grande ampleur� coupes et
d�g�ts d�exploitation �voir formix ou kiambram par exemple�� mortalit�
due � des �guiers �trangleurs �kiambram�� etc�

Bien que la mortalit� soit� comme la r�g�n�ration� un processus di�cile �
mod�liser �voir Lorimer " Frelich� ��#� par exemple�� de nombreuses �tudes
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de terrain de la mortalit� �par exemple Durrieu de Madron� ����  P�lissier
" Ri�ra� ����  Uhl et al�� ��##� p��%(� et des taux de formation des cha

blis �Lescure et al�� ���(� p��''  Lorimer� ��#�  Ri�ra " Alexandre� ��##  
Runkle� ��#�� p�'�%  Spies " Franklin� ��#�� p�'��� permettent de se faire
une id�e des ordres de grandeur des taux de mortalit��

A���� Articulation des trois modules

Voyons � pr�sent comment les modules recrutement 4 croissance 4 mor

talit� s�articulent pour produire la dynamique du peuplement� Comme les
mod�les de trou�es font intervenir la placette comme niveau interm�diaire
entre l�arbre et le peuplement� l�int�gration des trois modules se fait en deux
�tapes � de l�arbre � la placette et de la placette au peuplement�

Int�gration des trois modules dans la dynamique d�une placette

Les trois modules r�g�n�ration� croissance et mortalit� d��nissent la tra

jectoire d�un individu� Les mod�les de trou�es travaillent en temps discret�
Le tableau A�� donne les pas de temps utilis�s par les principaux mod�les� �
chaque pas de temps� le module r�g�n�ration d�termine le nombre d�arbres
recrut�s et leurs caract�ristiques  le module croissance calcule la croissance
de chaque individu� et le module mortalit� calcule quels arbres meurent�
L��tat d�une placette est donc d��ni par une liste de caract�ristiques �hau

teur� diam�tre� surface foliaire���� d�individus� Le recrutement correspond �
l�ajout d�un �l�ment � cette liste� la mort au retrait d�un �l�ment� La r�g�

n�ration et la mortalit� correspondent � des processus stochastiques� tandis
que la croissance est mod�lis�e de fa	on d�terministe� Comme les arbres ont
des dur�es de vie �lev�es� des �v�nements al�atoires peuvent se propager et
rester visibles dans la for�t pendant longtemps �Levine et al�� ����� p��(%��

� cette �tape de la mod�lisation plusieurs questions se posent encore pour
pouvoir simuler la dynamique d�une placette �

� comment va t
on tenir compte de la diversit� sp�ci�que* Va t
on at

tribuer � chaque esp�ce un jeu de param�tres� ou d��nir des groupes
d�esp�ces*

� quelle dynamique a�ecter aux facteurs environnementaux� en parall�le
avec la dynamique de la v�g�tation*

La diversit� sp�ci�que� Dans les for�ts temp�r�es� le nombre d�esp�ces
entrant en jeu est restreint� Rien n�emp�che alors de d��nir un jeu de para

m�tres de r�g�n�ration� croissance et mortalit� pour chaque esp�ce� d�autant
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plus que les caract�ristiques sylvicoles des esp�ces temp�r�es sont g�n�rale

ment bien connues �Prentice " Helmisaari� ������ Divers auteurs �cf� tableau
A��� caract�risent ainsi chacune des esp�ces entrant en jeu� pour des syst�mes
comprenant de � �for�t bor�ale en Su�de� � �� esp�ces �c�te est d�Am�rique
du Nord� de la Floride au Qu�bec��

Dans jabowa et foret par exemple� chaque esp�ce est caract�ris�e par
un jeu individuel de param�tres� except� en ce qui concerne les trois para

m�tres ��� ��� �� du r�ducteur de la comp�tition pour la lumi�re ��quation
A����� o� deux jeux seulement de param�tres existent � l�un pour les esp�ces
tol�rantes � l�ombre� l�autre pour les esp�ces non tol�rantes � l�ombre�

En for�t tropicale� les esp�ces sont � la fois beaucoup plus nombreuses et
moins bien connues� et� m�me si certains n�y renoncent pas �mod�le kiam�
bram� cf� Shugart et al�� ��#(�� il devient di�cile de proc�der ainsi� Au lieu
de caract�riser chaque esp�ce par un jeu de param�tres� on peut � l�autre
extr�me amalgamer toutes les esp�ces en une seule � esp�ce grise � �Gourlet

Fleury " Montpied� ���'� p��#��� quitte ensuite � faire ressortir une esp�ce
particuli�re � l�aide d�un jeu de param�tres particulier� Le mod�le formix
dans sa premi�re version �Bossel " Krieger� ����� proc�de ainsi�

Une position interm�diaire consiste � d��nir des groupes d�esp�ces� et �
caract�riser chaque groupe par un jeu de param�tres �Vanclay� ����a�� Le mo

d�le formix dans sa deuxi�me version �Sch0fer et al�� ����� di��rencie ainsi
cinq groupes physionomiques qui di��rent par leurs param�tres de croissance
et par la hauteur maximale qu�ils peuvent atteindre�

La d��nition de groupes d�esp�ces n�est pas une simpli�cation propre
aux mod�les de trou�es� mais survient dans tous les types de mod�lisation�
Lorsque les esp�ces sont identi��es et certaines de leurs caract�ristiques biolo

giques C� � � � Cn connues� la d�marche la plus imm�diate consiste � d��nir des
groupes d�esp�ces� tels que les esp�ces d�un m�me groupe soient aussi sem

blables que possible vis
�
vis de C� � � � Cn� Ces groupes sont appel�s groupes
fonctionnels �cf� Favrichon� ���'� chapitre �� pour une revue bibliographique
sur le sujet� dans la mesure o� ils sont cens�s rassembler des esp�ces qui
jouent des r�les similaires dans l��cosyst�me�

Mais parfois les esp�ces ne sont m�me pas identi��es� et des groupes
d�esp�ces sont alors d��nis � l�aide de crit�res tels que esp�ces commerciales
4 esp�ces non commerciales �Vanclay� ��#��� Ces crit�res n�ont pas de sens
biologique mais ont un int�r�t pratique �vident�

L�approche par groupes fonctionnels pose cependant divers probl�mes�
Ind�pendamment de la mod�lisation� la d��nition des groupes fonctionnels
n�est pas stable vis
�
vis des caract�ristiques biologiques C� � � � Cn sur les

quelles elle est bas�e� Par exemple � Paracou� di��rents groupes d�esp�ces
sont obtenus selon que l�on se base sur les caract�ristiques de croissance en
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diam�tre des esp�ces �Favrichon� ����� ���'�� sur leurs hauteurs �Collinet�
������ sur leur r�partition spatiale �Collinet� ������ sur le mode de diss�

mination de leurs graines �Collinet� ������ etc� Il n�est d�ailleurs pas prouv�
qu�� une esp�ce soit associ�e une fonction dans l��cosyst�me �cf� p��%#�  il
semblerait au contraire que les individus d�une m�me esp�ce puissent jouer
des r�les di��rents selon l�environnement dans lequel ils croissent �Smith "
Huston� ��#�� p�%��� Une approche plus pertinente pour classer les esp�ces
consisterait �Smith " Huston� ��#�� � s�appuyer� non pas sur des caract�

ristiques biologiques mesur�es sur le terrain� mais sur des caract�ristiques
physiologiques qui d��nissent la fonction de r�ponse de l�esp�ce aux facteurs
environnementaux�

Une autre approche� bien qu�elle ait �t� peu appliqu�e en mod�lisation
jusqu�� pr�sent� consisterait � utiliser les attributs fonctionnels de plantes
�Gillison " Carpenter� ����  Vanclay� ����� p����  Vanclay et al�� ������
Dans cette approche� on ne cherche pas � d�terminer l�esp�ce d�un individu�
mais son mode� c�est
�
dire la combinaison d�attributs fonctionnels qui le
caract�rise�

L��volution des facteurs stationnels� Pour simuler la dynamique d�une
placette� il est �galement n�cessaire de conna!tre l��volution au cours du
temps des facteurs stationnels � temp�rature� pr�cipitations� teneur en �l�

ments min�raux���

Certains mod�les supposent les facteurs constants au cours du temps
�Mohren et al�� ����� jabowa� ou plus simplement n�en tiennent pas compte
�forska dans sa premi�re version� formix��

Dans d�autres mod�les� les facteurs �voluent au cours du temps� mais de
fa	on ind�pendante de la v�g�tation � la variation des facteurs stationnels est
en fait donn�e de fa	on exog�ne� et l�on regarde la r�ponse de la v�g�tation
� ces variations�

Les variations peuvent consister en des �uctuations al�atoires autour de
valeurs moyennes �forece� cf� Kienast " Kuhn� ��#�� p��(�� ou pr�senter
une tendance comme lorsque l�on simule un r�chau�ement de l�atmosph�re
suite � l�augmentation du taux de CO� �forena� cf� Solomon� ��#%�� Dans la
deuxi�me version de forska �Prentice et al�� ������ les facteurs stationnels
sont estim�s sur un pas de temps annuel � partir de donn�es� par int�gration
d��quations instantan�es�

Dans les mod�les les plus sophistiqu�s� la r�troaction de la v�g�tation
sur les facteurs stationnels est �galement mod�lis�e �mod�le de Pastor "
Post� ��##�� L��volution temporelle des facteurs stationnels n�est alors plus
ind�pendante de la dynamique de la v�g�tation � la v�g�tation entra!ne un
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changement du sol� qui entra!ne un changement de la v�g�tation� et ainsi de
suite� d�o� des ph�nom�nes de succession complexes� que l�on observe parfois
et dont les mod�les de trou�es les plus simples sont incapables de rendre
compte �voir Mohren et al�� ���� pour un exemple de transition d�une for�t
de pins vers une for�t m�lang�e h�tre 4 ch�ne�� Ces mod�les n�cessitent le
couplage entre des mod�les de trou�es proprement dits et des mod�les des
�ux de carbone� d�eau et de sels min�raux dans l��cosyst�me �cf� . A�'����

Int�gration des placettes dans la dynamique du peuplement

Une fois la dynamique d�une placette d��nie se pose le probl�me de re

constituer la dynamique du peuplement� Il faut pour cela d��nir d�une part le
d�coupage de la for�t en placettes� d�autre part d��nir les interactions entre
placettes�

D�coupage de la for�t en placettes� Tous les mod�les de trou�es re

posent sur un d�coupage r�gulier de la for�t en placettes g�om�triquement
identiques� g�n�ralement des carr�s �mais dans la mesure o� la position des
placettes n�entre pas en jeu� la forme des placettes n�a pas � �tre pr�cis�e��

La taille des placettes est l��l�ment le plus important de ce d�coupage�
Elle varie entre �(( et �((( m� suivant les mod�les �cf� tableau A���� La taille
de la placette intervient implicitement dans le module croissance lorsque l�on
calcule un indice foliaire ��quations A���� A��'� o� que l�on somme sur les
individus pr�sents dans la placette ��quations A��%� A����� Shugart " West
������ ont montr� pour le mod�le foret que seul un certain intervalle de
valeurs de la surface des placettes donne un fonctionnement correct du mo

d�le� le � bon fonctionnement � �tant d��ni � l�aide de deux crit�res� Lorsque
la placette est trop petite� le r�ducteur lin�aire d��ni par �A��%� prend un
poids d�mesur�� et la croissance des arbres est anormalement ralentie �Co�n
" Urban� ����� p���(�  lorsque la placette est trop grande� la surface foliaire
totale varie peu autour de sa valeur moyenne �la valeur moyenne de

P
La

est approximativement proportionnelle � la surface de la placette� tandis que
ses variations ont une amplitude approximativement constante quelque soit
la taille de la placette�� de sorte que seules les esp�ces tol�rantes � l�ombre
peuvent subsister�

Dans la mesure o� un individu doit pouvoir atteindre sa taille maximale�
et dans la mesure o� la mort d�un arbre dominant doit correspondre � une
forte augmentation de la ressource lumineuse� la taille ad�quate de la pla

cette doit correspondre � la zone d�in'uence d�un individu de taille maximale
�Shugart et al�� ������
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D�autres �tudes de l�in�uence de la taille de la placette �Prentice " Lee

mans� ���(� p���#  Smith " Urban� ��##� montrent que le choix de la taille de
placette doit d�pendre aussi du mode de fonctionnement de la for�t �Leemans
" Prentice� ��#�� p��''  Prentice " Leemans� ���(� p��'�� � lorsque la for�t
fonctionne � l�aide de petites ouvertures permettant le remplacement des es

p�ces climaciques mais emp�chant l��tablissement des esp�ces pionni�res �qui
ont besoin d�un �clairement direct pour germer�� la taille des placettes doit
�tre plus grande que la taille du houppier d�un arbre dominant� Ainsi dans
forska la taille de la placette est prise volontairement tr�s grande pour
d�favoriser l�esp�ce pionni�re Pinus sylvestris �Leemans " Prentice� ��#�  
Prentice " Leemans� ���(�� qui dans une dynamique par trou�es simples dis

para!trait� et qui ne se maintient sur le long terme dans la r�alit� que gr�ce
� des perturbations de grande amplitude �incendies�� Au contraire lorsque la
for�t fonctionne sur un mode o� l�on observe dans chaque trou�e la succession
compl�te des esp�ces pionni�res jusqu�aux esp�ces climaciques� la taille des
placettes doit �tre su�samment petite pour permettre un �clairage direct du
sol ��gure A�%��

Interactions entre placettes� Bien que la n�cessit� de faire des mod�les
spatialis�s pour rendre compte de l�h�t�rog�n�it� spatiales des for�ts ait �t�
soulign�e depuis longtemps �Horn et al�� ��#�� p��%%  Kohyama� ��#�� p�%����
la plupart des mod�les de trou�es supposent les placettes ind�pendantes�
La dynamique du peuplement est alors simplement estim�e en r�p�tant un
certain nombre de fois la dynamique d�une placette�

Quelques mod�les cependant d��nissent des interactions entre placettes
spatialement positionn�es �

� zelig �Smith " Urban� ��##  Urban et al�� ����� est bas� sur un
d�coupage de la for�t en placettes de �(( m�� La dynamique d�une pla

cette �recrutement� croissance� mortalit�� est mod�lis�e comme dans
jabowa� � cela pr�s que les r�ducteurs de la comp�tition pour la lu

mi�re et pour les ressources souterraines sont calcul�s en sommant la
surface foliaire ��quation A���� ou la biomasse ��quation A��%� sur tous
les arbres pr�sents dans un p�rim�tre de �(( m� entourant la placette�
Cela revient � travailler avec des placettes de �(( m� se chevauchant�
Les interactions ainsi d��nies n�a�ectent �nalement que le module crois

sance  

� dans formix �Bossel " Krieger� ����  Sch0fer et al�� ����� au contraire�
les interactions entre placettes modi�ent les modules recrutement et
mortalit�� mais pas la croissance� Sont mod�lis�s la dispersion des graines
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Fig� A�%� In'uence de la taille des placettes � �a
 lorsque la placette est
grande� la disparition d�un dominant �en gris
 a peu d�incidence sur la distri�
bution verticale de la lumi
re � �b
 lorsque la cellule est petite� la disparition
d�un dominant a beaucoup d�in'uence sur la distribution verticale de la lu�
mi
re� Sur les graphiques de droite est sch�matis�e la distribution verticale
de la lumi
re avant � 
 et apr
s �����
 la disparition du dominant � I� est
l�intensit� lumineuse � d�couvert et Is l�intensit� lumineuse au sol�
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et les chablis� c�est
�
dire la chute d�un arbre dominant pouvant entra!

ner des d�g�ts dans une placette voisine de celle � laquelle il appartient  

� dans mosel �Malanson� ���%  Malanson " Armstrong� ���%� la dis

persion des graines est �galement mod�lis�e spatialement � la proba

bilit� qu�a une graine de couvrir une distance d est proportionnelle �
d��� o� le param�tre � d�pend du mode de dispersion �vent� animal����
�Charles
Dominique� ���'  Levey� ��##��

A���� Application et validation des mod�les de trou	es

Les mod�les de trou�es sont � l�origine des mod�les de succession v�g�tale�
Leurs applications aussi bien que leur validation se sont faites en fonction de
cette caract�ristique�

Validation� Bien que ce soient des mod�les arbre� les mod�les de trou�es
ont �t� valid�s � un niveau de description du peuplement plus grossier� En
tout �tat de cause� la qualit� d�un mod�le de succession ne se juge � l��chelle
de l�arbre� Les mod�les de trou�es montrent une bonne capacit� � reproduire
la composition sp�ci�que �Kienast " Kr0uchi� ����  Kienast " Kuhn� ��#�  
Shugart et al�� ��#(� ou la r�partition en classes de diam�tre par esp�ce �Dale
" Gardner� ��#�� p�##  Leemans " Prentice� ��#�  Prentice " Leemans�
���(� de for�ts r�elles� Les tests des mod�les de trou�es qui ont �t� men�s
sont pass�s en revue dans Shugart et al� ������ p���
�' et ��
�#��

Applications� Du fait de la description individuelle qui est faite de chaque
arbre� les mod�les de trou�es o�rent une description pr�cise du peuplement�
Leur statut de mod�le de succession en fait par ailleurs de bons candidats
pour �valuer les cons�quences des changements globaux sur la composition
�oristique des for�ts� Ils ont �t� utilis�s en for�t temp�r�e pour simuler les
sc�narios possibles de d�veloppement de la for�t dans des conditions non
observables �

� simulation de l�impact de perturbations d�origine humaine ou naturelle
sur les for�ts �Kienast " Kuhn� ��#��� notamment la pollution atmo

sph�rique �Dale " Gardner� ��#��  

� simulation des cons�quences de changements climatiques globaux sur
les formations v�g�tales �Prentice et al�� ������ notamment l�augmen

tation du taux de CO� atmosph�rique �Pastor " Post� ��##  Shugart
et al�� ����  Solomon� ��#%�  
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� simulation d�am�nagements forestiers �Mohren et al�� ������ etc�

En for�t tropicale� les mod�les de trou�es ont �t� utilis�s comme un outil
pour le gestionnaire� a�n de simuler la dynamique de � r�cup�ration � de
la for�t pour di��rents volumes et fr�quences de coupes �Bossel " Krieger�
����  Sch0fer et al�� ������

Les mod�les de trou�es ont �galement �t� employ�s dans des �tudes d��co

logie plus th�oriques � e�et de la mortalit� des arbres et de la dispersion des
graines sur la diversit� sp�ci�que �Malanson� ���%�� th�orie de la succession
foresti�re �Huston " Smith� ��#��� s�paration des niches �cologiques �Smith
" Huston� ��#��� etc�

L��largissement du concept de la mosa�que� Les mod�les de trou�es
ont �t� d�velopp�s � l�origine par des forestiers pour mod�liser la dynamique
foresti�re� Le concept de la mosa
que a cependant �t� �tendu � d�autres
�cosyst�mes que la for�t� et des mod�les de trou�es correspondant ont �t�
d�velopp�s �Co�n " Lauenroth� ��#�  Co�n " Urban� ������ Co�n "
Lauenroth ����(�  Co�n " Urban ������  Lauenroth et al� ������ ont ainsi
d�velopp� steppe� un mod�le de trou�es pour des prairies semi
arides � le
r�le jou� par la comp�tition pour la lumi�re est maintenant jou� par la com

p�tition pour les ressources souterraines �essentiellement l�eau�� et � la trou�e
cr��e par la mort d�un individu dans le couvert forestier correspond l�espace
souterrain lib�r� par la mort des racines d�une plante� Mauchamp et al� ������
pr�sentent de m�me un mod�le apparent� aux mod�les de trou�es de la dy

namique de la v�g�tation dans les brousses tigr�es  le mod�le est spatialis�
pour rendre compte de l��coulement de l�eau� ressource cl��

A���� Conclusion sur les mod�les de trou	es

Il est �tonnant tout d�abord que les mod�les de trou�es dans leur forme
la plus simple �jabowa� forska���� donnent des r�sultats aussi bons� alors
qu�ils ne tiennent pas compte des interactions spatiales et qu�ils mod�lisent
les processus biologiques de fa	on �nalement assez grossi�re �Deutschman�
���%� p�� et '  Shugart et al�� ����� p��#�� Une interpr�tation possible de cette
� qualit� � des r�sultats est que les mod�les de trou�es s�appliquent dans un
domaine o� l�approximation du champ moyen �cf� . A�%�� p����� est bonne�
c�est
�
dire que les interactions spatiales peuvent �tre justement n�glig�es�
Quoi qu�il en soit� il serait int�ressant d��tudier les mod�les de trou�es en
eux m�mes pour mieux comprendre leurs propri�t�s� � cause des ph�nom�nes
stochastiques pouvant avoir des r�percussions � long terme� � cause de la non

lin�arit� des �quations mises en jeu� les mod�les de trou�es sont di�cilement
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analysables tels quels autrement qu�en recourant � des simulations r�p�t�es
�Levin et al�� ����  Wissel� ����� p����� Il para!t n�cessaire cependant de
simpli�er les mod�les pour en extraire les traits qui contribuent le plus �
la formation de ses r�sultats �Horn et al�� ��#��� Une fa	on de proc�der
�Deutschman� ���%� serait de partir d�un mod�le complexe et de le simpli�er
petit � petit en voyant � partir de quel moment les r�sultats se d�gradent�

Il para!t n�cessaire ensuite de faire �voluer les mod�les de trou�es �

� d�une part en les spatialisant � des interactions entre cellules devront
�tre d��nies  

� d�autre part en recherchant une �chelle de mod�lisation interm�diaire
entre celle utilis�e par les mod�les de trou�es �taille d�un arbre do

minant� et celle utilis�e par les mod�les d�mographiques spatialis�s
�Alvarez
Buylla " Garc:a
Barrios� ������ Il faudrait alors passer des
mod�les de trou�es � d�autres types de mod�les� que ce soient des mo

d�les bas�s sur des cellules embo!t�es �Auger� ���'� p���(� ou des mo

d�les de mosa
que �au sens de Houllier� ���'��

Une approche par automates cellulaires pourrait �tre envisag�e dans une
telle perspective� d�autant plus que de tels mod�les conduisent naturellement
� simpli�er la repr�sentation du syst�me �tudi� �Besnard " Klein� ���'  
Bouchon " Franc� ���%  Franc et al�� ���'  Jeltsch " Wissel� ����  Wissel�
������

A�� Mod�les faisant intervenir plusieurs niveaux
de description

Les mod�les de trou�es peuvent �tre consid�r�s comme des mod�les qui
font intervenir plusieurs niveaux de description dans la mesure o� les inter

actions y sont d�crites de fa	on non spatiale � l��chelle de la placette et de
fa	on potentiellement spatiale aux �chelles inf�rieures� D�autres cat�gories
de mod�les m�langent plusieurs �chelles de description et sont ainsi di�cile

ment classables dans le tableau A��� Nous aborderons successivement le cas
des mod�les r�ductionnistes� des mod�les d�sagr�gatifs et en�n des mod�les
de liste d�arbres�

A���� Mod�les r	ductionnistes

L�approche r�ductionniste �� bottom
up �� consiste � d�composer un sys

t�me en ses composantes �l�mentaires et � mod�liser chacune des compo
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santes s�par�ment �Bascompte " Sol�� ���'�� L�op�ration de d�composition
peut �tre r�p�t�e sur chacune des composantes � leur tour� et ainsi de suite
par embo!tement successif� Les mod�les ainsi obtenus fournissent des d�tails
tr�s pointus et visent �de fa	on illusoire*� � imiter la r�alit�� Leur d�velop

pement a �t� rendu possible notamment par les progr�s informatiques et la
possibilit� de r�aliser des calculs intensifs en un temps et � un co1t raison

nables �Levin et al�� ������ L�inconv�nient majeur de ces mod�les est qu�ils
tendent � �tre aussi complexes que les syst�mes qu�ils mod�lisent� de sorte
que le gain en compr�hension des processus moteurs � l��chelle globale est
quasi
nul�

Dans une direction ascendante� les mod�les de dynamique foresti�re sont
int�gr�s dans des mod�les plus globaux� On trouve ainsi des mod�les d��co

syst�mes qui se servent de mod�les arbre pour simuler la dynamique de la
composante arbor�e de l��cosyst�me� Les mod�les arbres sont alors connect�s
� des mod�les de �ux ��ux de l�eau� �ux de nutriments����� � des mod�les de
dynamique des autres composantes v�g�tales� etc�

Lauenroth et al� ������ proposent ainsi un super
mod�le de dynamique
des �cosyst�mes� r�sultant de l�int�gration de quatre mod�les � un mod�le de
trou�es �zelig� qui d�crit la dynamique des arbres  un mod�le de dynamique
de la strate herbac�e �steppe� cf� . A���'�  un mod�le de �ux des nutriments�
et un mod�le de �ux de l�eau� Les deux mod�les de la v�g�tation �zelig et
steppe� sont int�gr�s dans un mod�le vegomat qui assure la compatibi

lit� d��chelle� �tant donn� qu�un individu arbre se situe � une �chelle plus
petite qu�un individu herbe  vegomat communique avec les deux mod�les
de �ux par le biais du super
mod�le� Cette approche permet de mod�liser la
r�troaction de la v�g�tation sur son environnement� De fait les r�sultats du
mod�le de trou�es coupl� aux mod�les de �ux di��rent des r�sultats obtenus
en faisant tourner le mod�le de trou�es seul� De m�me Kellom0ki " V0is0nen
������ proposent un mod�le couplant un mod�le de trou�es � un mod�le de
la v�g�tation au sol dans une for�t bor�ale� Levine et al� ������ proposent
�galement un mod�le d��cosyst�me obtenu par couplage du mod�le de trou�es
zelig � un mod�le de la dynamique du sol �eau� sels min�raux� et un mod�le
de transfert radiatif�

Dans une direction descendante� les mod�les de dynamique foresti�re int�

grent des mod�les fonctionnant � une �chelle plus �ne que l�individu� notam

ment des mod�les �cophysiologiques d�arbres �Bossel� ��#%  Bossel " Sch0fer�
��#�  Bossel et al�� ����  Deleuze� ���'  M0kel0� ������ Friend et al� ������
proposent ainsi un mod�le hybrid r�sultant de la fusion entre le mod�le
de trou�es zelig et un mod�le �cophysiologique d�arbre� De m�me Luan
et al� ����%� proposent un mod�le fordyn qui int�gre quatre niveaux de
description �depuis les processus d�mographiques � l��chelle de la population



��% Annexe A

jusqu�aux processus biochimiques � l��chelle de la cellule� en passant par la
photosynth�se � l��chelle de la feuille et l�allocation de biomasse � l��chelle
de l�arbre�� On pourrait �galement envisager d�int�grer dans un mod�le de
trou�es un mod�le de pr�diction de l�environnement lumineux de la couronne
d�un arbre �Brunner� ���#  Chen et al�� ����  Koop " Sterck� ����  West
" Wells� ������

Certains auteurs �Bossel� ����  Friend et al�� ����  Liu " Ashton� ���'  
Urban et al�� ����� p��(�� estiment d�ailleurs que le d�veloppement futur
des mod�les arbre doit se faire dans le sens d�une plus forte int�gration de
processus physiologiques� aussi pr�cis�ment que possible� L�enjeu� selon eux�
est de remplacer les fonctions de croissance par des processus physiologiques
qui permettent d�expliquer pourquoi les arbres poussent de la fa	on dont ils
poussent� et pas seulement de d�crire la croissance �Bossel et al�� ������

A���� Mod�les d	sagr	gatifs

Un mod�le d�sagr�gatif est� comme on l�a vu au paragraphe A����� un
mod�le qui o�re une description de la for�t au niveau microscopique alors
que sa dynamique est calcul�e � partir de variables agr�g�es au niveau ma

croscopique� Selon les deux niveaux �microscopique et macroscopique� mis
en cause� di��rents types de mod�les sont obtenus�

D�sagr�gation du peuplement � la distribution

Les mod�les d�sagr�gatifs du peuplement � la distribution fonctionnent
suivant le principe suivant � connaissant la distribution diam�trique f� au
temps initial t�� et disposant d�un mod�le de peuplement permettant de pr�

dire les caract�ristiques moyennes du peuplement au temps �nal t� en fonc

tion de ses caract�ristiques au temps t�� il s�agit de reconstruire la distribution
diam�trique f� au temps t�� Le point crucial de cette d�marche est l�inversion
de l�op�rateur d�agr�gation �� car elle se ram�ne � d�duire d�une informa

tion partielle �une moyenne� une information plus compl�te �une fonction de
distribution��

On peut distinguer deux approches pour r�soudre ce probl�me �

�� approche param�trique � on pose a priori que la distribution appartient
� une famille de distributions continues param�tr�e par �� L�inversion
de l�op�rateur d�agr�gation � revient alors � estimer les param�tres �
� partir des caract�ristiques moyennes du peuplement  

�� approche non param�trique � la fonction de distribution est empirique et
est connue soit par un histogramme associant � des classes de diam�tres
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�D�� � � �Dn� des probabilit�s �p�� � � � pn�� soit inversement par des pro

babilit�s �p�� � � � pn� auxquelles sont associ�s des quantiles �D�� � � �Dn�
�Borders et al�� ��#���

Un exemple pour l�approche non param�trique est fourni par Tang et al�
������� Quant � l�approche param�trique� plusieurs m�thodes peuvent �tre
distingu�es �Knoebel " Burkhart� ����� �

� pr�diction des param�tres � cette m�thode consiste � estimer directe

ment les param�tres � � partir de caract�ristiques moyennes du peu

plement telles que indice de fertilit�� densit�� �ge �pour les peuplements
�quiennes�� etc� �Burkhart " Strub� ����  Watts� ��##�  

� r�cup�ration des param�tres �� parameter recovery method �� � cette
m�thode consiste �Nepal " Somers� ����� � mod�liser l��volution de
moments de la distribution diam�trique tels que diam�tre moyen �D�
diam�tre quadratique moyen D�� etc� Les param�tres � sont ensuite
estim�s � partir des moments de la distribution� Il doit donc y avoir
autant de moments qu�il y a de param�tres� Des exemples sont fournis
par Cao ������  Lindsay et al� ����%�  

� pr�diction des quantiles � cette m�thode est identique � la m�thode de
r�cup�ration des param�tres� � cela pr�s que ce sont k quantiles plut�t
que k moments dont on mod�lise l��volution  

� distributions bivari�es � cette m�thode repose sur l�utilisation d�une dis

tribution bivari�e plut�t qu�univari�e� Un exemple en est donn� par
Knoebel " Burkhart �������

D�sagr�gation du peuplement � l�arbre

Connaissant une caract�ristique globale du peuplement� telle que son ac

croissement en surface terri�re totale �Btot par exemple� il s�agira de la
d�sagr�ger en des caract�ristiques individuelles �Bi de mani�re � satisfaire
la condition d�agr�gation parfaite � �Btot �

P
i�Bi� Des exemples de tels

mod�les sont fournis par Dh�te ������  McTague " Stans�eld ������  Pie

naar " Harrison ���##�  Somers " Nepal ������  Zhang et al� ������ et une
synth�se �gure dans Ritchie " Hann �������

A���
 Mod�les de liste d�arbres

Dans les mod�les de liste d�arbres �on dit aussi mod
le de cohortes�� le
peuplement est d�crit par une collection d��tats individuels fx�� � � � �xNg et
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par des facteurs d�expansion Y�� � � � � YN tels que Yi est le nombre d�arbres du
peuplement qui poss�dent la caract�ristique xi �Alder� ���'�� Les mod�les
de liste d�arbres h�ritent donc des mod�les arbre la description en �tats in

dividuels  ils h�ritent par ailleurs des mod�les de distribution la description
en e�ectifs par �tat� On peut les consid�rer en �n de compte comme des
mod�les de distribution en classes dont les bornes �voluent dans le temps
selon un mod�le de croissance individuelle� Le mod�le de Vanclay ���#�� en
constitue un exemple�

La subtilit� dans les mod�les de liste d�arbres consiste � g�rer le nombre
d��tats individuels� de mani�re � d�crire pr�cis�ment les �tats fr�quents et
moins pr�cis�ment les �tats rares � des r�gles sont donc introduites pour fu

sionner des �tats voisins xi et xi�� lorsque Yi ou Yi�� est trop faible� ou pour
au contraire �clater un �tat xi en deux lorsque Yi est trop �lev��

A�
 Agr�gation entre mod�les

Dans cette partie nous nous int�ressons aux techniques d�agr�gation d�un
mod�le en un mod�le moins �n� �tablissant ainsi des passerelles entre les di��

rentes cat�gories de mod�les du tableau A��� La recherche de telles m�thodes
de changement de niveau de description est relativement r�cente en foresterie
�de telles m�thodes existent depuis longtemps en physique par exemple�� On
peut citer le travail de Daniels " Burkhart ���##� comme pr�curseur dans le
domaine�

Nous verrons d�abord une m�thode g�n�rale� puis successivement le pas

sage d�un mod�le arbre d�pendant des distances � un mod�le arbre ind�pen

dant des distances� d�un mod�le arbre ind�pendant des distances � un mod�le
de distribution �continue ou discr�te� ind�pendant des distances� d�un mod�le
arbre sans interactions � un mod�le de distribution sans interactions� d�un
mod�le arbre d�pendant des distances � un mod�le de distribution d�pendant
des distances� et d�un mod�le arbre � un mod�le de peuplement�

A���� Une m	thode g	n	rale

Elle consiste � utiliser le mod�le microscopique comme g�n�rateur de
donn�es pour caler le mod�le macroscopique� Cela revient � substituer des
donn�es simul�es � des mesures sur le terrain� Cette m�thode est applicable
d�s que les variables n�cessaires au calage du mod�le macroscopique font
partie des variables d��tat du mod�le microscopique� M�me si elle peut donner
des r�sultats pratiques satisfaisants� cette m�thode ne permet pas d�analyser
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la perte d�information subie en passant d�un mod�le � l�autre puisqu�aucun
lien formel entre les deux n�est explicit��

Par exemple Acevedo et al� ����'� ���%� pr�sentent la mod�lisation de la
dynamique d�un paysage � l�aide d�un mod�le de succession v�g�tale semi

markovien �cf� . A����� dont les param�tres sont estim�s � partir du mod�le
de trou�es zelig � le paysage est d�coup� en placettes qui peuvent prendre
quatre �tats selon les caract�ristiques de la v�g�tation dominante  zelig
sert � estimer les probabilit�s de transition d�un �tat � un autre et les temps
d�attente dans un �tat� Le mod�le de succession permet ensuite d�estimer les
proportions de cellules dans chaque �tat� � l��chelle d�un morceau de paysage
sur lequel les param�tres n�cessaires � zelig peuvent �tre consid�r�s comme
constants�

Le m�me type de d�marche est suivi par Wilson ����%� ���#� pour d�

grader un mod�le individuel d�pendant des distances en un mod�le � base
d��quations int�gro
di��rentielles de type r�action
di�usion�

A���� Mod�le arbre d	pendant des distances � mod�le
arbre ind	pendant des distances

Daniels " Burkhart ���##� partent d�un mod�le arbre d�pendant des
distances de la forme �

�H � �Hpot

�
H�H� �H

�
exp

�
��
L

�

�B � �Bpot

�
B�B� �B�Cr

�
exp

�
��
L

� �A��#�

avec � � � param�tre constant� �H � hauteur moyenne des arbres du peuple

ment� �B � surface terri�re moyenne des arbres du peuplement� Cr � rapport
de la hauteur du houppier de l�arbre sur sa hauteur totale �� crown ratio �  cf�
Gourlet
Fleury� ������ L � surface du polygone de Vorono
 pond�r� construit
autour de l�arbre� normalis�e de sorte que

P
Li � 
� Les polygones de Voro


no
 pond�r�s s�obtiennent en partageant le plan entre deux arbres de surfaces
terri�res Bi et Bj situ�s en qi et qj par la droite perpendiculaire � �qiqj�
passant par le barycentre de f�qi� Bi� � �qj� Bj�g �Gourlet
Fleury� ����  Mer

cier� ����� p��'  Moore et al�� ������ Le mod�le d�pend donc de trois indices
de comp�tition ind�pendants des distances �H� �H� B� �B et Cr� et d�un indice
d�pendant des distances �L��

Le passage � un mod�le ind�pendant des distances est e�ectu� en rem

pla	ant l�indice L par sa moyenne sur le peuplement� Comme par d��nitionP
Li � 
� cela revient simplement � remplacer L par 
�N �o� N est le nombre

d�individus� dans les �quations �A��#��
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Deutschman ����%� chapitre �� pr�sente �galement une d�gradation du
mod�le arbre d�pendant des distances sortie �Pacala " Deutschman� ���'  
Pacala et al�� ���%� en un mod�le ind�pendant des distances� Dans sortie�
un arbre est d�crit par son diam�tre� sa hauteur� le rayon et la profondeur
de son houppier� Ces quatre variables sont reli�es par trois �quations d��tat�
de sorte qu�il n�y a qu�une seule variable ind�pendante� L�accroissement en
diam�tre �on choisit D comme variable ind�pendante� s��crit �

�D � min
�
��

D
�D

��L

�� � L

�

o� �� � �� sont des param�tres constants et L est un indice de comp�tition
pour la lumi�re�

La lumi�re disponible en un point z � R
� est estim�e � partir de la pho


tographie h�misph�rique prise en ce point� Dans le mod�le� une photographie
h�misph�rique correspond � une matrice n�z� � �nsi�s�����S�i�������� o� nsi est
le nombre de houppiers de l�esp�ce s �S est le nombre total d�esp�ces pr�

sentes� intercept� par le ie rayon lanc� depuis le point z ���% rayons sont
lanc�s� ce qui correspond � une discr�tisation de la vo1te c�leste en �% va

leurs d�azimut et % valeurs de z�nith�� L�indice L est fonction de n� c�est
�
dire
qu�il existe une fonction  telle que pour un arbre de hauteur H situ� en q �

L �  �n�q� H�	 �A����

Le passage � un mod�le ind�pendant des distances s�e�ectue en rem

pla	ant la � photographie h�misph�rique � n par sa moyenne spatiale� Plus
pr�cis�ment� soit Uh���q� un noyau de lissage bidimensionnel de fen�tre h� tel
que U� est la distribution uniforme dans le plan et U����q� est la distribution
de Dirac en q� La moyenne spatiale de n � l��chelle h est �

�nh�q� H� �
Z Z

Uh�s�q�n�s� H� ds

Le mod�le est alors d��ni en rempla	ant n par �nh dans l��quation �A�����
Lorsque h � �� on retrouve le mod�le initial puisque �n� � n� Lorsque

h��� on obtient un mod�le arbre ind�pendant des distances puisque �n� ne
d�pend que de la hauteur H� L�avantage de cette approche est qu�elle permet
d�envisager toutes les �chelles interm�diaires �� � h � ��� Deutschman
����%� montre ainsi �avec pour noyau une loi normale bivari�e d��cart
type
h� que les r�sultats du mod�le arbre d�pendant des distances se d�gradent
d�s que h � 
� m�

Les d�gradations de Daniels " Burkhart ���##� et de Deutschman ����%�
sont deux exemples d�une m�me m�thode � l�approximation du champ moyen�
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Cette approximation consiste � remplacer le voisinage spatial d�un individu
par son voisinage moyen lorsque la port�e du voisinage tend vers l�in�ni
�Lesne� ���%� p��#  Pacala " Levin� ������ Elle revient �galement � faire
interagir un individu avec tous les autres avec la m�me intensit�� Lorsque
la fonction d�interaction est une fonction lin�aire des �tats des arbres du
voisinage �cf� mod�le d�Ising en physique statistique�� l�approximation du
champ moyen �quivaut encore � remplacer la variable d�interaction par sa
moyenne sur le peuplement ou � faire interagir un individu avec un individu
moyen �Franc et al�� ����a� p��%(�� Dans le cas g�n�ral toutefois� ces deux
calculs ne sont pas �quivalents aux deux pr�c�dents � Daniels " Burkhart
���##� et Deutschman ����%� consid�rent ainsi la moyenne spatiale de L et
n respectivement� et non pas la moyenne sur les individus de exp����L� ou
L� D�autres fa	ons de r�aliser l�approximation du champ moyen sont vues au
chapitre ��

A���
 Mod�le arbre ind	pendant des distances � mo

d�le de distribution discr�te

Consid�rons une variable d��tat d�un arbre� mettons la hauteur� et un mo

d�le arbre ind�pendant des distances qui permet de calculer l�accroissement
en hauteur �H� Les �tats du mod�le de distribution discr�te correspondant
sont faciles � d��nir � il su�t de discr�tiser les hauteurs en P classes �Hi� Hi���
�i � 
 � � � P �� La di�cult� consiste � transformer l�accroissement continu �H
en une probabilit� de passage de la classe i � la classe i � 
 �approche sto

chastique�� ou en une proportion d�arbres qui passent de la classe i � la classe
i� 
�

Fulton ������ suit ainsi une approche stochastique pour d�grader le mo

d�le de trou�es forska en un mod�le de strates flam � soit Yi le nombre
d�arbres de la ie classe de hauteur qui survivent entre les instants t et t�
� et
�H l�accroissement en hauteur calcul� � l�aide des fonctions de croissance de
forska �en rempla	ant la variable individuelle H par la hauteur moyenne
�Hi �Hi��� �
 de la classe i�� Le nombre d�arbres Y �

i�i�� d�arbres qui passent
de la classe i � la classe i�
 entre les instants t et t�
 est alors tir� suivant
une loi binomiale �

Y �
i�i�� � B

�
Yi�

�H

Hi�� �Hi

�
�A��(�

Lischke et al� ����#� suivent une approche d�terministe pour d�grader le
mod�le de trou�es ForClim en un mod�le de strates DisCForM� qui est le
pendant exact de l�approche de Fulton� Le nombre d�arbres Yi�i�� d�arbres
qui passent de la classe i � la classe i � 
 entre les instants t et t � 
 est en
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e�et calcul� par �

Yi�i�� �
�H

Hi�� �Hi

Yi �A����

c�est
�
dire � Yi�i�� � E
�
Y �
i�i��

�
�

Une approche mixte� qui utilise la formule stochastique �A��(� lorsque Yi
est faible et la formule d�terministe �A���� lorsque Yi est �lev�� est pr�sent�e
par Vanclay �����b��

Bossel " Krieger ������ utilisent une m�thode di��rente� bas�e sur un
seuil� Le peuplement est ici d�crit par l�e�ectif Yi et la biomasse Wi dans la
ie classe de hauteur� La dynamique entre les instants t et t � 
 est d��nie
par �

Yi�i�� �

�
� si Wi�Yi � �W
�Yi sinon

o� � et �W sont respectivement une proportion et un seuil �xes� Comme la
biomasse Wi dans la strate i s�accro!t � un taux �x� par le mod�le individuel�
le seuil �W est r�guli�rement atteint  quand le seuil est atteint� Wi est d�cru
de la proportion � de mani�re � repasser en
dessous�

Daniels " Burkhart ���##� en�n proposent d�utiliser non pas des classes
�xes et des e�ectifs qui varient� mais des e�ectifs �xes �� la mortalit� pr�s�
et des classes dont les bornes varient� Dans ce cas Yi�i�� � � et les bornes
Hi des classes de hauteurs croissent au cours du temps selon la fonction de
croissance du mod�le individuel� On obtient en fait avec cette approche un
mod�le de liste d�arbres� tel qu�il a �t� d��ni au paragraphe A�'���

A���� Mod�le arbre ind	pendant des distances � mo

d�le de distribution continue

Une m�thode formelle� bas�e sur l��quation de Liouville� a �t� pr�sent�e
au chapitre � pour passer d�un mod�le arbre ind�pendant des distances � un
mod�le de distribution� Dans ce paragraphe on se contentera de pr�senter un
exemple qui est la retranscription par Kohyama ������ des mod�les de trou�es
en mod�les � base d�EDP� L��tat d�une placette de la mosa
que foresti�re est
d��ni par son �ge � dans le cycle forestier� c�est
�
dire � � � � correspond �
une trou�e� Soit F �t� �� la distribution en �ge des cellules au temps t� c�est
�

dire � F �t� ��d� est le nombre de cellules dans la for�t dont l��ge dans le cycle
forestier est compris entre � et � � d� au temps t�

Soit fi�t� �� x� la distribution en �ge et en diam�tre de l�esp�ce i au temps
t� c�est
�
dire � fi�t� �� x�d�dx est le nombre d�arbres dans la for�t dont le
diam�tre est compris entre x et x� dx et dont la cellule � laquelle ils appar

tiennent a un �ge compris entre � et � � d� au temps t�
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La dynamique est mod�lis�e par le syst�me d�EDP �

�F

�t
� ��F

��
�mgapF

�fi
�t

� ��fi
��

� �

�x
�aifi��mifi

avec les conditions aux limites �

fi�t� �� x� � fsurv�x�
Z �

�
mgap��� fi�t� �� x�d�

ai�t� �� x�� fi�t� �� x�� � ri�t� ��F �t� ��

F �t� �� �
Z �

�
mgap���F �t� ��d�

o� ai�t� �� x� et mi�t� �� x� sont respectivement la croissance et la mortalit� au
temps t des arbres de l�esp�ce i de diam�tre x pr�sents dans une cellule d��ge
�  ri�t� �� est le taux de recrutement au temps t des arbres de l�esp�ce i dans
les cellules d��ge � et x� le diam�tre de recrutement  mgap��� est le taux de
cr�ation de trou�e dans une cellule d��ge �  en�n fsurv�x� est la distribution
en diam�tre des arbres ayant surv�cu � la formation d�une trou�e�

Le taux mgap est estim� � partir d�observations  fsurv est pos� de fa	on
arbitraire� La croissance ai� la mortalit� mi et le recrutement ri sont reli�s
empiriquement � la surface terri�re cumul�e des arbres de diam�tre sup�rieur
� x dans une cellule d��ge � �

B�t� �� x� �



F �t� ��

X
i

Z �

x

�

�
u� fi�t� �� u�du

ce qui permet une r�solution num�rique du syst�me d�EDP�
La surface terri�re cumul�e B des arbres de diam�tre sup�rieur � x est

un indice de comp�tition pour la lumi�re �quivalent au lai des mod�les de
trou�es �d��ni par l��quation A���� � Kohyama ���#�� suppose en e�et que la
relation d�ordre d��nie par la hauteur des arbres est �quivalente � la relation
d�ordre d��nie par leur diam�tre� et qu�il existe une relation d�allom�trie avec
un coe�cient proche de � entre le diam�tre des arbres et leur surface foliaire  
B�t� �� x� repr�sente donc la surface foliaire cumul�e des arbres qui dominent
un arbre de diam�tre x dans une cellule d��ge � �

Une approche semblable � celle de Kohyama est suivie par Clark �������

A���� Mod�le arbre sans interactions � mod�le de dis

tribution sans interactions

+tant donn� un mod�le arbre sans interactions sur le diam�tre par exemple �

dD

dt
� a�D�
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le passage � un mod�le de distribution continue en temps continu s�e�ectue
simplement en reportant la vitesse de croissance a dans l��quation de Fokker

Planck �A�#� page �'� �avec a � ��� L��quation obtenue est une �quation de
transport �ou �quation de Liouville� dans la mesure o� le terme de di�usion
est absent� Lorsque la croissance est mod�lis�e de fa	on stochastique �

dD

dt
� a�D� �w �A����

le passage � l��quation de Fokker
Planck �A�#� reste valable en reportant la
vitesse de croissance a et en posant �

a� � lim
�t��

Var
hR�t

� w�s� ds
i

�t

Ces passages ont �t� justi��s au chapitre � �. ����� p��%'�� Des exemples
de cette d�marche sont fournis par Hara " Wyszomirski ������  Suzuki "
Umemura �������

Le passage � un mod�le de distribution en temps discret n�cessite d�int�

grer la vitesse de croissance a entre l�instant initial t� et l�instant �nal t� �

�D � ��D� � ��t���D

o� ��t� est la solution de l��quation di��rentielle � �� � a��� et ��t�� � D� Il
su�t alors de reporter la fonction de croissance � dans l��quation �A���� page
�'�� Lorsque la croissance est mod�lis�e de fa	on stochastique par �A�����
il faut interpr�ter le terme stochastique w comme la di��rentielle au sens
d�Ito �Gardiner� ��#'� chapitre �� d�un processus temporel stochastique� Par
exemple si w�a est un bruit blanc�

R
w�t� dt�a est un processus de Wiener�

et donc �



a

Z t�

t�
w�t� dt � N

�
��
p
t� � t�

�
Donc �

�D �
Z t�

t�

dD

dt
dt �

Z t�

t�
a���t�	 dt�

Z t�

t�
w�t� dt

�
Z t�

t�
���t� dt �

Z t�

t�
w�t� dt

� ��t��� ��t�� �
Z t�

t�
w�t� dt � ��D� �

Z t�

t�
w�t� dt

ce qui nous ram�ne � l��quation �A��%� �p��'�� avec � � �
R t�
t�
w�t� dt �

N
�
�� a

p
t� � t�

�
�
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A���� Mod�le arbre d	pendant des distances � mod�le
de distribution d	pendant des distances

La m�thode permettant de passer d�un mod�le arbre d�pendant des dis

tances � un mod�le de distribution d�pendant des distances a d�j� �t� �voqu�e
au paragraphe A����� Elle consiste � consid�rer le mod�le arbre comme un
processus ponctuel dynamique� Supposons par exemple que l�on ait a�aire �
un mod�le arbre d�pendant des distances qui pr�dit la croissance en diam�tre
sous la forme �

dD

dt
� a�D� �q�D� �A����

avec a � vitesse de croissance en diam�tre� q � coordonn�es spatiales dans
le plan de l�arbre sujet et � � voisinage �d�pendant des distances� de l�arbre
sujet�

On discr�tise temporairement l�espace des phases �qui est un produit �
espace des coordonn�es spatiales dans le plan � intervalle des diam�tres� en
cellules in�nit�simales de taille �q��D� et on note N�q� D��D le nombre
d�arbres situ�s dans la cellule centr�e sur �q� D�� Le mod�le �tant consid�r�
comme un processus ponctuel marqu�� N�q� D��D est une variable al�atoire
qui donne le nombre d�individus localis�s en q � �q pr�s et dont le diam�tre
vaut D � �D pr�s�

Selon un bilan analogue � celui r�alis� pour obtenir l��quation ma!tresse
d�un processus de Markov �Pacala " Levin� ����� p������ la quantit�N�q� D��D
peut varier de trois fa	ons di��rentes pendant un pas de temps in�nit�simal
�t �

�� elle varie de �YD��D�D individus si YD��D�D arbres croissent de la
cellule �q� D ��D� dans la cellule �q� D�  

�� elle varie de �YD�D��D individus si YD�D��D arbres croissent de la
cellule �q� D� dans la cellule �q� D ��D�  

�� elle varie de �MD individus si MD arbres de la cellule �q� D� meurent�

En faisant le m�me raisonnement que Fulton ������ �cf� . A�%��� �quation
A��(�� YD��D�D suit une loi binomiale �

YD��D�D � B
�
N�q� D ��D��D� a�D ��D� �q�D��D��t

�D

�

Lorsque �t � � et en se restreignant � l�ordre � des probabilit�s� les deux
seuls �v�nements possibles sont ( et � de probabilit�s respectives 
� � et �
avec �

� � N�q� D ��D� a�D ��D� �q�D��D��t
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c�est
�
dire que YD��D�D suit une loi de Bernoulli de param�tre ��
De la m�me fa	on� dans la limite �t� �� YD�D��D suit une loi de Ber


noulli de param�tre a�D� �q�D�N�q� D��t� et MD suit une loi de Bernoulli de
param�tre m�D�N�q� D��D�t o� m est le taux de mortalit�� Finalement
on a en moyenne sur toutes les r�alisations possibles du mod�le �

E��N�q� D��D	 � ��
� E�m�D�N�q� D��D�t	 !z "
mortalit�

���
�E�a�D� �q�D�N�q� D��t	 !z "
�ux sortant

���
�E�a�D ��D� �q�D��D�N�q� D ��D��t	 !z "
�ux entrant

�A����

o� �N�q� D� est la variation de N�q� D� pendant le temps �t� En divisant
chaque membre de l��quation �A���� par �t�D�q et en prenant les limites
�t� � et �D � �� on obtient �

�

�t

�
E�N 	

�q

#
� �mE�N 	

�q
� �

�D

�
E

$
a�D� �q�D�

N�q� D�

�q

%#

En introduisant le moment d�ordre � du processus ponctuel marqu� d��ni
par �

��q� D� � lim
�q��




�q
E�N�q� D�	

et en supposant que l�on peut intervertir la limite et le signe de d�rivation
partielle �cf� Lelong
Ferrand " Arnaudi�s� ���%� p������ on trouve �nalement �

��

�t
�q� D� � �m��q� D�� �

�D

�
lim
�q��

E

$
a�D� �q�D�

N�q� D�

�q

%#
�A��'�

La di�cult� pour poursuivre les calculs vient �

�� de la non
lin�arit� �ventuelle de la vitesse de croissance a�

�� de la d�pendance du voisinage �q�D vis
�
vis des valeurs de N sur les
points aux alentours de q�

de sorte que l�on ne peut pas faire appara!tre E�N�q� D�	 dans le second terme
du membre de droite de �A��'�� On suppose d�sormais que la vitesse a admet
un d�veloppement de Taylor par rapport aux variables N�q�� D�� telles que
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�q�� D�� � �q�D� du type �

a�D� �q�D� � a	�
�D�

�
X

	q��D�
��q�D
a	�
q��D�

�D�
N�q�� D��

�q

�
X

	q��D�
��q�D

X
	q��D�
��q�D

a
	�

q��D��q��D�

�D�
N�q�� D��N�q�� D��

�q�

� � � � �A��%�

de sorte que �

lim
�q��

E

$
a�D� �q�D�

N�q� D�

�q

%
� a	�
�D���q� D�

�
X

	q��D�
��q�D
a
	�

q��D�

�D� lim
�q��

E

$
N�q�� D��N�q� D�

�q�

%

�
X

	q��D�
��q�D

X
	q��D�
��q�D

a
	�

q��D��q��D�

�D� lim
�q��

E

$
N�q�� D��N�q�� D��N�q� D�

�q�

%

� � � �

On introduit � pr�sent les moments centr�s d�ordre k du processus ponctuel�
qui s��crivent �cf� �quation A���� �

c	k
�D� � � �Dk�q� � � �qk� � lim
�q��




�qk

�
E

$
kY
i��

N�qi� Di�

%
�

kY
i��

E�N�qi� Di�	

#

de sorte que �

lim
�q��

E

$
a�D� �q�D�

N�q� D�

�q

%
� a	�
�D���q� D�

�
X

	q��D�
��q�D
a
	�

q��D�

�D� c	�
�D�� D�q��q�

� � � � �moments centr�s d�ordre k� � � �

�
X

	q��D�
��q�D
a
	�

q��D�

�D���q� D���q�� D��

� � � � �k produits des moments d�ordre �� � � �

On note d�sormais a
�
D� �j�q�D

�
l�expression obtenue en rempla	ant dans l�ex


pression �A��%� de a chaque N�qi� Di� ��q par l�intensit� ��qi� Di�� de sorte
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que �

lim
�q��

E

$
a�D� �q�D�

N�q� D�

�q

%
� a

�
D� �j�q�D

�
��q� D�

�
X

	q��D�
��q�D
a	�
q��D�

�D� c	�
�D�� D�q��q�

� � � � �moments centr�s d�ordre k� � � �

En �n de compte� l��quation d��volution �A��'� de l�intensit� � s��crit �

��

�t
�q� D� � �m��q� D�� �

�D

n
a
�
D� �j�q�D

�
��q� D�

o

� �

�D

�������
������

�X
k��

X
	D��q�
��q�D



	Dk�qk
��q�D

a
	k

D����Dk�q����qk

�D� c	k��
�D� � � � Dk� D�q� � � �qk�q�

�������
������

�A����
La m�thode permettant de passer du mod�le arbre d�pendant des distances
dont la croissance s�exprime par �A���� � l�EDP �A���� s�appelle m�thode
des moments car l��quation �nale �A���� d�pend des moments du processus
ponctuels�

Plusieurs simpli�cations sont possibles � ce niveau �

� si le processus est homog�ne spatialement� � n�est fonction que de D
et les moments d�ordre sup�rieur ne d�pendent que des distances entre
points� On obtient alors un mod�le de distribution d�pendant implici�
tement des distances  

� si les moments d�ordre sup�rieur ou �gal � � sont n�gligeables� c�est
�

dire si le peuplement ne pr�sente pas de structure interne� alors l��qua

tion �A���� se simpli�e en une �quation de transport �

��

�t
�q� D� � �m��q� D�� �

�D

n
a
�
D� �j�q�D

�
��q� D�

o
�A��#�

Nous avons vu au chapitre � que cette m�me �quation est obtenue si
on interpr�te � non plus comme le moment d�ordre � d�un processus
ponctuel mais comme le r�sum� par une distribution d�une population
de taille in�nie situ�e en q �ce qui n�a gu�re de sens d�un point de vue
biologique����

Si de plus le processus est homog�ne spatialement� on retombe sur un
mod�le de distribution ind�pendant des distances�
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Des exemples de tels calculs �gurent dans Bolker " Pacala ������ �����  
Bolker et al� ����#�  Dieckmann et al� ������  Law " Dieckmann ����#�  
Levin " Pacala ������  Pacala " Levin ������� Le calcul que nous venons
de d�velopper est cependant original car �

� il traite du cas g�n�ral alors que les exemples cit�s sont r�alis�s pour
des formes pr�cises �souvent lin�aires� des fonctions et en supposant
l�homog�n�it� spatiale  

� les exemples cit�s ne prennent en compte que le recrutement et la mor

talit�� et non pas la croissance� ce qui revient � consid�rer un processus
ponctuel multivari� �s�il y a plusieurs esp�ces� plut�t qu�un processus
ponctuels marqu��

Une application de la m�thode des moments en tenant compte de la crois

sance est amorc� dans Pacala " Deutschman ����'� pour d�grader le mod�le
sortie en un mod�le de distribution continue sur la hauteur� Malheureuse

ment les auteurs font l�approximation �

E

$
a�D� �q�D�

N�q� D�

�q

%
� a�D�E��q�D��

E�N�q� D�	

�q

qui leur permet de passer directement de l��quation �A��'� � l��quation
�A��#�� Cette approximation est justi��e en disant que les moments du pro

cessus d�ordre sup�rieur ou �gal � � sont n�gligeables� Le mod�le de distribu

tion d�pendant des distances ainsi obtenu a d�j� �t� �voqu� au paragraphe
A���� �p��''�� La m�thode des moments est �galement appliqu�e au cas d�un
processus ponctuel bimarqu� dans le chapitre ��

A���� Mod�le arbre � mod�le de peuplement

Comme nous ne nous sommes pas attard�s sur le cas des mod�les de
peuplement� nous ne fouillerons pas non plus les m�thodes de passage des
mod�les arbre aux mod�les de peuplement� Citons simplement en exemple
Daniels " Burkhart ���##�� dont le mod�le arbre d�pendant des distances a
�t� pr�sent� au paragraphe A�%�� ��quation A��#�� Apr�s approximation du
champ moyen et en explicitant la forme des fonctions de croissance poten

tielle� le mod�le s��crit �

�H � ��

�
H
�H
� ��H

�
exp����N�

�B � ��

�
Cr
B
�B
� ��B

�
exp����N�
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o� �� � �� sont des param�tres constants et la signi�cation des variables est
pr�cis�e page ��� ��quation A��#�� Parmi ces derni�res� H� B et Cr sont des
variables individuelles et �H� �B et N sont des variables globales du peuple

ment� L�op�rateur d�agr�gation � est la moyenne �cf� . A���� p���%� �

���H� � � �H � ��

�

� ��

�H
�
exp����N�

���B� � � �B � ��

�
��CrB�
�B

� ��
�B

�
exp����N�

Comme la dynamique de la hauteur est �tablie ind�pendamment de celle
de la surface terri�re et en transposant la d��nition de l�ind�pendance en
probabilit� � l�op�rateur �� on a � ��CrB� � ��Cr���B�� ce qui permet
d�aboutir au mod�le de peuplement �

� �H � ��

�

� ��

�H
�
exp����N�

� �B � ��

�
�Cr � ��

�B
�
exp����N�

Le cas de �gure pr�sent� ici est n�anmoins le plus simple dans la mesure o�
les fonctions de croissance sont essentiellement lin�aires�

A�� Conclusion

Les mod�les de dynamique foresti�re peuvent �tre class�s selon deux axes
transversaux �

� le niveau de description du peuplement � arbre� distribution ou peuple

ment  

� la prise en compte ou non d�interactions� spatialis�es ou non� entre
arbres�

En for�t h�t�rog�ne� les mod�les de peuplement sont a priori trop gros

siers � l��chelle d�une parcelle de quelques hectares� Les mod�les arbre ont
�t� d�crits de fa	on d�taill�e dans la litt�rature� Les mod�les de distribution
permettent �galement de reproduire des dynamiques complexes tout en se
pla	ant � un niveau de description plus synth�tique que le niveau arbre�

La th�orie de l�agr�gation constitue par ailleurs un cadre math�matique
ad�quat pour �tudier les changements de niveaux de description associ�s aux
passages d�un mod�le � un autre� Cette th�orie o�re un int�r�t conceptuel
mais en pratique les m�thodes de changement de niveau de description n�y
ont pas encore �t� v�ritablement int�gr�es� Ces m�thodes sont constitu�es �

� de l�approximation du champ moyen pour passer d�un mod�le d�pen

dant des distances � un mod�le ind�pendant des distances  



Conclusion ���

� des m�thodes issues de la th�orie des processus stochastiques permet

tant de reformuler un mod�le arbre� consid�r� comme un processus
markovien� en une EDP de Fokker
Planck sur la densit� de probabilit�
��tat continu� ou en un mod�le matriciel de transition ��tat discret�  

� de l��quation de Liouville qui permet de reformuler un mod�le arbre
d�terministe en une EDP de transport �lin�aire ou non� sur la densit�
de probabilit�  

� de la m�thode des moments permettant de passer d�un mod�le arbre
d�pendant des distances� consid�r� comme un processus ponctuel dy

namique� � un syst�me d�EDP sur les moments du processus�

Par ailleurs� des familles de mod�les de dynamique foresti�re se situent
par essence � l�interface entre deux niveaux de description� C�est le cas des
mod�les de trou�es� qui utilisent une description au niveau arbre et des in

teractions non spatialis�es � l��chelle de la placette et potentiellement spatia

lis�es entre placettes� Les mod�les de trou�es sont de plus �troitement li�s �
l�interpr�tation naturaliste de la dynamique foresti�re comme une mosa
que
d��co
unit�s �voluant selon des cycles d�phas�s� Les mod�les de trou�es peu

vent ainsi �tre vus comme une formalisation math�matique d�un tel mod�le
qualitatif�

C�est parce que les mod�les de trou�es permettent d�aborder la question
du changement de niveau de description tout en gardant un lien avec des
notions foresti�res qu�ils ont constitu�s le point de d�part de ce travail� Les
m�thodes d�agr�gation peuvent appara!tre parfois comme un exercice math�

matique qui se su�t � lui
m�me � le r�le du forestier est cependant d�estimer
si les pertes d�information subies en passant d�un mod�le de dynamique fores

ti�re � un mod�le plus grossier sont acceptables en fonction de l�application
vis�e�





Annexe B

Processus ponctuels

La th�orie des processus ponctuels a �t� utilis�e tout au long de ce travail�
que ce soit �

� pour caract�riser les r�partitions spatiales � Paracou et les r�partitions
simul�es par le mod�le type mod�le de trou�es �chapitre ��  

� pour �tudier les corr�lations spatiales entre accroissement en surface
terri�re d�un groupe d�arbres et la taille de ses voisins �chapitre ��  

� pour reformuler un mod�le arbre d�pendant des distances consid�r�
comme un processus ponctuel dynamique en une �quation aux d�riv�es
partielles sur l�intensit� du processus �chapitre ��  

� pour placer un individu suppl�mentaire dans une r�partition spatiale
�chapitre ���

Divers ouvrages �Cressie� ����  Diggle� ��#�  Stoyan " Stoyan� ����  Ri

pley� ��#�  Upton " Fingleton� ��#'� et de nombreux articles �par exemple�
en lien avec la foresterie� Batista " Maguire� ���#  Moeur� ����  Penttinen
et al�� ����  Rathbun " Cressie� ����  Sekretenko " Gavrikov� ���#� trai

tent des processus ponctuels� Le but de cette annexe est de montrer quelques
r�sultats faisant appel � la th�orie des processus ponctuels qui ont �t� utilis�s
dans le corps du texte� La premi�re section rappelle quelques d��nitions et
les notations� Dans la section B�� la distribution de la variable de comp�ti

tion du mod�le type mod�le de trou�es est calcul�e pour un mod�le bool�en
simple �r�sultat utilis� au chapitre ��� La section B�� pr�sente le lien entre la
fonction K de Ripley en th�orie des processus ponctuels et le covariogramme
en th�orie des variables r�gionalis�es �r�sultat utilis� au chapitre ��� En�n
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dans la section B�� une m�thode permettant de placer un point suppl�men

taire dans un processus spatial de naissance et mort est expos�e �r�sultat
utilis� au chapitre ���

B�� D�	nitions et notations

Les d��nitions donn�es ici sont heuristiques� Pour des d��nitions respec

tant le formalisme math�matique� on se reportera � Cressie ������ �e partie��

B���� Processus ponctuel

Un nuage de points dans le plan� que l�on appellera d�sormais r�partition
spatiale� est d��ni par le nombre n de ses points et par leurs coordonn�es
q��q�� � � �qn � R

� � Alternativement� et de fa	on �quivalente� une r�partition
spatiale peut �tre d��nie par la donn�e� pour toute zoneA du plan� du nombre
��A� � N de points qui s�y trouvent� La fonction � est appel�e mesure de
comptage localement �nie �c�est une application de la tribu bor�lienne de R�

dans N � f��g� telle que ��A� � N pour tout ouvert born���
Un processus ponctuel est un processus stochastique qui g�n�re des r�


partitions spatiales� Plus pr�cis�ment� c�est une application mesurable d�un
espace probabilis� dans une famille de mesures de comptage localement �nies
munie d�une tribu� On peut se repr�senter un processus ponctuel� not� N �
comme une mesure de comptage localement �nie � al�atoire� En poursui

vant cette repr�sentation� on notera N�A� la variable al�atoire qui donne le
nombre de points situ�s dans une zone A du plan�

Un processus ponctuel d��nit une loi de probabilit� �N sur la tribu des
mesures de comptage localement �nies� Pour un ensemble � de mesures de
comptage localement �nies� �N ��� est la probabilit� que N appartiennent �
��

On se limite d�sormais � des processus simples �il ne peut y avoir plus
d�un point au m�me endroit�� homog�ne �le processus est invariant par toute
translation du plan� et isotrope �le processus est invariant par toute rotation
dans le plan��

Caract�ristiques du premier ordre

L�intensit�� not�e �� est l��quivalent pour un processus ponctuel de l�es

p�rance pour une variable al�atoire� C�est une densit� telle que �

E�N�A�� �
Z Z

A
��q� dq



D�finitions et notations ��'

��q� s�interpr�te donc comme le nombre moyen de points par unit� de surface
en q� Pour un processus homog�ne isotrope� l�intensit� est constante�

Caract�ristiques du second ordre

On d��nit une densit� produit de second ordre 
 dont l�interpr�tation est
la suivante �Stoyan " Stoyan� ����� p���#� � soit b�q� une boule in�nit�simale
de surface dq centr�e en q� La probabilit� qu�il y ait un point de N dans b�q�
et un autre dans b�s� est �gale � �


�q� s� dq ds

Comme N est stationnaire isotrope� 
 n�est fonction que de r � kq� sk� On
d��nit alors la fonction K de Ripley par �Stoyan " Stoyan� ����� p����� �

K�r� �
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L�interpr�tation de la fonction K de Ripley est la suivante �Ripley� ��#��
p��'(� �

� soitD le disque de rayon r centr� sur un point quelconque du processus  
�K�r� est le nombre moyen de points �autres que le point central� situ�s
dans D  

� soit U une zone de surface unit�  ��K�r� est le nombre de paires de
points �q� s� distincts �q 	� s� telles que q � U et kq� sk � r �dans le
d�nombrement des paires de points on consid�re que �q� s� 	� �s�q���

Pour un processus de Poisson homog�ne �r�partition al�atoire�� K�r� �
�r�� Lorsque la r�partition est agr�g�e �� l��chelle 
�r�� K�r� � �r� et lors

qu�elle est r�guli�re �� l��chelle 
�r�� K�r� � �r��

B���� Processus ponctuel marqu	

Une r�partition spatiale marqu�e est un nuage de points tel qu�� chaque
point est associ� une marque� Elle est d��nie par un ensemble f�qi� xi� � R

��
R� i � 
 � � � ng� ou alternativement par une mesure de comptage localement
�nie � telle que ��A�F� est le nombre de points situ�s dans A et dont la
marque appartient � F � pour toute zone A du plan et tout sous
ensemble F
de R�

Un processus ponctuel marqu� peut �tre vu� comme pr�c�demment� comme
une mesure de comptage localement �nie � al�atoire�
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B���
 Processus ponctuel bimarqu	

C�est un processus ponctuel marqu� dont la marque est un vecteur de R�

plut�t qu�un r�el� On note Nmm un processus ponctuel bimarqu�� et N le
processus ponctuel obtenu � partir de Nmm en int�grant sur la distribution
des marques�

On peut d��nir une densit� produit de second ordre 
mm� dont l�interpr�

tation est la suivante �Penttinen et al�� ����  Stoyan " Stoyan� ����� p��%�� �
soient b�q� une boule in�nit�simale de surface dq centr�e en q� et ��q� s� la
variable al�atoire d��nie par �

��q� s� �

���
��
x�x

�
� si b�q� contient un point de marques �x�� x��� de Nmm

et si b�s� contient un point de marques �x�� x���
� sinon

�B���
La moyenne de ��q� s� est alors �gale � � 
mm�q� s� dqds� Lorsque le processus
est stationnaire isotrope� 
mm ne d�pend que de r � kq� sk� On d��nit alors
la fonction Kmm de Ripley par �Stoyan " Stoyan� ����� p��(�� �

Kmm�r� �
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o� � est l�intensit� du processus N �
Soit �x et �x� les esp�rances des deux marques� et K la fonction de Ripley

de N � En l�absence de corr�lation spatiale entre les marques� Kmm�r� �
�x�x�K�r�� Lorsqu�il y a corr�lation positive entre les marques �� l��chelle 
�r�
Kmm�r� � �x�x�K�r� et lorsqu�il y a corr�lation n�gative �� l��chelle 
�r�
Kmm�r� � �x�x

�K�r��
Ces r�sultats restent valables pour les processus ponctuels marqu�s � il

su�t d�identi�er les deux marques� de parler d�autocorr�lation spatiale plut�t
que de corr�lation spatiale entre les marques� etc�

B���� Processus ponctuel multivari	

Un processus ponctuel multivari� peut �tre vu indi��remment

� comme un processus ponctuel marqu� dont la marque est discr�te et
ne peut prendre qu�un nombre �ni S de modalit�s�

� comme la r�alisation conjointe de S processus ponctuels�

Lorsque S � 
� on parle de processus bivari��

�� En prenant x� � x� � �� on retrouve �mm � ��



D�finitions et notations ���

B���� Processus ponctuel bivari	

Un processus ponctuel bivari� r�sulte de la r�alisation conjointe de �
processus marginaux� d�intensit�s �� et ��� Outre les densit�s produits de
second ordre 
� et 
� d��nies pour chacun des processus marginaux� on peut
d��nir une densit� produit crois�e de second ordre 
��� dont l�interpr�tation
est la suivante �Penttinen et al�� ����  Stoyan " Stoyan� ����� p��%�� � soit
b�q� une boule in�nit�simale de surface dq centr�e en q� La probabilit� qu�il
y ait un point de type � dans b�q� et un autre de type � dans b�s� est �gale
� �


���q� s� dq ds

Comme N est stationnaire isotrope� 
�� n�est fonction que de r � kq� sk�
On d��nit alors la fonction K�� de Ripley par �Cressie� ����� p�%�#� �

K���r� �
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Plusieurs hypoth�ses peuvent �tre faites sur la distribution des marques �
et � au sein de la r�partition spatiale �Picard� ���%�� Les deux plus courantes
sont �

� ind�pendance des processus marginaux �Cressie� ����� p�%��� � cette
hypoth�se signi�e que chacun des processus marginaux est r�alis� in

d�pendamment de l�autre� Cela implique �

K���r� � �r�

la r�ciproque �tant fausse �Cressie� ����� p��((�  

� �tiquetage al�atoire �� random labelling �� � cette hypoth�se signi�e
que� partant de la r�partition spatiale sans distinction de type� la
marque de chaque point lui est a�ect� au hasard selon une loi de Ber

noulli de param�tre p� o� p est la proportion de points de type �� On a
alors �Diggle " Chetwynd� ����� �

K���r� � K��r� � K��r� � K�r�

o� Ki est la fonction de Ripley du processus marginal i� et K est la
fonction de Ripley du processus sans distinction de type�

L��tiquetage al�atoire n�est �quivalent � l�ind�pendance des processus
marginaux N� et N� que si N� et N� sont des processus de Poisson homog�nes
�Diggle� ��#�� p�����
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B���� Processus bool	en

Un processus bool�en �Stoyan " Stoyan� ����� p����� r�sulte de l�associa

tion � chacun des points d�un processus ponctuel d�un sous
ensemble tir� au
hasard� Plus pr�cis�ment� soit X une loi de tirage de sous
ensembles compacts
de R

�  X est appel� le grain� Soit N un processus ponctuel� Un processus
bool�en est alors d��ni par l�union

(
qn�N

�xn � qn�

o� les xi sont ind�pendants et identiquement distribu�s selon X� et xn � qn
d�signe le sous
ensemble xn translat� de qn�

B���� Processus ponctuel temporel

Lorsqu�un processus ponctuel d�pend d�un param�tre continu que l�on
identi�e au temps� on parle de processus ponctuel temporel �Cressie� �����
p������ Un cas particulier important est le processus spatial de naissance et
de mort� qui est d��nit une r�partition spatiale dont les points disparaissent
�mort� ou apparaissent �naissance� au cours du temps �Cressie� ����� p�%�#��

B�� Distribution de l�indice de comp�tition pour
des mod�les bool�ens simples

L�objectif de cette partie est d��tudier la distribution de la variable de
comp�tition L �d��nie par l��quation ��� p���� pour des r�partitions spa

tiales des houppiers des arbres que l�on contr�le� Une r�partition spatiale
de houppiers est d��ni par un processus bool�en �cf� . B���%�� qui associe
� chaque position d�arbre un disque de rayon al�atoire qui repr�sente son
houppier�

Dans un premier temps �. B����� nous poserons formellement le probl�me�
pour un processus bool�en tel que les arbres sont r�partis au hasard et que les
houppiers sont distribu�s suivant une loi exponentielle� Puis nous t�cherons
d�obtenir une expression analytique de la distribution de L �. B������ Celle
ci
sera ensuite estim�e par des simulations �. B������ En�n la dsitribution de L
sera estim�e� toujours par simulation� pour d�autres processus bool�ens�
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B���� Position du probl�me

D��nition du mod�le bool�en� On consid�re le mod�le bool�en suivant �

� les germes qi sont d��nis par un processus ponctuel de Poisson homo

g�ne� d�intensit� ��

� le grain prototype est un disque de rayon R � rc tel que �R� rc� suit
une loi exponentielle de param�tre ��

On note �qi� Ri�i�N une r�alisation de ce processus bool�en� Le grain
�q�� R�� est un grain quelconque du processus� On r�ordonne les indices des
grains de fa	on � ce que qi soit le ie plus proche voisin de q��

Propri�t�s du mod�le bool�en� Les Ri �i � N� sont des variables al�a

toires ind�pendantes identiquement distribu�es �i�i�d�� suivant une loi expo

nentielle de densit� �

f�r� �

�
� exp��� �r � rc�	 si r � rc
� sinon

On note �
Di � kqi � q�k

la distance de q� � son ie plus proche voisin� Sa densit� gi et sa fonction de
r�partition Gi sont �Stoyan " Stoyan� ����� p���'� �

gi�t� �

 ����i t�i��

�i� 
�� exp
h
���t�

i

Gi�t� � 
�
�
�i��X
j��

���t��
j

j�

	
A exph���t�i

� exp
h
���t�

i �
���X

j�i

���t��
j

j�

	
A �B���

Pour tout �i� j� � N
� � N � Di et Rj sont des variables al�atoires ind�pen


dantes� En revanche les Di ne sont pas des variables al�atoires ind�pendantes�
Soit gijD����Di��

la densit� conditionnelle de Di sachant D�� D�� � � �� Di��  on
a� pour tout i � 
 �

gijD����Di��
�t� � gijDi��

�t�

�

�

��t exp

h
���

�
t� �D�

i��
�i

si t � Di��
� sinon

�B�'�
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et cette formule se g�n�ralise � i � 
 en posant D� � ��

D�monstration � la probabilit� que Di soit sup�rieur � t sachant D�� D�� � � ��
Di�� est �gale � la probabilit� que la couronne comprise entre les cercles de rayon
Di�� et t soit vide de tout point du processus
 Pour un processus de Poisson
homog�ne d�intensit� �� cela vaut 
Stoyan ! Stoyan� ����� p
���� �

Pr�Di 
 t jDi��� � � � � D�� � exp
h
���

�
t� �D�

i��
�i

et la d�riv�e de cette expression donne l��quation 
B
	�� qui ne d�pend pas des D��
D�� � � �� Di��


D��nition de la variable de comp�tition L� +tant donn�e une r�ali

sation �qi� Ri�i�N du processus bool�en� la variable de comp�tition L �d��nie
par l��quation ��� p���� pour le grain ( s��crit �

L �



�R�
�

��X
i��

��kqi � q�k � R�� Ri� I�Ri � R��

�
��X
i��

��Di� R�� Ri� �B�%�

o� on a pos� �

��d� a� b� �



�a�
��d� a� b� I�b � a�

On rappelle que I�p� est la fonction indicatrice de la proposition p �qui
vaut � si p est vraie et ( dans le cas contraire�� et que ��d� a� b� est la surface
d�intersection de deux disques de rayon a et b distants de d� dont l�expression
est �Stoyan " Stoyan� ����� annexe K� �

��d� a� b� �

���
��
� si d � a� b

� �min�a� b�	� si d � ja� bj
���d� a� b� sinon

�B���

avec �

���d� a� b� � a�
�
arccos

�
d� � a� � b�


da

�

�d
� � a� � b�


da

vuut
�
�
d� � a� � b�


da

��
���
��

�b�
�
arccos

�
d� � b� � a�


db

�

�d
� � b� � a�


db

vuut
�
�
d� � b� � a�


db

��
���
�� �B�#�
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On peut �galement calculer �

���

�d
�d� a� b� � �a

�
d� � b� � a�

d�

�vuut
�
�
d� � a� � b�


da

��

�b
�
d� � a� � b�

d�

�vuut
�
�
d� � b� � a�


db

��

�B���

On cherche � d�terminer la distribution de la variable al�atoire L�

B���� Calcul de la distribution de L

Les calculs seront faits en trois �tapes� On montrera tout d�abord que le
ie terme de la s�rie �B�%� converge vers z�ro en probabilit� quand i � ��
Puis on donnera une expression de la distribution de L lorsque la s�rie �B�%�
est tronqu�e aux N premiers termes� Cette expression n�est cependant gu�re
utilisable� et on ne poussera les calculs jusqu�au bout que pour N � 
�

Probabilit� que ��Di� R�� Ri� soit non nul

Le ie terme de la s�rie �B�%� repr�sente la comp�tition exerc�e sur le grain
�q�� R�� par son ie plus proche voisin� On a la majoration suivante �

Pr���Di� R�� Ri� 	� �	 � Gi�
rc��exp�
�rc�

��
� 
��i� 


�
� �rc�

��
�
�

i�

�

���

��

�i
��
�

o� Gi�
rc� est donn� par l��quation �B��� qui prouve que �

lim
i���

fPr���Di� R�� Ri� 	� �	g � �

D�monstration � comme �R� � rc	 et �Ri � rc	 sont des variables al�atoires i
i
d
suivant une loi exponentielle de param�tre �� � �R� �Ri � �rc	 suit une loi gamma
de param�tre �
 La densit� de Zi � R� �Ri est donc 
Saporta� ����� p
��� �

h�z	 � �� �z � �rc	 exp��� �z � �rc	� � z 
 �rc

et sa fonction de r�partition �

H�z	 � 
� �
 � � �z � �rc		 exp��� �z � �rc	� � z 
 �rc

Par ailleurs �

Pr���Di� R�� Ri	 �� �� � Pr���Di� R�� Ri	 �� �� I�Ri � R�	 �� ��

� Pr�Di � R� �Ri� Ri � R��

� Pr�Di � Zi�
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Comme Di et Zi sont des variables al�atoires ind�pendantes�

Pr�Di � Zi� �

Z ��

�
Pr�t � Zi� gi�t	 dt

�

Z �rc

�
gi�t	 dt�

Z ��

�rc
�
�H�t		 gi�t	 dt � Gi��rc	 � I�i	

avec �

I�i	 �
� ���	i

�i� 
	�

Z ��

�rc
�
 � � �t� �rc		 t

�i�� exp
h
�

�
��t� � � �t� �rc	

�i
dt

Majorons � pr�sent l�int�grale I�i	
 On a �

I�i	 �
� ���	i

�i� 
	�
exp���rc	

�
�
� ��rc	

Z ��

�rc
t�i�� exp

h
�

�
��t� � �t

�i
dt

�

Z ��

�rc
�t�i exp

h
�

�
��t� � �t

�i
dt

�

I�i	 �
� ���	i

�i� 
	�
exp���rc	

�
�
� ��rc	

Z ��

�
t�i�� exp

h
�

�
��t� � �t

�i
dt

�

Z ��

�
�t�i exp

h
�

�
��t� � �t

�i
dt

�

On montre facilement que �

exp��x	 �



x�
� �x � �

exp��x	 �



x�
� �x 
 �� ���� � � �

donc �

t�i�� exp
h
�

�
��t� � �t

�i
�
t�i��

��
exp

h
���t�

i
� �t � � 
B
���

�t�i exp
h
�

�
��t� � �t

�i
�
t�i��

��
exp

h
���t�

i
� �t 


�

�

B
���

D�o� �

I�i	 �
� ���	i

�i� 
	�
exp���rc	

�
�
� ��rc	

��

Z ��

�
t�i�� exp

h
���t�

i
dt

�



��

Z ��

���
t�i�� exp

h
���t�

i
dt� �

Z ���

�
t�i exp

h
�

�
��t� � �t

�i
dt

#

et comme les fonctions int�gr�es sont positives et que exp��x	 � 
��x 
 ��

I�i	 �
� ���	i

�i� 
	�
exp���rc	

�
�

��
�
� �rc	

Z ��

�
t�i�� exp

h
���t�

i
dt� �

Z ���

�
t�i dt

#
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Dans la premi�re int�grale� on e�ectue le changement de variable u � ��t�� de
sorte que �

I�i	 �
� ���	i

�i� 
	�
exp���rc	

�
�

��
�
� �rc	

Z ��

�

ui��

� ���	i��
exp��u� du�

�

�i� 


�
�

�

��i��
#

d�o� �nalement �

I�i	 � exp���rc	

�
�����i� 
	

�i� 
	�

�
� �rc	

��
�

�

i�

�
����

��

�i
#

Approximation jusqu�au plus proche voisin d�ordre N

Soit p la densit� de L �

p�l� dl � Pr�l � L � l � dl	 � Pr

$
l �

��X
i��

��Di� R�� Ri� � l � dl

%

Comme la contribution du ie plus proche voisin � L devient vite n�gli

geable quand i augmente� on va d�sormais approcher

P��
i�� ��Di� R�� Ri�

par
PN

i�� ��Di� R�� Ri� en supposant N su�samment grand� Comme � �
��Di� R�� Ri� � 
 et dans la mesure o� seuls les N plus proches voisins sont
pris en compte� cela implique L � N � Donc pour l � N � p�l� � pN �l� avec �

pN�l� dl � Pr

$
l �

NX
i��

��Di� R�� Ri� � l � dl

%

En utilisant la formule de Bayes et le fait que les Ri sont i�i�d� il vient �

pN�l� dl �
Z ��

rc
dr�

N

 
i��

Z ��

rc
dri

Pr

�

 l � NX

j��

��Dj� r�� rj� � l � dl

������R� � r�� � � � RN � rN



� f�r�� f�ri�

o� la notation  
R

signi�e �

N

 
i��

Z bi

ai
dri �

Z b�

a�
dr� � � �

Z bN

aN
drN

Comme de plus les Ri sont ind�pendants des Dj� l�expression de pN se sim

pli�e en �

pN�l� dl �
Z ��

rc
dr�

N

 
i��

Z ��

rc
dri Pr

�

l � NX

j��

��Dj� r�� rj� � l � dl



� f�r�� f�ri�



��� Annexe B

Comme ��Dj� r�� rj� � � lorsque r� � rj� on va � pr�sent distinguer la posi

tion de �r�� � � � rN� par rapport � �r�� � � � r��� SoitA l�ensemble des applications
de f
� � � �Ng dans f�rc� r�� � �r�����g� CardA � 
N �

pN�l� dl �
Z ��

rc
dr�

X
A�A

�
N

 
i��

Z
A	i


dri

Pr

�

l � X

j�A��	�r�����


��Dj� r�� rj�

�r��
� l � dl



� f�r�� f�ri�

��
�

En employant � nouveau la formule de Bayes� il vient �

pN �l� dl �
Z ��

rc
dr�

X
A�A

�
N

 
i��

Z
A	i


dri
N

 
j��

Z ��

tj��
dtj

Pr

�

l � X

k�A��	�r�����


��tk� r�� rk�

�r��
� l � dl



� f�r�� f�ri� gjjDj��

�tj�

��
�

et comme pour un nombre x�

Pr�l � x � l � dl	 � ��l � x� dl

o� � est la distribution de Dirac� on obtient �nalement �

pN �l� �
Z ��

rc
dr�

X
A�A

�
N

 
i��

Z
A	i


dri
N

 
j��

Z ��

tj��
dtj

�

�
�l � X

k�A��	�r�����


��tk� r�� rk�

�r��

	
A f�r�� f�ri� gjjDj��

�tj�

��
�

Comme l�expression de ��tk� r�� rk� est di��rente selon que tk appartient �
��� rk � r��� � �rk � r�� rk � r�� ou � �rk � r������ on va � nouveau distinguer
la position de tj par rapport � rj � r� et rj � r�� Pour A � A donn�� soit
BA l�ensemble des applications de A����r������ dans f
� 
� �g� CardBA �
�CardA

��	�r�����
� Pour tout B � BA� on d��nit �galement IB l�application
qui � tout i � f
� � � � Ng associe �

IB�i� �

�����
����
�ti������ si i �� A����r������
�ti������ � ��� ri � r�� si i � A����r������ et B�i� � 

�ti������ � �ri � r�� ri � r�� si i � A����r������ et B�i� � 

�ti������ � �ri � r����� si i � A����r������ et B�i� � �

Ainsi �

pN �l� �
Z ��

rc
dr�

X
A�A

��
� N

 
i��

Z
A	i


dri
X

B�BA

�
N

 
j��

Z
IB	j


dtj
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�

�
�l � CardB���
� �

X
k�B��	�


���tk� r�� rk�
�r��

	
A f�r�� f�ri� gjjDj��

�tj�

��
�
��
�

o� l�expression de �� est donn�e par l��quation �B�#�� On peut encore �crire �

pN�l� �
X
A�A

X
B�BA

Z ��

rc
dr�

N

 
i��

Z
A	i


dri
N

 
j��

Z
IB	j


dtj

�

�
�l � CardB���
� �

X
k�B��	�


���tk� r�� rk�
�r��

	
A f�r�� f�ri� gjjDj��

�tj�

�B����
La densit� pN se d�compose ainsi en une somme de I int�grales �
N � 
�


multiples� avec �

I �
X
A�A

CardBA �
X
A�A

�CardA
��	�r�����


Comme il y a Ci
N fa	ons de choisir i �l�ments parmi N �

I �
NX
i��

Ci
N �

i � �N

Le r�sultat int�ressant que montre l��quation �B���� est que pN est la
superposition d�une distribution continue et d�une distribution discr�te� La
distribution continue est obtenue � partir des termes pour lesquels B���
� 	�
�� Comme en e�et � pour une bijection � �

��y � ��x�� �
��x � ����y��
j�� � ����y�j �B����

lorsqueB���
� 	� �� l�int�gration de �
�
l � CardB���
� �

P
k�B��	�
 �

��tk� r�� rk�
�

par rapport � tk � r� et rk �x�s conduit � une d�pendance continue par rap

port � l� La distribution discr�te est au contraire obtenue � partir des termes

�� Le r�sultat �nonc� peut se comprendre ainsi � quelles que soient f et g des fonctions
test et 
 une bijection croissante�Z Z

f�y� g�x� ��y � 
�x�� dxdy �

Z
f�
�x�� g�x� dx � ���

On fait le changement de variable y � 
�x�� d�o� �

��� �

Z
f�y� g

�

���y�

� dy


� � 
���y�
�

Z Z
f�y� g�x�

�
�
x � 
���y�

�

� � 
���y�

dxdy
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pour lesquels B���
� � �� Dans ce cas� ��l � CardB���
�� peut �tre sorti
des int�grales� Comme CardB���
� prend des valeurs enti�res et inf�rieures
ou �gales � N � la composante discr�te de la distribution de L correspond �
des probabilit�s non nulles Pr�L � n	� n � 
� � � �N �

Les calculs explicites devenant vite �pouvantables� on les fera simplement
dans le cas N � 
�

Calcul de la distribution pour N � 


Pour N � 
� la formule �B���� devient �

p��l� � ��l � ��
Z ��

rc
dr�

Z r�

rc
dr�

Z ��

�
dt�f�r�� f�r�� g��t��

���l � 
�
Z ��

rc
dr�

Z ��

r�
dr�

Z r��r�

�
dt�f�r�� f�r�� g��t��

�
Z ��

rc
dr�

Z ��

r�
dr�

Z r��r�

r��r�
dt��

�
l �

���t�� r�� r��
�r��

�
f�r�� f�r�� g��t��

���l � ��
Z ��

rc
dr�

Z ��

r�
dr�

Z ��

r��r�
dt�f�r�� f�r�� g��t��

Notons I� � I� les quatre termes de cette somme�

I��l� � ��l � ��
Z ��

rc
dr�

Z r�

rc
dr�f�r�� f�r�� �






��l � ��

puisque par changement de variable�
R��
rc f�r��F �r�� dr� �

R �
� u du� Par ailleurs

la fonction de r�partition de D� est G��t� � 
� exp����t�	� donc �

I��l� � ��l � 
�
�





�

Z ��

rc
dr�

Z ��

r�
dr�f�r�� f�r�� exp

h
��� �r� � r��

�
i�

I��l� � ��l � ��
Z ��

rc
dr�

Z ��

r�
dr�f�r�� f�r�� exp

h
��� �r� � r���

i
d�o� en rempla	ant f par son expression �

I��l� � ��l � 
� exp�
�rc�

�
�





�

Z ��

rc

Z ��

r�
�� exp

h
�

�
� �r� � r�� � �� �r� � r��

�
�i
dr�dr�

�

I��l� � ��l � �� exp�
�rc�
Z ��

rc

Z ��

r�
�� exp

h
�

�
� �r� � r�� � �� �r� � r��

�
�i
dr�dr�

On e�ectue le changement de variables suivant ��
u � r� � r�
v � r� � r�



�
r� �

�
�
�u� v�

r� �
�
�
�u� v�



Indice de comp�tition et mod�les bool�ens ���

dont le Jacobien vaut jJ j � 
� Comme �r� � rc� r� � r��
 �u � v � 
rc� v � ���
le changement de variable donne �

I��l� � ��l � 
� exp�
�rc�
�





� 




Z ��

�
dv

Z ��

v��rc
du �� exp

h
�

�
�u� ��v�

�i�

I��l� � ��l � ��
exp�
�rc�




Z ��

�
dv

Z ��

v��rc
du �� exp

h
�

�
�u� ��u�

�i

Dans I�� l�int�gration selon u est imm�diate et conduit � �

I��l� � ��l � 
�






�

� �

Z ��

�
exp

h
�

�
�v � ��v�

�i
dv

�

On peut �crire ��v � ��v�� sous la forme �

��
�
v �

�


��

��

� ��

���

et faire le changement de variable t �
p

�� �v � ��
���� de sorte que �

I��l� � ��l � 
�






�

� �p

�
exp

�
��

���

�Z ��

��
p
��


exp��t��
�p

�

dt

#

I��l� � ��l � ��
��



p
�
exp

�
��

���
� 
�rc

�

�
Z ��

�
dv

Z ��
p
��
	v��rc�����



exp��t��
�p

�

dt

On reconna!t sous l�int�grale la densit� d�une loi normale centr� r�duite� dont
on note N la fonction de r�partition� Ainsi �

I��l� � ��l � 
�






�

� �p

�

�

�N

�
�p

��

��
exp

�
��

���

�#

I��l� � ��l � ��
��



p
�
exp

�
��

���
� 
�rc

�

�
Z ��

�

�

�N

�p

�� �v � 
rc� �

�p

��

��
dv

Un dernier changement de variable peut
�tre e�ectu� dans l�int�grale I�� qui
doit �nalement �tre estim�e num�riquement �

I��l� � ��l � ��
��


�
p

�
exp

�
��

���
� 
�rc

�Z ��
p
��
	�rc�����



�
�N �u�� du
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Le calcul analytique de I� ne peut �tre pouss� aussi loin� On note �a�b
la fonction qui � r associe �


a�
���r� a� b�� a et b �tant �x�s� En utilisant la

formule �B����� il vient �

I��l� �
Z ��

rc
dr�

Z ��

r�
dr�

Z r��r�

r��r�
dt�f�r�� f�r��

�
�
t� � ���r��r��l�

�
�����r��r� � ���r��r��l����

�
��t� exp
h
���t��

i
Comme � � l � 
� ���r��r��l� appartient � 	r� � r�� r� � r�� et donc �

I��l� � �
� ����� exp�
�rc�
Z ��

rc
dr�

Z ��

r�
dr� r

�
��

��
r��r�
�l�

�
exp

�
�� �r� � r��� ��

�
���r��r��l�

���
���

�d

�
���r��r��l� � r�� r�

�

o� l�expression de 
��


d
est donn�e par l��quation �B���� La �n du calcul est

e�ectu�e num�riquement� Comme �

���

�d
�r� � r�� r�� r�� �

���

�d
�r� � r�� r�� r�� � �

l�int�grale I� tend vers �� lorsque l� �� ou que l� 
��

Application num�rique

Le mod�le bool�en repr�sente la r�partition des arbres � Paracou� R �tant
le rayon des houppiers� Sur la parcelle � de Paracou �%��' ha�� il y a �#�(
arbres en ��#�� soit � � (�(%��� m��� Les diam�tres au
dessus de �( cm
suivent une loi exponentielle de param�tre (�(#' cm�� et le rapport rayon du
houppier sur diam�tre vaut (�(� m�cm��� donc � � (���� m�� et rc � (�� m�
Le r�sultat du calcul num�rique de p� est montr� sur la �gure B���

B���
 Estimation de la distribution de L par simulation

Le calcul analytique de la densit� de L �tant di�cile� on a eu recours � des
simulations pour l�estimer� Sur un carr� de �(( m de c�t�� �#�( arbres �� �
(�(%��� m��� ont �t� plac�s au hasard� Pour chacun� un rayon de houppier est
tir� selon une loi exponentielle de param�tre � � laquelle on ajoute rc� Puis
la variable L est calcul�e pour chaque arbre� Les e�ets de bord sont trait�s
en consid�rant le carr� comme un tore �conditions aux limites p�riodiques��
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Fig� B��� Densit� approximative de L obtenue en prenant en compte le �er

plus proche voisin� La densit� est la superposition d�une distribution continue
entre � et � �courbe
� et d�une distribution discr
te en � et � �barres
�

La distribution empirique de L pour di��rentes valeurs de � est repr�

sent�e sur la �gure B��� On voit qu�� intensit� constante� plus � est faible
�i�e� E�R� �lev��� plus la composante discr�te de la distribution de L se fond
dans la composante continue� Pour � � �

�
� la composante discr�te n�est plus

apparente� Au contraire plus � est �lev� �i�e� E�R� faible�� plus la compo

sante discr�te est apparente et la composante continue r�duite � une faible
contribution � la probabilit� totale�

B���� Autres mod�les

D�autres mod�les que le mod�le bool�en d��ni au paragraphe B���� ont
�galement �t� �tudi�s par simulation de Monte Carlo� Le mod�le bool�en est
d��ni en deux points �

� une r�partition spatiale des germes� en l�occurrence une r�partition
al�atoire  

� un grain prototype� en l�occurrence un disque de rayon R � rc tel que
�R� rc� suit une loi exponentielle�

Pour chacun de ces points� deux variantes du choix initial ont �t� �tudi�es �

� r�partition spatiale des germes �

�� r�partition agr�g�e � les germes sont issus d�un processus ponc

tuel de Neyman
Scott de param�tres ��� na� Ra� �d��ni au . �����
p��(���
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Fig� B��� Distribution empirique de L obtenue par simulation� pour di!��
rentes valeurs de �� Les valeurs de � sont indiqu�es en dessous de chaque
histogramme�



Lien entre la fonction de Ripley et le covariogramme ���

�� r�partition r�guli�re � les germes sont issus d�un processus SSI de
param�tres ��� h� �cf� . ����� p��(��  

� grain prototype �

�� disque dont le rayon R suit une loi normale N �m� ���
�� disque dont le rayon R suit une loi uniforme sur �rmin� rmax	�

En croisant chacune des trois possibilit�s� on obtient ainsi neuf mod�les
di��rents� La distribution empirique de L est obtenue en pla	ant comme
pr�c�demment �#�( arbre sur un carr� de �(( m de c�t�� Les valeurs des
autres param�tres et les r�sultats sont pr�sent�s sur la �gure B���

Les modes sur les valeurs enti�res apparaissent surtout quand le diam�tre
suit une loi exponentielle� et ce quelle que soit la r�partition spatiale des
arbres�

B�� Lien entre la fonction de Ripley et le cova�
riogramme

Consid�rons un nuage de points f�qi� xi� x�i � � i � 
 � � � ng� qi � R
� � tel qu��

chaque point est associ� deux marques x � R et x� � R � On souhaite analyser
la corr�lation spatiale entre les deux marques� Il y a deux interpr�tations
possibles �

� le nuage de points est une r�alisation d�un processus ponctuel bimarqu�
Nmm �que l�on suppose homog�ne isotrope��

� le nuage de points r�sulte de n observations ponctuelles de deux va

riables al�atoires X et X� d��nies en tout point du plan�

La premi�re interpr�tation est celle de la th�orie des processus ponctuels
et conduit � �tudier la corr�lation spatiale entre les marques par la fonction
Kmm de Ripley� d��nie au paragraphe B����� La deuxi�me interpr�tation est
celle de la th�orie des variables r�gionalis�es et conduit � �tudier la corr�lation
spatiale entre les marques par le covariogramme� d��ni par �

C�q� s� � Cov�X�q� � X��s�� �B����

L�objectif de cette partie est d��tablir le lien entre la fonction Kmm de
Ripley et le covariogramme C� Il se pose un probl�me imm�diat � en th�orie
des variables r�gionalis�es� quels que soient les points q et s du plan� les
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Fig� B��� Densit� empirique de L obtenue par simulation� pour di!�rents
mod
les bool�ens� Les valeurs des param
tres sont les suivants � pour la loi
exponentielle� rc � �� � m et � � �� ��� m�� � pour la loi normale� m � 

m et � � �� � m � pour la loi uniforme� rmin � �� � m et rmax � �� �
 m�
Param
tres des processus ponctuels � dans les trois cas� � � �� ��
�� m�� �
pour le processus d�inhibition s�quentielle simple� h � 
 m � pour le processus
de Neyman�Scott� na � ��� et Ra � 
� m�



Lien entre la fonction de Ripley et le covariogramme ���

marques X et X� sont toujours d��nies en q et s� alors qu�en th�orie ponctuel�
rien n�assure qu�un point se trouve en q et un autre en s�

On se place d�sormais du point de vue de la th�orie des processus ponc

tuels� et on est donc amen� � d��nir le covariogramme conditionnellement �
la pr�sence d�un point en q et d�un autre en s� Plus pr�cis�ment� soit �q�s

l�ensemble des mesures de comptage localement �nies � telles que

�
�
b�q� �R�

�
� 
 et �

�
b�s� �R�

�
� 


o� b�q� d�signe comme pr�c�demment une boule in�nit�simale de surface dq
centr�e en q� Le covariogramme C est d��ni par l��quation �B���� condition

nellement � Nmm � �q�s�

La relation entre Kmm et C est alors �

Kmm�r� �
Z r

�
�C�u� � �x�x�� K ��u� du �B��'�

et r�ciproquement �

C�r� �
K �

mm�r�

K ��r�
� �x�x� �B��%�

o� �x et �x� sont les esp�rances des marques� et K est la fonction de Ripley du
processus ponctuel N obtenu � partir de Nmm en int�grant sur la distribution
des marques�

D�monstration � la d�marche suivie ici est heuristique
 Une d�monstration plus
formelle se trouve dans Cressie 
����� p
��������


Sachant qu�il y a un point de Nmm en q et un autre en s� on d��nit les variables
al�atoires X�q	 et X��s	 telles que X�q	 est la premi�re marque du point de Nmm

situ� en q� et X��s	 est la seconde marque du point de Nmm situ� en s


C�q� s	 � E�X�q	X��s		� �x�x�

On reprend les notations du paragraphe B
�
�
 La densit� produit de second ordre
de Nmm s��crit �

�mm�q� s	 dqds � E���q� s		

� E���q� s	 j Nmm � �q�s	� Pr�Nmm � �q�s�

�E���q� s	 j Nmm �� �q�s	� Pr�Nmm �� �q�s�

Or d�apr�s l��quation 
B
���

E���q� s	 j Nmm �� �q�s	 � �

E���q� s	 j Nmm � �q�s	 � E�X�q	X��s		



��� Annexe B

De plus �
Pr�Nmm � �q�s� � Pr�N � �q�s� � ��q� s	 dqds

o� � est la densit� produit de second ordre de N d��nie au paragraphe B
�
�
 Donc �

�mm�q� s	 � E�X�q	X��s		� ��q� s	

� fC�q� s	 � �x�x�g ��q� s	

Finalement� en utilisant les �quations 
B
�� et 
B
�� pour un processus homog�ne
isotrope� on obtient les �quations 
B
�	� et 
B
���


En �n de compte� la di��rence entre le covariogramme et la fonction Kmm

de Ripley vient de ce que le covariogramme s�appuie sur des distributions
conditionnelles �sachant la pr�sence d�un point en q et d�un autre en s� tandis
que la fonction Kmm de Ripley s�appuie sur les distributions tout court�

Exemple � pavage de Vorono�� On consid�re le processus ponctuel mar

qu� d��ni de la fa	on suivante �

�� les points sont plac�s suivant un processus de Poisson homog�ne d�in

tensit� ��

�� le pavage de Vorono
 correspondant � cette r�partition spatiale est cal

cul�� et la marque associ� � chaque point est la surface de son polygone
de Vorono
�

La fonction Kmm de Ripley et le covariogramme C ont �t� estim�s � partir
d�une r�alisation de ce processus ponctuel marqu�� en utilisant pour Kmm

l�estimateur d��ni au paragraphe ����� �p�#%� et pour C l�estimateur suivant
�Cressie� ����� p���%� � soit f�qi� xi� x�i � � i � 
 � � � ng la r�partition spatiale
bimarqu�e sur la zone A du plan�

�C�r� �

nX
i��

nX
j���j ��i

xix
�
j

I�h� � � kqi � qjk � h� ��

���A� qi� � �A� qj��
nX
i��

nX
j���j ��i

I�h� � � kqi � qjk � h � ��

���A� qi� � �A� qj��

� ��x��x�

o� � est une petite distance positive� � est la mesure de Lebesgue dans le
plan� A� q � fq� a � a � Ag et �

��x �



n

nX
i��

xi ��x
�
�



n

nX
i��

x�i

Dans le cas pr�sent on a a�aire � un processus marqu�� donc xi � x�i �
Les r�sultats �gurent sur la �gure B��� Il appara!t une autocorr�lation

spatiale n�gative � grande et moyenne �chelle�



Lien entre la fonction de Ripley et le covariogramme ��'

Fig� B��� Une r�alisation du processus �a
� la fonction Kmm de Ripley �b

et le covariogramme �c
 estim�s sur cette r�partition avec pour marque la
surface des polygones de Vorono�� La zone d��tude est un carr� 
��� 
�� m
et � � �� ��
��� m�� Les enveloppes de la fonction Kmm sont obtenues en
permutant les marques ��tiquetage al�atoire
 cent fois�



��% Annexe B

B�
 Placement d�un individu suppl�mentaire

La question dans cette partie est de placer un point suppl�mentaire sur
une r�partition spatiale� en respectant les caract�ristiques du processus ponc

tuel g�n�rateur de la r�partition spatiale� Une fa	on d��valuer si la m�thode
de placement d�un point suppl�mentaire est correcte est la suivante � partant
d�une r�partition spatiale initiale� les op�rations suivantes sont r�p�t�es m
fois �avec m� n� o� n est le nombre de points de la r�partition initiale� �

� un point choisi au hasard est supprim�  

� un point suppl�mentaire est ajout��

On obtient une r�partition spatiale �nale de m�me intensit� que la r�par

tition initiale� et dont les caract�ristiques doivent �tre identiques � celles de
la r�partition initiale�

Un tel processus ponctuel dynamique o� l�on ajoute et retranche des
points � chaque pas de temps �discret� est un processus spatial de naissance
et de mort �Cressie� ����� p�%�#��

B���� M	thodes usuelles

Les m�thodes usuelles pour simuler un processus de naissance et de mort
sont valables pour des processus qui convergent� lorsque le temps tend vers
l�in�ni� vers un processus ponctuel markovien� Il s�agit essentiellement de la
m�thode de Ripley �Cressie� ����� p�%��  Stoyan " Stoyan� ����� p������ qui
n�cessite de conna!tre le processus ponctuel limite par sa densit� de Janossy�
not�e Jn� d��nie par �Cressie� ����� p�%��� � Jn�fq�� � � � �qng� est la densit� de
probabilit� d�observer la r�partition spatiale fq�� � � � �qng� sans tenir compte
de l�ordre des points �c�est
�
dire que pour toute permutation � sur f
 � � � ng�
les r�partitions fq�� � � � �qng et

n
q
	�
� � � � �q
	n


o
sont consid�r�es identiques��

La densit� de Janossy d�un processus ponctuel de Markov est en g�n�ral
dure � �crire� On sait l�exprimer pour les processus de Markov avec potentiel
d�interaction de paires� pour lesquels �

Jn�fq�� � � � �qng� � 


Z
exp

�
�� nX

i��

nX
j���j ��i

 �kqi � qjk�
	
A �B����

o�  est le potentiel d�interaction des paires et Z une constante de normali

sation�

+tant donn� une r�alisation d�un processus ponctuel markovien avec po

tentiel d�interaction de paires  � plusieurs m�thodes existent pour estimer
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 � m�thodes param�triques �Cressie� ����� p�%#(
%#%�� ainsi qu�une m�thode
non param�trique �Cressie� ����� p�%#�� qui n�cessite de r�soudre une �qua

tion fonctionnelle impliquant la convolution de la fonction inconnue /

En �n de compte les m�thodes usuelles �

� ne sont applicables en pratique qu�� une cat�gorie de processus ponc

tuels� � savoir les processus ponctuels de Markov avec potentiel d�in

teraction de paires  

� sont lourdes en calculs num�riques puisqu�� partir d�une r�partition
spatiale il faut estimer le potentiel  � pour en d�duire la densit� de
Janossy par �B����� pour pouvoir appliquer en�n l�algorithme de Ripley�

B���� M	thode propos	e

La m�thode propos�e ici est purement empirique� Elle repose sur la ca

ract�risation d�un processus ponctuel par la loi de comptage du nombre de
points dans un quadrat�

Description de la m�thode� Soit Q un quadrat de surface ��Q� et N�Q�
le nombre de points contenus dans Q� La loi empirique �p de N�Q� est estim�e
� partir de la r�partition spatiale initiale en pla	ant Y quadrats au hasard
sur la zone d��tude �

Pr�N�Q� � n	 � �p�n� � 


Y

YX
i��

I�N�Qi� � n�

Pour placer un point suppl�mentaire� on tire au hasard Y � quadrats Q�
�� ����

Q�
Y � et on estime pour chacun la vraisemblance que le point suppl�mentaire

y soit plac� par � �p�N�Q�
i� � 
�� Le quadrat de vraisemblance maximale est

s�lectionn�� et le point suppl�mentaire y est plac� de fa	on al�atoire�

Justi�cation de la m�thode� La loi de N�Q� caract�rise le processus
ponctuel � l��chelle 
���Q�� Par exemple pour un processus homog�ne� E�N�Q�	 �
���Q�� c�est
�
dire que le moment d�ordre � de N�Q� caract�rise le mo

ment d�ordre � du processus� et la variance de N�Q� caract�rise le moment
d�ordre � du processus � Var�N�Q�	 � E�N�Q�	 si la r�partition est al�atoire�
Var�N�Q�	 � E�N�Q�	 si la r�partition est agr�g�e et Var�N�Q�	 � E�N�Q�	
si la r�partition est agr�g�e � l��chelle 
���Q�� Le choix de la taille du qua

drat est sensible et doit correspondre � l��chelle caract�ristique � laquelle la
r�partition spatiale d�vie d�une r�partition al�atoire�
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S�lectionner le quadrat de vraisemblance maximale parmi Y � candidats
tir�s selon une loi uniforme sur la zone d��tude est l�analogue pour la m�thode
de Ripley �Cressie� ����� p�%��� de retenir un emplacement candidat avec une
probabilit� proportionnelle � l�intensit� de Papangelou en ce point�

La m�me m�thode pourrait �tre �tendue � d�autres variables al�atoires
caract�ristiques du processus ponctuel� comme par exemple la distance d�un
point du processus � son plus proche voisin�

Exemples� La �gure B�' montre une application de la m�thode pour un
processus agr�gatif de Neyman
Scott �d��ni au . ����� p��(��� La r�partition
spatiale compte N � 
�� points et la r�partition �nale est atteinte apr�s �N
remplacements successifs� La probabilit� de survie d�un point de la r�partition
initiale est donc � �


� 


N

��N

� e�� � �� � !

La position d�un point suppl�mentaire est s�lectionn�e � partir de Y � � 
��
quadrats circulaires de rayon �' m� La r�partition �nale a une fonction K de
Ripley qui s�inscrit bien dans l�enveloppe de �( r�p�titions du processus de
Neyman
Scott g�n�rateur de la r�partition initiale�

La �gure B�% montre le m�me calcul pour un processus r�gulier SSI �cf� .
����� p��(��� La r�partition spatiale compte N � 
�� points �galement et la
r�partition �nale est atteinte apr�s �N remplacements successifs� La position
d�un point suppl�mentaire est s�lectionn�e � partir de Y � � 
�� quadrats
circulaires de rayon �( m� La r�partition �nale a une fonction K de Ripley
qui s�inscrit assez mal dans l�enveloppe de �( r�p�titions du processus SSI
g�n�rateur de la r�partition initiale � entre ' et �' m� la r�partition �nale
pr�sente une r�gularit� beaucoup moins marqu�e que celle du processus g�

n�rateur� Cet exemple montre les limites de la m�thode propos�e quand on
a a�aire � une r�partition spatiale r�guli�re�
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Fig� B�'� Processus de naissance et de mort � partir d�une r�alisation d�un
processus de Neyman�Scott � en haut� �tat initial �r�alisation d�un processus
de Neyman�Scott de param
tres � � � 
� ��
��� m��� na � �� Ra � �� m
sur un carr� 
��� 
�� m
 � en bas� �tat �nal obtenu apr
s remplacement de
��� points� % gauche � les r�partitions spatiales� % droite � leur fonction K de
Ripley avec l�enveloppe de 
� r�p�titions d�un processus de Neyman�Scott de
m�mes param
tres�
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Fig� B�%� Processus de naissance et de mort � partir d�une r�alisation d�un
processus SSI � en haut� �tat initial �r�alisation d�un processus SSI de para�
m
tres � � � 
� ��
��� m��� h � �� ��

p
� � 

� � m sur un carr� 
�� � 
��

m
 � en bas� �tat �nal obtenu apr
s remplacement de ��� points� % gauche �
les r�partitions spatiales� % droite � leur fonction K de Ripley avec l�enveloppe
de 
� r�p�titions d�un processus SSI de m�mes param
tres�



Annexe C

Programmes informatiques

C�� Programme des mod�les arbre

Le programme� en langage C� permet de simuler trois mod�les arbre �

� le mod�le arbre d�pendant des distances construit au chapitre ��

� le mod�le arbre ind�pendant des distances construit au chapitre ��

� le mod�le arbre sans interactions construit au chapitre ��

Le choix entre ces trois mod�les s�e�ectue en modi�ant le symbole MODE�CALCLAI
dans le listing� avant compilation� Le listing ci
dessous �tant tap� dans un
�chier simgap�c La compilation s�e�ectue sous Unix par la ligne de com

mande �

cc �Ae �o simgap simgap�c �lm

� �include �stdio�h�

� �include �math�h�

� �include �stdlib�h�

� �include �string�h�

	 �include �time�h�


 �define MODE�CALCLAI � �
 Indique le mode de calcul du LAI �

� � � interactions spatialisees �intersection des couronnes�

� � � interactions non spatialisees �profil vertical moyen�

� � � pas d�interaction � LAI � LAIo�exp��D�Dc� 
�

�� �define MODE�APPEL � �
 Indique le mode d�appel du programme �

�� �� depuis Unix � l�etat initial est lu dans un fichier

�� �� depuis Splus 
�

�� �define FICH�TZERO �tzero�gap� �
 Nom du fichier initial 
�

�� �define FICH�ETATN �etat�d�gap� �
 Nom des fichiers intermediaires 
�

�	 �define FICH�PARAM �simgap�log� �
 Nom du fichier ou sont ecrits les parametres 
�
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�
 �define FICH�RECRU �recrut�log� �
 Nom du fichier ou est definie la fonction

�� de repartition des hauteurs des recrutes 
�

�� �define NVLLE�GRAINE � �
 Initialise la graine du generateur de nombres

�� aleatoires 
�

�� �define TAILLE�BUF ��� �
 Taille du buffer 
�

�� �define XMAX �	��� �
 Cote de la parcelle supposee carree �m� 
�

�� �define TMAX ���� �
 Duree utilisee pour calculer les taux de mortalite 
�

�� �define HASARD ���double� rand������double� RAND�MAX��

�� �define PI �����	��
	�	���������
�
��������	���������
������	��	���������	��

�	 �define TIERS ��������������������������������������������������������������

�


�� �


�� Modes de compilation �

�� ����������������������

�� MODE�CALCLAI � interactions spatialisees� non spatialisees� sans interactions

�� MODE�APPEL � programme executable ou routine S�PLUS

��

�� Fichiers d�entrees �

�� ��������������������

�	 FICH�TZERO � etat initial de la parcelle � format �

�
 ligne � � N

�� lignes � a �N��� � abscisse � ordonnee � diametre � hauteur

�� FICH�RECRU � fonction de repartition de la hauteur des recrutes � format �

�� ligne � � N

�� ligne � a �N��� � probabilite � quantile

�� Remqs �

�� 
 la hauteur peut valoir �� auquel cas elle est remplacee au moment de

�� l�initialisation par la hauteur deduite de la relation moyenne H vs� D�

�� 
 la presence du fichier FICH�RECRU determine le mode de recrutement �

�	 si ce fichier est absent� tous les recrutes ont la taille �D�� H�� �

�
 si ce fichier est present� le diametre des recrutes est D� et leur hauteur

�� suit la loi dont la fonction de repartition est definie par FICH�RECRU�

��

�� Fichiers de sortie �

	� ��������������������

	� FICH�ETATN � etat de la parcelle au temps N � format �

	� abscisse � ordonnee � diametre � hauteur

	� FICH�PARAM � valeurs des parametres

	� 
�

		

	
 extern double gamma�double��

	�

	� struct param  

	� double LAI��Dc�a��a��b��b��aa��aa��bb��bb��Gamma�RsurD�delta�lambda�D��


� H��txmort�TMAX��Dmort�TMAX��
Hprob�
Hquant�


� int Hnb� !�


� struct arbre  


� double x�y�D�H�LAI� !�


�
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� 










�


�


� �
 Modes de compilation 
�

�� void Version�FILE 
fp�

��  

�� fprintf�fp��"n�������������������������������������������"n���

�� fprintf�fp��MODES DE COMPILATION �"n���

�� �if MODE�CALCLAI �� �

�	 fprintf�fp��Interactions dependantes des distances"n���

�
 �elif MODE�CALCLAI �� �

�� fprintf�fp��Interactions non dependantes des distances"n���

�� �elif MODE�CALCLAI �� �

�� fprintf�fp��Sans interactions"n���

�� �endif

�� fprintf�fp��Taille de la parcelle � �f"n��XMAX��

�� fprintf�fp���������������������������������������������"n���

�� !

��

�	 �
 Messages d�erreur 
�

�
 void Erreur�int type�char 
mesg�

��  

�� switch�type�  

�� case � �

�� Version�stdout��

�� printf��APPEL INCORRECT DU PROGRAMME"n���

�� printf��Le programme doit etre lance par la ligne de commande �"n"n���

�� printf��"tsimgap �int�� �int�� ��nom� �reel� ����"n"n���

�� printf��avec �int�� � entier egal au nombre d�annees simulees"n���

�	 printf�� �int�� � pas de temps entre � impressions successives"n���

�
 printf�� �nom� � nom d�un parametre"n���

�� printf�� �reel� � valeur du parametre"n"n���

�� printf��Les parametres qui peuvent etre modifies sont �"n���

�� printf��LAI�"tDc"ta�"ta�"tb�"tb�"taa�"taa�"tbb�"n���

��� printf��bb�"tGamma"tRsurD"tdelta"tlambda"tD�"n���

��� break�

��� case � �

��� printf��Impossible d�ouvrir le fichier �s"n��mesg��

��� break�

��	 case � �

��
 printf��Depassement des valeurs d�interpolation"n���

��� break�

��� case � �

��� printf��Diametre inferieur au diametre de recrutement"n���

��� break�

��� case 	 �

��� printf��Erreur de lecture dans le fichier �s"n��mesg��

��� break�
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��� case 
 �

��	 printf��Le parametre �s n�existe pas"n��mesg�� !

��
 exit����

��� !

���

��� �
 Fonction d�interpolation 
�

��� double Interpol�double x�double 
a�double 
b�int n�

���  

��� int i�

��� i � ��

��� while�x � a�i�� if���i �� n� Erreur���NULL��

��	 if�#i� return�b�����

��
 return�b�i�����b�i��b�i����
�x�a�i������a�i��a�i������

��� !

���

��� �
 Genere une hauteur pour un recrute 
�

��� double GenH�double 
prob�double 
quant�int nb�

���  

��� int i�

��� double x�

��� x � HASARD�

��	 if�x �� prob���� return�quant�����

��
 i � ��

��� while�x � prob�i�� if���i �� nb� return�quant�nb�����

��� return�quant�i�����quant�i��quant�i����
�x�prob�i������prob�i��prob�i������

��� !

���

��� �
 Ouvre un fichier 
�

��� FILE 
OuvreFichier�char 
nom�char 
mode�

���  

��� FILE 
fp�

��	 if��fp � fopen�nom�mode�� �� NULL� Erreur���nom��

��
 return�fp��

��� !

���

��� �
 Impression de l�etat instantane de la parcelle 
�

�	� void Cliche�int an�int N�struct arbre 
pop�

�	�  

�	� FILE 
fp�

�	� char fichier�TAILLE�BUF��

�	� int i�

�		 sprintf�fichier�FICH�ETATN�an��

�	
 fp � OuvreFichier�fichier��wb���

�	� for�i��� i�N� i��� fprintf�fp���f �f �f �f"n��pop�i��x�pop�i��y�pop�i��D�pop�i��H��

�	� fclose�fp��

�	� !

�
�

�
� �



















�
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�
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�

�
�

�
	 �
 Valeurs par defaut des parametres modifiables 
�

�

 void Valdefaut�struct param 
par�

�
�  

�
� par��LAI� � ��
	� �
 ��� 
�

�
� par��Dc � �	��� �
 �cm� 
�

��� par��a� � ���	�

��� par��a� � ���
�

��� par��b� � ���	�

��� par��b� � ����e���

��� par��aa� � par��a��

��	 par��aa� � par��a��

��
 par��bb� � par��b��

��� par��bb� � par��b��

��� par��Gamma � ���
� �
 �m�an� 
�

��� par��RsurD � ����� �
 �m�cm� 
�

��� par��delta � ��		e��� �
 ���an� 
�

��� par��lambda � ����� �
 ���cm� 
�

��� par��D� � ��� �
 �cm� 
�

��� !

���

��	 �
Initialisation des parametres restant 
�

��
 void Initial�int N�struct arbre 
pop�struct param 
par�

���  

��� FILE 
fp�

��� int i�

��� double alpha�beta�dD�TMAX����Dmoy�TMAX����Hmoy�TMAX����

��� �if NVLLE�GRAINE �� �

��� time�t t�

��� srand��unsigned� time�$t���

��� �endif

��	 Dmoy��� � ����

��
 Hmoy��� � ����

���

��� �
 Calcul de la trajectoire moyenne des arbres 
�

��� for�i��� i�TMAX� i���  

��� beta � par��b� � par��b�
Dmoy�i��

��� alpha � par��a� � par��a�
�par��LAI�
exp��Dmoy�i��par��Dc���

��� dD�i� � exp�gamma�����beta� � log�alpha��beta��

��� Hmoy�i��� � Hmoy�i���par��Gamma
exp�log�par��a��alpha��par��b��

��� ��par��delta � ���
dD�i��Dmoy�i��
Hmoy�i���

��	 Dmoy�i��� � Dmoy�i� � dD�i�� !

��
 beta � par��b� � par��b�
Dmoy�TMAX��

��� alpha � par��a� � par��a�
�par��LAI�
exp��Dmoy�TMAX��par��Dc���

��� dD�TMAX� � exp�gamma�����beta� � log�alpha��beta��

��� for�i��� i��TMAX� i��� dD�i� � par��lambda
exp��par��lambda
�Dmoy�i��par��D���
dD�i��

���

��� �
 Calcul de la probabilite de mourir 
�
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��� for�i��� i�TMAX� i���  

��� par��Dmort�i� � �Dmoy�i��Dmoy�i���������

��� par��txmort�i� � ���dD�i����dD�i����Dmoy�i����Dmoy�i����

��	 �par��lambda
exp��par��lambda
�par��Dmort�i��par��D����� !

��
 if�par��Hnb� par��H� � Interpol�par��D��Dmoy�Hmoy�TMAX����

���

��� �
 Calcul des hauteurs si manquantes 
�

��� for�i��� i�N� i��� if�pop�i��H �� �� pop�i��H � Interpol�pop�i��D�Dmoy�Hmoy�TMAX����

���

��� �
 Ecriture des valeurs des parametres 
�

��� fp � OuvreFichier�FICH�PARAM��wb���

��� Version�fp��

��� fprintf�fp��� Valeurs des parametres"n���

��	 fprintf�fp��LAI� � �f"n��par��LAI���

��
 fprintf�fp��Dc � �f"n��par��Dc��

��� fprintf�fp��a� � �f"n��par��a���

��� fprintf�fp��a� � �f"n��par��a���

��� fprintf�fp��b� � �f"n��par��b���

��� fprintf�fp��b� � �f"n��par��b���

��� fprintf�fp��aa� � �f"n��par��aa���

��� fprintf�fp��aa� � �f"n��par��aa���

��� fprintf�fp��bb� � �f"n��par��bb���

��� fprintf�fp��bb� � �f"n��par��bb���

��	 fprintf�fp��Gamma � �f"n��par��Gamma��

��
 fprintf�fp��RsurD � �f"n��par��RsurD��

��� fprintf�fp��delta � �f"n��par��delta��

��� fprintf�fp��lambda � �f"n��par��lambda��

��� fprintf�fp��D� � �f"n��par��D���

��� if�par��Hnb� fprintf�fp��H� � tirage aleatoire �d points"n��par��Hnb��

��� else fprintf�fp��H� � �f"n��par��H���

��� fprintf�fp��"n� Courbe H versus D moyenne ��d valeurs�"n��TMAX����

��� for�i��� i��TMAX� i��� fprintf�fp���f �f"n��Dmoy�i��Hmoy�i���

��� fprintf�fp��"n� Fonction mortalite ��d valeurs�"n��TMAX��

��	 for�i��� i�TMAX� i��� fprintf�fp���f �f"n��par��Dmort�i��par��txmort�i���

��
 !

���

��� �






















��� 
 MODULE CROISSANCE 


�	� 




















�

�	�

�	� �
 �� CALCUL DES INDICES FOLIAIRES 


�	� 


































�

�	�

�		 �if MODE�CALCLAI �� �

�	
 �
 ����������������������������

�	� A� Interactions spatialisees

�	� ���������������������������� 
�

�	� �
 Calcul de la surface d�intersection de deux disques 
�

�
� double Nu�double t��double R�double r�
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�
�  

�
� double t�R��r��Ra�ra�

�
� t � sqrt�t���

�
� if�t �� �R�r�� return�PI
r
r��

�
	 else if�t �� �r�R�� return�PI
R
R��

�

 else  

�
� R� � R
R�

�
� r� � r
r�

�
� Ra � �t� � R� � r�������
t
R��

��� ra � �t� � r� � R�������
t
r��

��� return�R�
�acos�Ra��Ra
sqrt���Ra
Ra��

��� �r�
�acos�ra��ra
sqrt���ra
ra���� !

��� !

���

��	 �
 Calcul de la distance �toroidale� au carre entre deux arbres 
�

��
 double Dista�a�double x��double y��double x��double y��

���  

��� double dx�dy�ddx�ddy�

��� dx � fabs�x��x��� ddx � XMAX�dx� if�ddx � dx� dx � ddx�

��� dy � fabs�y��y��� ddy � XMAX�dy� if�ddy � dy� dy � ddy�

��� dx 
� dx�

��� dy 
� dy�

��� return�dx�dy��

��� !

��	

��
 �
 Fonction principale 
�

��� void CalcLAI�struct param 
par�int N�struct arbre 
pop�

���  

��� double dx�dy�x�y�R�H�h�Rr�D�

��� int i�j�

��� for�i��� i�N� i��� pop�i��LAI � ����

��� for�i��� i�N� i���  

��� x � pop�i��x�

��� y � pop�i��y�

��	 R � par��RsurD 
 pop�i��D�

��
 H � pop�i��H�

��� for�j��i���� j�N� j���  

��� dx � Dista�a�x�y�pop�j��x�pop�j��y��

��� Rr � par��RsurD 
 pop�j��D�

��� dy � R � Rr�

��� dy 
� dy�

��� if�dx � dy�  

��� dx � Nu�dx�R�Rr��

��� h � pop�j��H�

��	 if�H � h� pop�j��LAI �� dx�

��
 else if�H � h� pop�i��LAI �� dx� !!!

��� for�i��� i�N� i���  

��� D � par��RsurD 
 pop�i��D�

��� D 
� D�
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��� pop�i��LAI �� PI
D� !

��� !

���

��� �elif MODE�CALCLAI �� �

��� �
 ��������������������������������

��	 B� Interactions non spatialisees

��
 �������������������������������� 
�

��� void CalcLAI�struct param 
par�int N�struct arbre 
pop�

���  

��� double R��r��H�h�A�

��� int i�j�

��� for�i��� i�N� i��� pop�i��LAI � ����

��� for�i��� i�N� i���  

��� H � pop�i��H�

��� R� � par��RsurD 
 pop�i��D�

��	 R� 
� R��

��
 for�j��i���� j�N� j���  

��� h � pop�j��H�

��� if�H � h� pop�j��LAI �� R��

��� else  

��� r� � par��RsurD 
 pop�j��D�

��� r� 
� r��

��� pop�i��LAI �� r�� !!!

��� A � �XMAX
XMAX��PI�

��� for�i��� i�N� i��� pop�i��LAI �� A�

��	 !

��


��� �elif MODE�CALCLAI �� �

��� �
 ���������������������

��� C� Pas d�interactions

��� ��������������������� 
�

��� void CalcLAI�struct param 
par�int N�struct arbre 
pop�

���  

��� int i�

��� for�i��� i�N� i��� pop�i��LAI � par��LAI�
exp��pop�i��D�par��Dc��

��	 !

��
 �endif

���

��� �
 �� CALCUL DES ACCROISSEMENTS INDIVIDUELS 


��� 











































�

�	� void Croissance�struct param 
par�int N�struct arbre 
pop�

�	�  

�	� int i�

�	� double D�dD�dH�alpha�a�b�red�

�	� for�i��� i�N� i���  

�		 D � pop�i��D�

�	
 alpha � par��a� � par��a�
pop�i��LAI�

�	� a � par��aa� � par��aa�
pop�i��LAI�

�	� b � par��bb� � par��bb�
D�
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�	� dD � exp�gamma�����b� � log�a��b��

�
� red � exp�log�par��a��alpha� � par��b���

�
� dH � par��Gamma
red � �par��delta � �
dD�D�
pop�i��H�

�
� if�dH � �� dH � ����

�
� pop�i��D �� dD�

�
� pop�i��H �� dH� !

�
	 !

�



�
� �
















































�
� 
 MODULE ROULEMENT �MORTALITE � RECRUTEMENT � 


�
� 














































�

���

��� int Roulement�struct param 
par�int N�struct arbre 
pop�

���  

��� int i�n�

��� n � ��

��	 for�i��� i�N� i��� if�HASARD � Interpol�pop�i��D�par��Dmort�par��txmort�TMAX��  

��
 n���

��� pop�i��x � HASARD 
 XMAX�

��� pop�i��y � HASARD 
 XMAX�

��� if�par��Hnb� pop�i��H � GenH�par��Hprob�par��Hquant�par��Hnb��

��� else pop�i��H � par��H��

��� pop�i��D � par��D�� !

��� return�n��

��� !

���

��	 �


























��
 
 PROGRAMMES PRINCIPAUX 


��� 
























�

���

��� void sousmain�int N�struct arbre 
pop�int nbans�int step�struct param 
par�

���  

��� int an�

��� Version�stdout��

��� Initial�N�pop�par��

��� for�an��� an��nbans� an���  

��	 printf��Annee �d��d ���an�nbans��

��
 CalcLAI�par�N�pop��

��� Croissance�par�N�pop��

��� printf�� �d renouveles��Roulement�par�N�pop���

��� if�#�an � step��  

��� Cliche�an�N�pop��

��� printf�� imp��� !

��� printf��"n��� !

��� Cliche�nbans�N�pop��

��� !

��	

��
 �if MODE�APPEL �� �

��� int main�int argc�char 
argv���
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���  

��� FILE 
fp�

��� char buf�TAILLE�BUF��

��� int i�nbans�step�N�

��� double x�y�D�H�

��� struct arbre 
pop�

��� struct param par�

��	 if�#�argc������argc�����#�nbans�atoi�argv�������#�step�atoi�argv������

��
 Erreur���NULL��

���

��� �
 Lecture de la parcelle 
�

��� fp � OuvreFichier�FICH�TZERO��rb���

��� fgets�buf�TAILLE�BUF�fp��

��� if�sscanf�buf���d��$N� #� �� Erreur�	�FICH�TZERO��

��� printf��Nombre d�arbres � �d"n��N��

��� pop � �struct arbre 
� malloc�N
sizeof�struct arbre���

��� for�i��� i�N� i���  

��	 fgets�buf�����fp��

��
 if�sscanf�buf���lf �lf �lf �lf��$x�$y�$D�$H� #� �� Erreur�	�FICH�TZERO��

��� pop�i��x � x�

��� pop�i��y � y�

��� pop�i��D � D�

��� pop�i��H � H� !

��� fclose�fp��

���

��� �
 Lecture de la fonction de repartition des hauteurs des recrutes 
�

��� if��fp � fopen�FICH�RECRU��rb��� �� NULL�  

��	 printf��Recrutement deterministe �D��H��"n���

��
 par�Hnb � ��

��� par�Hprob � NULL�

��� par�Hquant � NULL� !

��� else  

��� fgets�buf�TAILLE�BUF�fp��

��� if�sscanf�buf���d��$par�Hnb� #� �� Erreur�	�FICH�RECRU��

��� par�Hprob � �double 
� malloc�par�Hnb
sizeof�double���

��� par�Hquant � �double 
� malloc�par�Hnb
sizeof�double���

��� for�i��� i�par�Hnb� i���  

��	 fgets�buf�TAILLE�BUF�fp��

��
 if�sscanf�buf���lf �lf��par�Hprob�i�par�Hquant�i� #� ��

��� Erreur�	�FICH�RECRU�� !

��� printf��Recrutement aleatoire pour la hauteur"n��� !

���

�	� �
 Definition des autres parametres 
�

�	� Valdefaut�$par��

�	� if�argc � �� for�i��� i��argc���� i����  

�	� if�strcmp�argv�i���LAI��� �� ��  

�	� par�LAI� � atof�argv�i�����

�		 printf��LAI� � nouvelle valeur � �f"n��par�LAI��� !

�	
 else if�strcmp�argv�i���Dc�� �� ��  
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�	� par�Dc � atof�argv�i�����

�	� printf��Dc � nouvelle valeur � �f"n��par�Dc�� !

�	� else if�strcmp�argv�i���a��� �� ��  

�
� par�a� � atof�argv�i�����

�
� printf��a� � nouvelle valeur � �f"n��par�a��� !

�
� else if�strcmp�argv�i���a��� �� ��  

�
� par�a� � atof�argv�i�����

�
� printf��a� � nouvelle valeur � �f"n��par�a��� !

�
	 else if�strcmp�argv�i���b��� �� ��  

�

 par�b� � atof�argv�i�����

�
� printf��b� � nouvelle valeur � �f"n��par�b��� !

�
� else if�strcmp�argv�i���b��� �� ��  

�
� par�b� � atof�argv�i�����

��� printf��b� � nouvelle valeur � �f"n��par�b��� !

��� else if�strcmp�argv�i���aa��� �� ��  

��� par�aa� � atof�argv�i�����

��� printf��aa� � nouvelle valeur � �f"n��par�aa��� !

��� else if�strcmp�argv�i���aa��� �� ��  

��	 par�aa� � atof�argv�i�����

��
 printf��aa� � nouvelle valeur � �f"n��par�aa��� !

��� else if�strcmp�argv�i���bb��� �� ��  

��� par�bb� � atof�argv�i�����

��� printf��bb� � nouvelle valeur � �f"n��par�bb��� !

��� else if�strcmp�argv�i���bb��� �� ��  

��� par�bb� � atof�argv�i�����

��� printf��bb� � nouvelle valeur � �f"n��par�bb��� !

��� else if�strcmp�argv�i���Gamma�� �� ��  

��� par�Gamma � atof�argv�i�����

��	 printf��Gamma � nouvelle valeur � �f"n��par�Gamma�� !

��
 else if�strcmp�argv�i���RsurD�� �� ��  

��� par�RsurD � atof�argv�i�����

��� printf��RsurD � nouvelle valeur � �f"n��par�RsurD�� !

��� else if�strcmp�argv�i���delta�� �� ��  

��� par�delta � atof�argv�i�����

��� printf��delta � nouvelle valeur � �f"n��par�delta�� !

��� else if�strcmp�argv�i���lambda�� �� ��  

��� par�lambda � atof�argv�i�����

��� printf��lambda � nouvelle valeur � �f"n��par�lambda�� !

��	 else if�strcmp�argv�i���D��� �� ��  

��
 par�D� � atof�argv�i�����

��� printf��D� � nouvelle valeur � �f"n��par�D��� !

��� else Erreur�
�argv�i��� !

���

	�� sousmain�N�pop�nbans�step�$par��

	�� if�par�Hnb�  

	�� free�par�Hprob��

	�� free�par�Hquant�� !

	�� free�pop��

	�	 return����
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	�
 !

	��

	�� �elif MODE�APPEL �� �

	�� void simgap�int 
N�double 
x�double 
y�double 
D�double 
H�double 
LAI�

	�� int 
nbans�int 
step�double 
LAI��double 
Dc�double 
a��double 
a��

	�� double 
b��double 
b��double 
aa��double 
aa��double 
bb��double 
bb��

	�� double 
Gamma�double 
RsurD�double 
delta�double 
lambda�

	�� double 
D��double 
Hprob�double 
Hquant�int 
Hnb�

	��  

	�	 int i�

	�
 struct arbre 
pop�

	�� struct param par�

	�� pop � �struct arbre 
� malloc��
N�
sizeof�struct arbre���

	�� for�i��� i��
N�� i���  

	�� pop�i��x � x�i��

	�� pop�i��y � y�i��

	�� pop�i��D � D�i��

	�� pop�i��H � H�i�� !

	�� par�Hnb � 
Hnb�

	�	 if�par�Hnb�  

	�
 par�Hprob � �double 
� malloc�par�Hnb
sizeof�double���

	�� par�Hquant � �double 
� malloc�par�Hnb
sizeof�double���

	�� for�i��� i�par�Hnb� i���  

	�� par�Hprob�i� � Hprob�i��

	�� par�Hquant�i� � Hquant�i�� !!

	�� else  

	�� par�Hprob � NULL�

	�� par�Hquant � NULL� !

	�� Valdefaut�$par��

	�	 if�
LAI�� par�LAI� � 
LAI��

	�
 if�
Dc� par�Dc � 
Dc�

	�� if�
a�� par�a� � 
a��

	�� if�
a�� par�a� � 
a��

	�� if�
b�� par�b� � 
b��

	�� if�
b�� par�b� � 
b��

	�� if�
aa�� par�aa� � 
aa��

	�� if�
aa�� par�aa� � 
aa��

	�� if�
bb�� par�bb� � 
bb��

	�� if�
bb�� par�bb� � 
bb��

	�	 if�
Gamma� par�Gamma � 
Gamma�

	�
 if�
RsurD� par�RsurD � 
RsurD�

	�� if�
delta� par�delta � 
delta�

	�� if�
lambda� par�lambda � 
lambda�

	�� if�
D�� par�D� � 
D��

		� sousmain�
N�pop�
nbans�
step�$par��

		� for�i��� i��
N�� i���  

		� x�i� � pop�i��x�

		� y�i� � pop�i��y�

		� D�i� � pop�i��D�
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			 H�i� � pop�i��H�

		
 LAI�i� � pop�i��LAI� !

		� if�par�Hnb�  

		� free�par�Hprob��

		� free�par�Hquant�� !

	
� free�pop��

	
� !

	
� �endif

C�� Programme du mod�le � la fois individuel
et matriciel

Le programme a �t� �crit enti�rement sous s�plus� Le listing ci
dessous
donne l�ensemble minimal de fonctions pour que le programme fonctionne�
Un certains nombre de fonctions suppl�mentaires qui ont �t� �crites pour
g�rer� visualiser et analyser les r�sultats des simulations� ne sont pas donn�es
ici�

C���� Installation

Le listing ci
dessous �tant tap� dans un �chier ascii d�nom� listing�txt�
le charger sous s�plus �
� source��listing�txt��

Il faut ensuite d��nir trois r�pertoires �

� �repert�etat� 	� �toto� o� toto est le r�pertoire o� se trouvent
les �chiers d��nissant des parcelles

� �repert�hist 	� �tata� o� tata est le r�pertoire o� seront �crits
les r�sultats des simulations

� �repert�param 	� �titi� o� titi est le r�pertoire o� se trou

vent certains �chiers d��nissant des pa

ram�tres�

Il faut en�n taper� au d�but de chaque session s�plus� les commandes �

� init�param��

� dialog�start��

� motif��

Le programme utilise par ailleurs deux types de �chier �

� �chiers d��nissant une parcelle� situ�s dans le r�pertoire toto� Ils doi

vent avoir un nom du type aX�Y�lst o� X varie entre � et �� et Y prend
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l�une des valeurs #�� ## ou ��� Ce doit �tre des �chiers ascii compor

tant ' colonnes� le s�parateur entre les colonnes �tant un espace� Chaque
ligne correspond � un arbre� La 
�re colonne est un num�ro � ' chi�res
identi�ant l�arbre� tel que le 
er chi�re est le num�ro du carr� auquel il
appartient� La 
e colonne indique son essence� la �e son abscisse� la �e

son ordonn�e et la �e son diam�tre  

� �chier �tablissant la correspondance entre une essence et le groupe d�es

p�ces auquel elle appartient� Ce �chier doit s�appeler codes�txt et doit
se situer dans le r�pertoire titi� Ce doit �tre un �chier ascii com

portant � colonnes s�par�es par un espace� La 
�re colonne indique le
num�ro de l�essence� la 
e le groupe auquel elle appartient� La 
�re ligne
du �chier n�est pas lue�

Les �chiers d��nissant une parcelle �situ�s dans le r�pertoire toto� ne sont
pas indispensables � ils permettent simplement d�initialiser une simulation
� une parcelle r�elle� Une simulation peut autrement �tre initialis�e � une
parcelle vide �par d�faut�� ou � l��tat d�une simulation pr�c�dente�

Le �chier codes�txt n�est indispensable que dans la mesure o� la simu

lation est initialis�e � une parcelle r�elle�

C���� Lancement

Le programme se lance par la commande �

� modele��

Des arguments optionnels peuvent �tre pass�s � la commande modele��� Il
s�agit de �

� coupes 
 X � indique le r�gime des coupes� o� X vaut ( �pas de coupes��
� �une coupe � chaque rotation� ou � �une coupe � une date donn�e�  

� rotation 
 X� o� X est un entier � dur�e de la rotation �si coupes 


�� ou date de la coupe �si coupes 
 ��� � pr�ciser seulement si coupes
	� �  

� DME 
 c�X�
X�
X�
X�
X�
X�� o� Xi est un r�el � diam�tre minimum
d�exploitabilit� pour chacun des cinq groupes d�esp�ces plus l�ang�lique�
� pr�ciser seulement si coupes 	� �  

� loi�rayon 
 X � indique la loi de distribution des recrut�s autour des
semanciers� o� X vaut � �loi uniforme sur le disque�� � �loi normale
radialement� ou � �loi normale pond�r�e radialement�  
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� new 
 TRUE ou FALSE � si TRUE� la parcelle est initialis�e  si FALSE�
poursuite d�une simulation existante  

� grafik 
 TRUE ou FALSE � si TRUE� l��volution de la parcelle est suivie
graphiquement tout le long de la simulation  

� histoire 
 �tutu�� o� tutu est le nom du r�pertoire o� doit �tre
sauvegard�e la simulation si new 
 TRUE� ou le nom de la simulation �
poursuivre si new 
 FALSE  

� n � entier donnant le nombre de lignes de carr�s dans la parcelle� �
pr�ciser seulement si new 
 TRUE  

� m � entier donnant le nombre de colonnes de carr�s dans la parcelle� �
pr�ciser seulement si new 
 TRUE  

� etat� 
 cbind�carre�m 
 c�C�
C�
����
 parc 
 c�P�
P�
����


annee 
 c�A�
A�
����
 carre 
 c�C��
C
�
�
����� � matrice d��nissant

l��tat initial de la parcelle  ainsi le carr� Ci est initialis� au carr� C�
i

d��ni dans le �chier aPi�Ai�lst  les carr�s qui ne �gurent pas dans
la matrice sont initialis�s � un carr� vide� et etat� 
 NULL initialise
la parcelle enti�re � une parcelle vide� � pr�ciser seulement si new 


TRUE  

� suivi 
 c�C�
C�
����� o� 
 �Ci � n� m � liste des carr�s dont l��volu

tion est suivie graphiquement� � pr�ciser seulement si grafik 
 TRUE  

� duree � entier donnant la dur�e de la simulation �en nombre de pas de
temps de � ans�  

� fermer 
 c�histoire 
 X
 fenetre 
 Y� o� X et Y sont des boo

l�ens �TRUE ou FALSE� � indique si � la �n de l�ex�cution du programme
l�histoire et les fen�tres graphiques doivent �tre ferm�es ou non�

Si un argument manque pour le bon d�roulement du programme� un menu
graphique appara!t pour le saisir�

C���
 Un mot sur la programmation

A�n de rendre les commentaires du listing plus clairs� voici au pr�alable
un mot sur les principaux types de variables manipul�es par le programme�
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Parcelle� Une parcelle est d�crite par un objet s�plus dont la structure
est celle d�une liste � � �l�ments �N� �P� �Bt et �Yt�

L��l�ment �N est lui
m�me une liste � tot �l�ments �carre�� �carre��
���� o� tot est le nombre de carr�s qui composent la parcelle� L��l�ment
�N�carreX o� X vaut �� �� ���� tot est une matrice 

� � qui donne les e�ec

tifs par groupe d�esp�ces �en colonne� et par classe de diam�tre �en ligne � il
s�agit des �� classes de diam�tre d��nies par Favrichon� ���'�� pour le carr�
X�

L��l�ment �P est une matrice qui contient les caract�ristiques des arbres
de diam�tre sup�rieur � Ds� Chaque ligne correspond � un individu� Les
colonnes donnent dans l�ordre� pour un arbre � le carr� auquel il appartient�
son groupe d�esp�ces� son abscisse� son ordonn�e� son diam�tre�

L��l�ment �Bt est une matrice tot �� qui donne� pour chacun des carr�s
�en ligne� � la surface terri�re par groupe d�esp�ces �colonnes � � %�� la sur

face terri�re totale ��e colonne� et la surface terri�re des arbres de diam�tre
sup�rieur � Ds �#e colonne��

L��l�ment �Yt est de m�me une matrice tot �� qui donne� pour chacun
des carr�s �en ligne� � l�e�ectif par groupe d�esp�ces �colonnes � � %�� l�e�ec

tif total ��e colonne� et l�e�ectif des arbres de diam�tre sup�rieur � Ds �#e

colonne��

Histoire� Lors d�une simulation� l�objet s�plus qui d�crit la parcelle et
dont la structure vient d��tre d�crite� est sauvegard� � chaque pas de temps
dans un r�pertoire que l�on appelle une histoire� Le nom de ce repertoire est
inscrit dans la variable history�

Une histoire contient les objets s�plus suivants �

� taille 
 c�n
m� � vecteur donnant le nombre de lignes �n� et de co

lonnes �m� de carr�s qui composent la parcelle �ainsi tot 7 n � m�  

� index � entier �gal au pas de temps atteint  

� parcX� avec X 7 ����index � objet d�crivant la parcelle au pas de temps
X�

Lors de l�ouverture d�une histoire �par la commande history�open�� un
certain nombre de variables sont d��nies temporairement �jusqu�� la ferme

ture de l�histoire par la commande history�close�� Les principales sont Bt
et Yt� qui sont des tableaux tot ��� index r�sultant de l�empilement des
�l�ments �Bt et �Yt des objets parc� � parc�index��
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C���� Listing

Un certain nombre de variables globales �d��nies dans le frame 
 �� sont
utilis�es dans le programme� Des pr��xes permettent de les distinguer �

� pr��xe �p� � param�tre du mod�le  tous les param�tres sont d��nis
dans la fonction init�param  

� pr��xe �v� � variable globale du mod�le� qui varie dans le temps ou
d�une simulation � une autre  

� pr��xe �o� � option d�appel du mod�le  ces arguments optionnels ont
�t� list� ci
dessus �. C������

� calc�Bt �� function�x�  

� �

� � Calcule la surface terriere par groupe d�especes et par carre

� � pour une parcelle�

	 � ENTREE � x � objet decrivant une parcelle �les seuls champs


 � requis sont %N et %P�

� � SORTIE � matrice �carres x �gr� d�especes � total � D�Ds��

� � donnant la surface terriere divisee par Bo

� �

�� B �� matrix�unlist�lapply�x%N� function�N�

�� apply���p�DD 
 N������p�colDs � ��� �� �� sum���� ncol � �p�ngr� byrow

�� � T�

�� if�length�x%P��  

�� M �� matrix��� �v�tot� �p�ngr�

�	 Mt �� tapply�x%P�� �D��� list�x%P�� �carre��� x%P�� �groupe����

�
 function�n�

�� sum��p�DD 
 hist�n� breaks � c��p�Dborne� ������� plot � F�%

�� counts��

�� Mt�is�na�Mt�� �� �

�� a �� lapply�dimnames�Mt�� as�integer�

�� M�a������ a������ �� Mt

�� B �� B � M

�� Bg �� sum��p�DD 
 hist�x%P�� �D��� breaks � c��p�Dborne� �������

�� plot � F�%counts�

�	 !

�
 else Bg �� �

�� B �� cbind�B� apply�B� �� sum�� Bg�

�� dimnames�B� �� list��v�nomca� �p�nomvar�

�� B��p�Bo

�� !

�� calc�Yt �� function�x�

��  

�� �

�� � Calcule les effectifs par carre et par groupe d�especes� pour une
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�	 � parcelle�

�
 � ENTREE � x � objet decrivant une parcelle �les seuls champs requis

�� � sont %N et %P�

�� � SORTIE � matrice �carres x �gr� d�especes � total � D�Ds��

�� � donnant les effectifs divises par Yo

�� �

�� Y �� matrix�unlist�lapply�x%N� function�N�

�� apply�N�����p�colDs � ��� �� �� sum���� ncol � �p�ngr� byrow � T�

�� if�length�x%P��  

�� M �� matrix��� �v�tot� �p�ngr�

�	 Mt �� tapply�rep��� nrow�x%P��� list�x%P�� �carre��� x%P��

�
 �groupe���� sum�

�� Mt�is�na�Mt�� �� �

�� a �� lapply�dimnames�Mt�� as�integer�

�� M�a������ a������ �� Mt

	� Y �� Y � M

	� Yg �� nrow�x%P�

	� !

	� else Yg �� �

	� Y �� cbind�Y� apply�Y� �� sum�� Yg�

		 dimnames�Y� �� list��v�nomca� �p�nomvar�

	
 Y��p�Yo

	� !

	� calc�recru �� function�x�

	�  


� �


� � Calcule l�effectif de recrutes dans le modele individuel par


� � carre et par groupe d�especes�


� � ENTREE � x � objet decrivant une parcelle �seul le champ %N


� � est necessaire�


	 � SORTIE � matrice �carres x gr� d�especes� donnant les effectifs



 � de recrutes au diametre Ds


� �


� lambda �� unlist�lapply�x%N� function�y�


� y��p�colDs� ���

�� fil �� lambda #� �

�� lambda�fil� �� rpois�sum�fil�� lambda�fil��

�� matrix�lambda� ncol � �p�ngr� byrow � T� dimnames � list��v�nomca�

�� �p�nomgr��

�� !

�	 calc�u �� function�x�

�
  

�� �

�� � Calcule la proportion en effectif d�angelique dans le groupe �

�� � en se restreignant aux individus de diametre superieur a Dfruct�

�� � ENTREE � x � objet decrivant une parcelle �seuls les champs %P

�� � et %N sont necessaires�

�� � SORTIE � la proportion

�� �
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�� Y �� matrix��� �� �v�tot� dimnames � list�c��Y��� �Ya��� �v�nomca��

�	 if�length�x%P��  

�
 P �� x%P�x%P�� �D�� �� �p�Dfruct� � drop � F�

�� Yi �� tapply�P�� �groupe��� P�� �carre��� function�g�

�� c�sum�g �� ��� sum�g �� 
���

�� Y�� as�integer�names�Yi��� �� unlist�Yi�

�� !

�� if��p�Dfruct � �p�Ds�  

�� fil �� ��p�D �� �p�Dfruct� $ ��p�D � �p�Ds�

�� Y �� Y � matrix�unlist�lapply�x%N� function�y� fil�

�� apply�y�fil� c��groupe��� �angelique��� drop � F�� �� sum�� fil

�	 ��� nrow � �� dimnames � list�c��Y��� �Ya��� �v�nomca��

�
 !

�� Y �� Y��Ya�� ���Y��Ya�� � � Y��Y��� ��

�� Y�is�na�Y�� �� �p�u�defaut

�� Y

��� !

��� carre�lit �� function�parc� annee � ��� carre � ��

���  

��� �

��� � Constitue un tableau de donnees a partir des fichiers

��	 � aX�Y�lst dans le repertoire �repert�etat��

��
 � ENTREES � parc � numero de parcelle �X � parc�

��� � annee � annee �Y � annee�

��� � carre � numero de carre

��� � SORTIE � liste �%N� %P� ou %N est la matrice des effectifs

��� � par classe de diametre et groupe d�especes� et %P

��� � est un tableau �groupe � x � y � D� decrivant les

��� � arbres de diametre superieur a Ds�

��� �

��� if�missing�parc�� return�list�N � matrix��� �p�nD� �p�ngr� dimnames �

��	 list��p�nomD� �p�nomgr��� P � numeric�����

��
 x �� matrix�unlist�scan�paste��repert�etat�� ��a�� parc� ���� annee�

��� ��lst�� sep � ���� what � list��� �� �� �� ��� flush � T���

��� ncol � 	� dimnames � list�NULL� c��ID�� �ess�� �x�� �y�� �D����

��� x �� x�round�x�� �ID��������� �� carre� c��ess�� �x�� �y�� �D���

��� x �� carre�trans�x�

��� if�#�carre �� ���

��� x%P�� �x�� �� x%P�� �x�� � �p�cx

��� if�carre � ��

��� x%P�� �y�� �� x%P�� �y�� � �p�cy

��	 x

��
 !

��� carre�trans �� function�x�

���  

��� �

��� � Transforme un tableau �ess � x � y � D� decrivant des arbres en

��� � une liste �%N� %P� separant les gros des petits arbres��

��� � ENTREE � x � tableau �ess � x � y � D�
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��� � SORTIE � liste �%N� %P� ou %N est la matrice des effectifs

��� � par classe de diametre et groupe d�especes� et %P

��	 � est un tableau �groupe � x � y � D� decrivant les

��
 � arbres de diametre superieur a Ds�

��� �

��� x�� �ess�� �� application��p�codess%ess� �p�codess%groupe� x�� �ess���

��� dimnames�x� �� list�NULL� c��groupe�� �x�� �y�� �D���

��� fil �� is�na�x�� �groupe���

��� n �� sum�fil�

��� if�n�  

��� prevenir�paste�n�

��� �arbres de groupe indetermine dispatches au hasard���

��	 nr �� nrow�x� � n

��
 z �� rep��� 
�

��� y �� tapply�rep��� nr�� x�#fil� �groupe��� sum��nr

��� z�as�integer�names�y��� �� y

��� z �� sample���
� size � n� replace � T� prob � z�

�	� x�fil� �groupe�� �� z

�	� !

�	� fil �� x�� �D�� �� �p�Ds

�	� P �� x�fil� �

�	� N �� x�#fil� c��groupe�� �D���

�		 N �� tapply�N�� �D��� N�� �groupe��� function�x�

�	
 hist�x� breaks � c��p�Dborne� ������� plot � F�%counts�

�	� Nc �� matrix��� �p�nD� �p�ngr� dimnames � list��p�nomD� �p�nomgr��

�	� Nc�� as�integer�names�N��� �� unlist�N�

�	� list�N � Nc� P � P�

�
� !

�
� clear �� function�tous � F�

�
�  

�
� �

�
� � Ferme les fenetres graphiques ouvertes�

�
	 � ENTREE � tous � si TRUE� toutes les fenetres ouvertes sont fermees�

�

 � sinon une fenetre est laissee ouverte

�
� �

�
� x �� dev�list��

�
� if�#tous�

��� x �� x����

��� for�u in x�

��� dev�off�u�

��� !

��� coupe �� function�x�

��	  

��
 �

��� � Realise une coupe sur une parcelle en supprimant tous les arbres

��� � de diametre superieur a un seuil�

��� � ENTREE � x � objet decrivant une parcelle �les champs requis

��� � sont %P� %N�

��� � SORTIE � objet decrivant une parcelle
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��� �

��� if�length�x%P�� x%P �� x%P�x%P�� �D�� � �v�DME�x%P�� �groupe���� �

��� drop � F�

��	 D �� matrix�rep��p�D� �p�ngr�� �p�nD� �p�ngr�

��
 DME �� matrix�rep��v�DME� �p�nD�� �p�nD� �p�ngr� byrow � T�

��� coupes �� D �� DME

��� x%N �� lapply�x%N� function�N� mort�

���  

��� N�mort� �� �

��� N

��� !

��� � coupes�

��� x

��	 !

��
 epilogue �� function��

���  

��� �

��� � Termine une simulation en fermant l�histoire et les fenetres graphiques�

��� �

��� if�#exists���o�fermer���  

��� dial �� dialog�create�title � �Epilogue�� values � list�

��� �Fermer l�histoire &� � c��non�� �oui���

��� �Enlever les fenetres &� � c��non�� �oui���� widgets �

��	 rep��radiobox�� ��� button � �OK��

��
 ans �� dialog�display�dial�%values

��� dialog�destroy�dial�

��� �o�fermer �� c�histoire � �ans����� �� �oui��� fenetre � �ans��

��� ��� �� �oui���

��� !

��� if��o�fermer��histoire���

��� history�close��

��� if��o�fermer��fenetre���

��� clear��

��	 invisible��

��
 !

��� graf�history �� function�dev � dev�list���

���  

��� �

��� � Dessine l�evolution d�un carre� Quatre graphiques sont faits �

��� � � effectif et surf� terr� total en fonction du temps

��� � � proportion en effectif et en surf� terr� des arbres de diametre

��� � superieur a Ds� en fonction du temps

��� � � effectif par groupe d�especes en fonction du temps

��	 � � surface terriere par groupe d�especes en fonction du temps�

��
 � ENTREE � dev � numero des fenetres graphiques ou sont realises

��� � les dessins� Il doit y avoir autant de fenetres

��� � indiquees qu�il y a de carres suivis�

��� �

��� if�is�null��v�carres� �� #�an �� dim��v�Yt������ return��
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��� assign��an�� an� frame � ��

��� assign��dev�� dev� frame � ��

��� lapply�as�list���length��v�carres��� function�k�

���  

��	 dev�set�dev�k��

��
 par�mfrow � c��� ��� pty � �m��

��� plot�xx����an � ��� �v�Yt��v�carres�k�� �total�� �� �v�Bt�

��� �v�carres�k�� �total�� �� col� � 
� ylab� �

��� �Surface terriere totale�� xlab � �Periode de � ans��

��� ylab � �Effectif total�� type � �l�� main � paste�

��� �Carre�� �v�carres�k���

��� plot�xx����an � ��� �v�Yt��v�carres�k�� �D�Ds�� ���v�Yt�

��� �v�carres�k�� �total�� �� �v�Bt��v�carres�k�� �D�Ds��

��� ���v�Bt��v�carres�k�� �total�� �� col� � 
� ylab� �

��	 �Prop� en S�T� du mod� ind��� xlab � �Periode de � ans��

��
 ylab � �Prop� en eff� du mod� ind��� type � �l��

��� matplot����an � ��� t��v�Yt��v�carres�k�� ���p�ngr� ��� xlab

��� � �Periode de � ans�� ylab � �Effectif par groupe��

��� type � �l�� lty � �� col � ���p�ngr�

�	� matplot����an � ��� t��v�Bt��v�carres�k�� ���p�ngr� ��� xlab

�	� � �Periode de � ans�� ylab �

�	� �Surf� terriere par groupe�� type � �l�� lty � �� col

�	� � ���p�ngr�

�	� !

�		 �

�	
 invisible��

�	� !

�	� graf�parc �� function�x� dev � dev�list��� an � �&&��

�	�  

�
� �

�
� � Represente graphiquement une parcelle� Deux graphiques sont faits �

�
� � � cartographie des arbres de diametre superieur a Ds

�
� � � distribution diametrique par carre et par groupe d�especes�

�
� � ENTREE � x � objet decrivant une parcelle �seuls les champs %N et

�
	 � %P sontt necessaires�

�

 � dev � numero des fenetres ou sont realises les dessins

�
� � �deux fenetres sont necessaires�

�
� � an � pas de temps en cours

�
� �

��� dev�set�dev����

��� par�mfrow � c��� ��� pty � �s��

��� plot�iso�c��� �v�Lx�� c��� �v�Ly�� xlab � ��� ylab � ��� main � paste�

��� �Periode�� an��

��� segments�rep��� �v�nlig � �� 
 �p�cx� ����v�nlig� 
 �p�cy� rep��v�ncol�

��	 �v�nlig � �� 
 �p�cx� ����v�nlig� 
 �p�cy� lty � ��

��
 segments�����v�ncol� 
 �p�cx� rep��� �v�ncol � �� 
 �p�cy� ����v�ncol� 


��� �p�cx� rep��v�nlig� �v�ncol � �� 
 �p�cy� lty � ��

��� if�length�x%P��  

��� assign��P�� lapply�split�x%P�� c��x�� �y�� �D���� x%P��
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��� �groupe���� function�y�

��� matrix�y� ncol � �� dimnames � list�NULL� c��x�� �y�� �D������

��� frame � ��

��� lapply�as�list�names�P��� function�k�

��� symbols�P��k���� �x��� P��k���� �y��� circles � P��k���� �D���

��	 �	� col � as�integer�k�� inches � F� add � T��

��
 !

��� dev�set�dev����

��� par�mfrow � c��v�nlig� �v�ncol�� pty � �m�� mar � c��� �� �� ��� mgp �

��� c����� ���� ���

��� carre�graf �� function�N� fil�

��� matplot��p�D�fil�� N�fil� �� lty � �� col � ���p�ngr� xlab � ��� ylab

��� � ��� type � �l�� tck � �����

��� fil �� �p�D � �p�Ds

��� lapply�x%N� carre�graf� fil � fil�

��	 invisible��

��
 !

��� history�add �� function�x� resume � T�

���  

��� �

��� � Inscrit un objet decrivant une parcelle dans une histoire�

��� � ENTREE � x � objet decrivant une parcelle �tous les champs sont

��� � requis�

��� � resume � si FALSE� les variables �v�Yt et �v�Bt ne sont

��� � pas actualisees

��	 �

��
 i �� dbread��v�history� �index�� � �

��� dbwrite��v�history� �index�� i�

��� dbwrite��v�history� paste��parc�� i� sep � ���� x�

��� if�resume�  

��� assign���v�Bt�� array�c��v�Bt� x%Bt�� dim � c��v�tot� �p�nvar�

��� i�� dimnames � list��v�nomca� �p�nomvar� NULL��� frame

��� � ��

��� assign���v�Yt�� array�c��v�Yt� x%Yt�� dim � c��v�tot� �p�nvar�

��� i�� dimnames � list��v�nomca� �p�nomvar� NULL��� frame

��	 � ��

��
 !

��� invisible��

��� !

��� history�close �� function�full � T�

���  

��� �

��� � Ferme une histoire�

��� � ENTREE � full � si FALSE� les variables liees a l�histoire ne sont

��� � supprimees

��	 �

��
 if�full�  

��� remove���v�nlig�� frame � ��

��� remove���v�ncol�� frame � ��
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��� remove���v�tot�� frame � ��

��� remove���v�nomca�� frame � ��

��� remove���v�Lx�� frame � ��

��� remove���v�Ly�� frame � ��

��� remove���v�coord�� frame � ��

��� remove���v�Yt�� frame � ��

��	 remove���v�Bt�� frame � ��

��
 !

��� remove���v�history�� frame � ��

��� !

��� history�create �� function��

���  

��� �

��� � Cree une histoire�

��� � SORTIE � nom de l�histoire creee

��� �

��	 val �� list�Nom � �Tempo�� �Nombre de lignes� � �� �Nombre de colonnes�

��
 � ��

��� wid �� c��textfield�� �slider�� �slider��

��� opt �� c���� �min � max ���� �min � max ����

��� fil �� #c�exists���o�histoire��� exists���o�n��� exists���o�m���

�	� if�any�fil��  

�	� cat��"nHistoires deja existantes �"n"n��

�	� cat�paste�paste�unix�paste��ls�� �repert�hist��� �"n���

�	� collapse � ����

�	� dial �� dialog�create�values � val�fil�� widgets � wid�fil��

�		 buttons � c��Ok��� options � opt�fil�� title �

�	
 �Cree une histoire��

�	� ans �� dialog�display�dial�%values

�	� dialog�destroy�dial�

�	� !

�
� if�#exists���o�n���

�
� �o�n �� ans%�Nombre de lignes�

�
� if�#exists���o�m���

�
� �o�m �� ans%�Nombre de colonnes�

�
� if�#exists���o�histoire���

�
	 �o�histoire �� ans%Nom

�

 if�file�exists��repert�hist� �o�histoire��

�
� if��o�histoire �� �Tempo��

�
� history�destroy�paste��repert�hist� ��Tempo�� sep � ����

�
� check � F�

��� else stop��Cette histoire existe deja��

��� H �� paste��repert�hist� ���� �o�histoire� sep � ��� collapse � T�

��� unix�paste��mkdir�� H��

��� dbwrite�H� �index�� ��

��� dbwrite�H� �taille�� c��o�n� �o�m��

��	 �o�histoire

��
 !

��� history�destroy �� function�H� check � T�
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���  

��� �

��� � Detruit une histoire�

��� � ENTREE � H � �optionnel� repertoire de l�histoire a detruire

��� � check � si TRUE� on demande de confirmer la destruction

��� � de l�histoire avant de le faire

��� �

��	 if�missing�H��  

��
 H �� unix�paste��ls�� �repert�hist��

��� h �� menu�choices � H� graphics � T� title � �Suppression��

��� if�h �� ��

��� return��

��� H �� paste�paste��repert�hist� ���� sep � ���� H�h�� sep � ���

��� !

��� if�exists���v�history�� $$ ��v�history �� H��  

��� prevenir��Cette histoire est ouverte en ce moment et ne peut etr"ne detruite�

��� �

��	 return��

��
 !

��� if�check�  

��� dial �� dialog�create�title � �Confirmation�� values � list�

��� �Vraiment supprimer &� � c��oui�� �non���� widgets � c�

��� �radiobox��� button � �Ok��

��� ans �� dialog�display�dial�%values����� �� �non�

��� dialog�destroy�dial�

��� if�ans�

��� return��

��	 !

��
 unix�paste��rm �r�� H��

��� cat��"nHistoires encore presentes �"n"n��

��� cat�paste�paste�unix�paste��ls�� �repert�hist��� �"n��� collapse � ����

��� !

��� history�get �� function�retard�

���  

��� �

��� � Renvoie l�objet decrivant une parcelle correspondant au pas de

��� � temps en cours moins un temps de retard�

��	 � ENTREE � retard � nombre de pas de temps de retard

��
 � SORTIE � objet decrivant une parcelle

��� �

��� i �� dbread��v�history� �index��

��� if�i �� ��

��� return��

��� dbread��v�history� paste��parc�� max��� i � retard�� sep � ����

��� !

��� history�open �� function�H� resume � T�

���  

��	 �

��
 � Ouvre une histoire�
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��� � ENTREE � H � �facultatif� nom de l�histoire a ouvrir

��� � resume � si FALSE� les variables �v�Yt et �v�Bt ne sont

��� � pas definies

��� � SORTIE � nom de l�histoire ouverte

��� � VARIABLES GLOBALES DEFINIES �

��� � history � nom de l�histoire ouverte

��� � nlig � nombre de carres en ligne dans la parcelle

��� � ncol � nombre de carres en colonne dans la parcelle

��	 � tot � nombre total de carres �� nlig x ncol�

��
 � nomca � nom des carres

��� � Lx � largeur de la parcelle �� cx x ncol�

��� � Ly � hauteur de la parcelle �� cy x nlig�

��� � coord � coordonnees des coins inferieurs gauche des carres

��� � Yt � historique des effectifs par carre et groupe d�especes

��� � Bt � historique des surf� terr� par carre et groupe d�especes

��� �

��� if�exists���v�history��� stop�

��� �Il ne peut pas y avoir � histoires d�ouvertes en meme temps�

��	 �

��
 if�#missing�H��

��� �o�histoire �� H

��� if�#exists���o�histoire���  

��� H �� unix�paste��ls�� �repert�hist��

�	� h �� menu�H� graphics � T� title � �Ouverture��

�	� if�h �� ��

�	� stop��

�	� �o�histoire �� H�h�

�	� !

�		 assign���v�history�� paste��repert�hist� ���� �o�histoire� sep � ���

�	
 collapse � T�� frame � ��

�	� n �� dbread��v�history� �taille��

�	� assign���v�nlig�� n���� frame � ��

�	� assign���v�ncol�� n���� frame � ��

�
� assign���v�tot�� n��� 
 n���� frame � ��

�
� assign���v�nomca�� paste��carre�� ���v�tot� sep � ���� frame � ��

�
� assign���v�Lx�� �p�cx 
 n���� frame � ��

�
� assign���v�Ly�� �p�cy 
 n���� frame � ��

�
� assign���v�coord�� structure�cbind�������v�tot� � �� �� n���� 
 �p�cx� �

�
	 �n��� � �� � �����v�tot� � �� ��� n���� 
 �p�cy�� dimnames �

�

 list��v�nomca� c��x��� �y������ frame � ��

�
� if�#resume �� �i �� dbread��v�history� �index��� �� ��  

�
� assign���v�Yt�� NULL� frame � ��

�
� assign���v�Bt�� NULL� frame � ��

��� !

��� else  

��� assign���v�Yt�� array�unlist�lapply�as�list���i�� function�k�

��� dbread��v�history� paste��parc�� k� sep � ����%Yt��� dim � c�

��� �v�tot� �p�nvar� i�� dimnames � list��v�nomca�

��	 �p�nomvar� NULL��� frame � ��
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��
 assign���v�Bt�� array�unlist�lapply�as�list���i�� function�k�

��� dbread��v�history� paste��parc�� k� sep � ����%Bt��� dim � c�

��� �v�tot� �p�nvar� i�� dimnames � list��v�nomca�

��� �p�nomvar� NULL��� frame � ��

��� !

��� �o�histoire

��� !

��� init�choixcarre �� function�n� m�

���  

��	 �

��
 � Permet de selectionner un carre avec la souris�

��� � ENTREE � n � nombre de carres en ligne dans la parcelle

��� � m � nombre de carres en colonne dans la parcelle

��� � SORTIE � fonction qui renvoie le numero du carre sur lequel

��� � on a clique avec la souris

��� �

��� get�carre �� function�n� m�

���  

��� � Renvoie le numero du carre ou on a clique

��	 x �� locator���

��
 if��x%x � �� �� �x%x �� m� �� �x%y � �� �� �x%y �� n��

��� return���

��� �n � floor�x%y� � �� 
 m � floor�x%x� � �

��� !

	�� � Dessine les contours de la parcelle et des carres

	�� par�mfrow � c��� ��� pty � �s��

	�� plot�c��� max�c�m� n���� c��� max�c�m� n���� type � �n�� xlab �

	�� �Carres�� ylab � ��� axes � ��

	�� segments�rep��� n � ��� ��n� rep�m� n � ��� ��n�

	�	 segments���m� rep��� m � ��� ��m� rep�n� m � ���

	�
 x �� expand�grid����m � ��� �n � ����� � ��	

	�� text�x�� ��� x�� ��� ���v�tot�

	�� return�get�carre�

	�� !

	�� init�param �� function��

	��  

	�� �

	�� � Initialise les parametres du modele�

	�� �

	�	 � IDENTIFICATION DE L�ESPECE PARTICULIERE

	�
 � espece � code essence de cette espece ���

	�� � Dfruct � diametre de fructification de cette espece �cm�

	�� �

	�� assign���p�espece�� ���� frame � ��

	�� assign���p�Dfruct�� ��� frame � �� �

	�� �

	�� � GROUPES D�ESPECES

	�� � codess � correspondance code essence � groupe d�especes ���

	�� � ngr � nombre de groupes d�especes ���



�%# Annexe C

	�	 � nomgr � nom des groupes d�especes ���

	�
 � desgr � descriptif des groupes d�especes ���

	�� �

	�� if�file�exists��repert�param� �codes�txt���  

	�� codess �� scan�paste��repert�param� ��codes�txt�� sep � ����

	�� what � list��� ��� flush � T� skip � ��

	�� names�codess� �� c��ess�� �groupe��

	�� codess%groupe�codess%ess �� �p�espece� �� 


	�� assign���p�codess�� codess� frame � ��

	�� !

	�	 else prevenir��Fichier CODES�TXT non trouve��

	�
 assign���p�ngr�� 
� frame � ��

	�� assign���p�nomgr�� c�paste��groupe�� ��	� sep � ���� �angelique���

	�� frame � ��

	�� assign���p�desgr�� c��Groupe � � understorey shade�tolerant species��

	�� �Groupe � � canopy shade�tolerant species��

	�� �Groupe � � emergent midtolerant species��

	�� �Groupe � � canopy shade�intolerant species��

	�� �Groupe 	 � pioneer species�� �Groupe 
 � angelique��� frame �

	�� �� �

	�	 �

	�
 � CLASSES DE DIAMETRE

	�� � Dborne � bornes des classes de diametre �cm�

	�� � D � diametre moyen de chaque classe �cm�

	�� � DD � surface terriere moyenne de chaque classe �cm'��

		� � nD � nombre de classes de diametre ���

		� � Ds � diametre seuil marquant le passage du modele matriciel au

		� � modele individuel �cm�

		� � colDs � numero de la classe de diametre donnant les effectifs de

		� � recrutes dans le modele individuel �� � � nombre de classes

			 � de diametres effectives dans le modele matriciel� ���

		
 � nomD � nom des classes de diametre ���

		� �

		� assign���p�Dborne�� seq���� 
�� by � 	�� frame � ��

		� assign���p�D�� �p�Dborne � ��	� frame � ��

	
� assign���p�DD�� �pi��� 
 ��p�D'��� frame � ��

	
� assign���p�nD�� length��p�D�� frame � ��

	
� assign���p�Ds�� ��� frame � ��

	
� assign���p�colDs�� sum��p�D � �p�Ds� � �� frame � ��

	
� assign���p�nomD�� paste��D�� ���p�nD� sep � ���� frame � �� �

	
	 �

	

 � ETAT DE REFERENCE

	
� � Yo � effectif total d�un carre dans l�etat de reference ���

	
� � Bo � surface terriere totale d�un carre dans l�etat de reference �cm'��

	
� �

	�� assign���p�Yo�� �
���	� frame � ��

	�� assign���p�Bo�� ���	����� frame � �� �

	�� �

	�� � DIMENSIONS DES CARRES
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	�� � cx � largeur d�un carre �l�abscisse varie de � a cx� �m�

	�	 � cy � longueur dun carre �l�ordonnee varie de � a cy� �m�

	�
 �

	�� assign���p�cx�� ��	� frame � ��

	�� assign���p�cy�� ��	� frame � �� �

	�� �

	�� � VARIABLES DYNANIQUES SUIVIES PAR CARRE

	�� � nvar � nombres de variables suivies �i�e� nombre de colonnes des tableaux

	�� � %Bt et %Yt ���

	�� � nomvar � nom des variables suivies dynamiquement ���

	�� �

	�	 assign���p�nvar�� �p�ngr � �� frame � ��

	�
 assign���p�nomvar�� c��p�nomgr� �total�� �D�Ds��� frame � �� �

	�� �

	�� � RECRUTEMENT DANS LE MODELE INDIVIDUEL

	�� � Dsl � diametre minimal des arbres recrutes dans le modele individuel �cm�

	�� � Dsu � diametre maximal des arbres recrutes dans le modele individuel �cm�

	�� � Retard � temps �mesure en periode de � ans #� pour qu�un arbre passe

	�� � du stade graine a �Ds � �� cm de diametre ��ans�

	�� � rayon � rayon de dispersion autour des semanciers �m�

	�� � sd�rayon � ecart type du rayon de dispersion autour des semanciers �m�

	�	 � rayon�lois � lois de tirage de la distance de dispersion ���

	�
 � D�tirage � loi de tirage du diametre du recrute ���

	�� �

	�� assign���p�Dsl�� ��� frame � ��

	�� assign���p�Dsu�� �	� frame � ��


�� assign���p�Retard�� structure�c��	
� ���� 	�� 	�� Inf� 	��� names �


�� �p�nomgr�� frame � ��


�� assign���p�rayon�� structure�c�Inf� �	� ��� Inf� Inf� �	�� names �


�� �p�nomgr�� frame � ��


�� assign���p�sd�rayon�� �p�rayon��� frame � ��


�	 assign���p�rayon�lois�� list�uniforme � function�n� k�


�
 �p�rayon�k� 
 sqrt�runif�n� �� ���� �normale radialement� � function�n�


�� k�


�� rnorm�n� �p�rayon�k�� �p�sd�rayon�k��� �normale ponderee� � function�n�


�� k�


�� rnormrad�n� �p�rayon�k�� �p�sd�rayon�k���� frame � ��


�� assign���p�D�tirage�� function�n�


�� runif�n� �p�Dsl� �p�Dsu�� frame � �� �


�� �


�� � RECRUTEMENT DANS LE MODELE MATRICIEL


�	 � retard � temps �mesure en periode de � ans #� pour qu�un arbre passe


�
 � du stade graine a �� cm de diametre ��ans�


�� � u�defaut � fraction �en effectif� de l�espece dans son groupe�


�� � quand la parcelle est vide de toute espece du groupe ���


�� � c � coefficients permettant d�exprimer l�effectif des recrutes en


�� � fonction de Yt et Bt �cf� article de Vincent Favrichon�


�� � avec Bt � surf� terr� du carre � surf� terr� de reference


�� � Yt � effectif du carre � eff� de reference



��( Annexe C


�� � c���c��� � terme constant ���an�


�� � c���c��� � terme dependant de Yt ou Bt ���an�


�	 � c�	��c���� terme dependant de Bt pour le groupe 	 ���


�
 �


�� assign���p�retard�� structure�c��� �� �� �� �� ��� names � �p�nomgr��


�� frame � ��


�� assign���p�u�defaut�� �� frame � ��


�� assign���p�c�� matrix�c��	���
� �������� ���	
�� �����	�� 	������


�� ����	��� ������ ����
�� 
������ �
�	�� 	������ ����	���� ��


�� �p�ngr� dimnames � list�c��c��� �c���� �p�nomgr��� frame � �� �


�� �


�� � CROISSANCE DANS LE MODELE INDIVIDUEL


�	 � ic � coefficients du modele lineaire � dD ( cste � D � Bt � Yt


�
 � avec � dD � accroissement diametrique individuel


�� � D � diametre


�� � Bt � surf� terr� du carre � surf� terr� de reference


�� � Yt � effectif du carre � eff� de reference


�� � ic���y��� � terme constant �cm�an�


�� � ic���D�� � terme dependant de D ���an�


�� � ic���Bt�� � terme dependant de Bt �cm�an�


�� � ic���Yt�� � terme dependant de Yt �cm�an�


�� �


�	 assign���p�ic�� matrix�c�������� �� �� �� ������� �������� �� ��������


�
 ����	� �� ���	���� �� ��	�	�� �� �� �� �� �� �� �� ������� ��


�� ���
���� ��� �� �p�ngr� dimnames � list�c��y��� �D�� �Bt�� �Yt�


�� �� �p�nomgr��� frame � �� �


�� �


	� � CROISSANCE DANS LE MODELE MATRICIEL


	� � p � coefficients du modele lineaire � b ( cste� � D � D'� � D'�


	� � avec b � probabilite de passage dans la classe superieure en


	� � etant vivant


	� � D � diametre


		 � p���p��� � terme constant �����ans��


	
 � p���p��� � terme dependant de D ����cm
��ans���


	� � p���p��� � terme dependant de D'� ����cm'�
��ans���


	� � p���p��� � terme dependant de D'� ����cm'�
��ans���


	� � q � coefficients du modele lineaire b ( cste� � Bt



� � avec b � probabilite de passage dans la classe superieure en



� � etant vivant



� � Bt � surf� terr� du carre � surf� terr� de reference



� � q���q��� � terme constant �����ans��



� � q���q��� � terme dependant de Bt �����ans��



	 � b � partie fixe du tableau des probabilites de passage dans la classe




 � superieure en etant vivant� par classe de diametre et par groupe



� � d�especes �����ans��



� �



� assign���p�p�� matrix�c����	�	��� ���������� ���������� �����
����


�� ��	
����� ���������� �����

��� ������
	� ��������� ����
����


�� �������
� ��������� �������� ���������� ������	��� ����������
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�� �������
� ������	��� ����
�e��
� ��	�e��
� ����
e��
� ��
��e��
�


�� �����	�e��	� ����
e��
�� �� �p�ngr� dimnames � list�c��p���


�� �p��� �p��� �p���� �p�nomgr�� byrow � T�� frame � ��


�	 assign���p�q�� matrix�c����	����� ������� ���
���	� �������� ���	��


�
 ���
���	� ��������	� ���������� ����	�	�	� ���������� �������


�� ����	�	�	�� �� �p�ngr� dimnames � list�c��q��� �q���� �p�nomgr��


�� byrow � T�� frame � ��


�� assign���p�b�� structure�cbind��� �p�D� �p�D'�� �p�D'�� �� �
� rbind�


�� �p�p� �p�q��q��� ��� dimnames � list��p�nomD� �p�nomgr���


�� frame � �� �


�� �


�� � MORTALITE DANS LE MODELE INDIVIDUEL


�� � im � coefficients du modele lineaire � m ( y� � D


�	 � avec m � probabilite de mourir pendant une periode de � ans


�
 � y� � terme constant


�� � D � diametre


�� � im���y��� � terme constant ���an�


�� � im���D�� � terme dependant de D ����cm
an��


�� �


�� assign���p�im�� matrix�c�������� �� ������� ��������� ������� �� �������


�� �� �� �� ������� ��� �� �p�ngr� dimnames � list�c��y��� �D���


�� �p�nomgr��� frame � �� �


�� �


�	 � MORTALITE DANS LE MODELE MATRICIEL


�
 � d � coefficients du modele lineaire � m � cste � D � D'�


�� � avec m � probabilite de mourir pendant une periode de � ans


�� � D � diametre


�� � d���d��� � terme constant �����ans��

��� � d���d��� � terme dependant de D ����cm
��ans���

��� � d���d��� � terme dependant de D'� ����cm'�
��ans���

��� � m � tableau des probabilites de mourir par classe de diametre et

��� � groupe d�espece �����ans��

��� �

��	 assign���p�d�� matrix�c�����
�� �����

� ������� ������ ������� �������

��
 ������� ������ ������� �����	
� �����
� ������� ����e��	�

��� ��e��	� �
e��
� ������� ������
� �
e��
�� �� �p�ngr� dimnames

��� � list�c��d��� �d��� �d���� �p�nomgr�� byrow � T�� frame � ��

��� m �� cbind��� �p�D� �p�D'�� �
� �p�d

��� m��p�D � 
�� c����� 
�� �� ����

��� m��p�D � ��� �� �� �

��� m��p�D � ��� 	� �� �

��� dimnames�m� �� list��p�nomD� �p�nomgr�

��� assign���p�m�� m� frame � ��

��	 invisible��

��
 !

��� init�parc �� function��

���  

��� �

��� � Initialise une parcelle�



��� Annexe C

��� � SORTIE � objet decrivant une parcelle

��� � VARIABLES GLOBALES DEFINIES �

��� � coupes � definit le regime des coupes

��� � rayon�tirage � loi de la distance d�un recrute a son semancier parent

��	 � grafik � indique si l�evolution est suivie graphiquement

��
 � rotation � definit la duree de rotation ou la date d�exploitation

��� � DME � definit les DME

��� � carres � definit les carres suivis graphiquement

��� �

��� � Dessin des lois de distribution

��� if�#is�null�dev�list����  

��� par�mfrow � c��� ��� pty � �s�� err � ���

��� R �� �p�rayon��� 
 �

��� n �� 	���

��	 sd �� �p�sd�rayon���

��
 lapply�as�list������ function�k� n� R�

���  

��� a �� runif�n� �� � 
 pi�

��� r �� �p�rayon�lois��k���n� ��

��� plot�c� � R� R�� c� � R� R�� type � �n�� xlab � paste�k�

��� names��p�rayon�lois��k��� ylab � ��� axes � F�

��� points�r 
 cos�a�� r 
 sin�a�� pch � ����

��� !

��� � n� R�

��	 par�err � ��

��
 !

��� � Regime des coupes

��� � Initialiser � poursuivre une simulation

��� � Loi de dispersion

�	� � Graphiques oui � non

�	� regime �� c��Pas de coupes�� �Coupe a chaque rotation��

�	� �Coupe a une date donnee��

�	� val �� list��Etat initial� � c��Initialiser�� �Poursuivre simulation���

�	� Coupes � regime� �Loi de dispersion� � names��p�rayon�lois��

�		 Graphiques � c��oui�� �non���

�	
 wid �� c��radiobox�� �pulldown�� �pulldown�� �radiobox��

�	� fil �� #c�exists���o�new��� exists���o�coupes��� exists���o�loi�rayon���

�	� exists���o�grafik���

�	� if�any�fil��  

�
� dial �� dialog�create�title � �Initialisation�� values � val�

�
� fil�� widgets � wid�fil�� button � �OK��

�
� ans �� dialog�display�dial�%values

�
� dialog�destroy�dial�

�
� if�fil����

�
	 �o�new �� ans%�Etat initial� �� �Initialiser�

�

 if�fil����

�
� �o�coupes �� match�ans%Coupes� regime� � �

�
� if�fil����

�
� �o�loi�rayon �� match�ans%�Loi de dispersion�� names�
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��� �p�rayon�lois��

��� if�fil����

��� �o�grafik �� ans%Graphiques �� �oui�

��� !

��� assign���v�coupes�� �o�coupes� frame � ��

��	 assign���v�rayon�tirage�� �p�rayon�lois���o�loi�rayon��� frame � ��

��
 assign���v�grafik�� �o�grafik� frame � �� �

��� � Frequence des coupes

��� � Diametres minimaux d�exploitation

��� if��v�coupes � ��  

��� val �� as�list�c���� rep���� 
���

��� names�val� �� c�if��v�coupes �� �� �Duree d�une rotation� else

��� �Date d�exploitation�� paste��DME�� �p�nomgr��

��� wid �� rep��slider�� ��

��� opt �� c��min � max ����� rep��min �� max ����� 
��

��	 fil �� #c�exists���o�rotation��� rep�exists���o�DME��� 
��

��
 if�any�fil��  

��� dial �� dialog�create�title � �Coupes�� values � val�

��� fil�� widgets � wid�fil�� options � opt�fil��

��� button � �OK��

��� ans �� dialog�display�dial�%values

��� dialog�destroy�dial�

��� if�fil����

��� �o�rotation �� ans�����

��� if�fil����  

��	 n �� length�ans�

��
 �o�DME �� unlist�ans��n � 	��n��

��� !

��� !

��� assign���v�rotation�� �o�rotation� frame � ��

��� assign���v�DME�� �o�DME� frame � ��

��� !

��� � Poursuite d�une simulation

��� if�#�o�new�  

��� history�open�resume � �v�grafik�

��	 parc �� history�get���

��
 !

��� else  

��� history�open�history�create��� �

��� � Initialise la parcelle a une parcelle vide

��� N �� rep�list�matrix��� �p�nD� �p�ngr� dimnames � list��p�nomD�

��� �p�nomgr���� �v�tot�

��� names�N� �� �v�nomca

��� P �� rep�list�numeric����� �v�tot� �

��� � Initialise les carres

��	 if�exists���o�etat����  

��
 if�#is�null��o�etat���  

��� for�i in ��nrow��o�etat���  

��� new�carre �� carre�lit�parc � �o�etat��i�
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��� �parc��� annee � �o�etat��i� �annee���

��� carre � �o�etat��i� �carre���

��� N���o�etat��i� �carre�m���� �� new�carre%N

��� P���o�etat��i� �carre�m���� �� new�carre%P

��� !

��� !

��	 !

��
 else  

��� get�carre �� init�choixcarre��v�nlig� �v�ncol�

��� prevenir��Cliquez sur les carres a initialiser� Pour finir�

��� cliquez en dehors de la parcelle���

��� x �� expand�grid����� ����� c���� ��� ����

��� choix �� c��vide�� paste��parcelle�� x�� ��� �annee�� x�

��� � ��� �carre�� x�� ����

��� repeat  

��� if�#�carre �� get�carre��v�nlig� �v�ncol���

��	 break

��
 pick �� menu�choix� graphics � T� title � paste�

��� �Carre�� carre��

��� if�pick � ��  

��� if�pick � ��  

��� ca �� ��pick � �� �� �� � �

��� pa �� ���pick � �� ��� �� �� ��� � �

��� an �� c���� ��� ������pick � �� ��� ��� � �

��� �

��� cat��Parcelle�� pa� �annee�� an� � �carre��

��	 ca� �"n��

��
 pick �� �

��� !

��� new�carre �� switch�pick�

��� carre�lit���

�	� carre�lit�parc � pa� annee � an� carre � ca

�	� ��

�	� N��carre�� �� new�carre%N

�	� P��carre�� �� new�carre%P

�	� !

�		 !

�	
 !

�	� assign��P�� P� frame � ��

�	� P �� unlist�lapply�as�list����v�tot�� function�k�

�	� if�length�P��k���� rbind�carre � k� t�P��k���� else NULL��

�
� if�length�P�� P �� t�matrix�P� nrow � 	� dimnames � list�c�

�
� �carre�� �groupe�� �x�� �y�� �D��� NULL��� �

�
� � Ajuste les coordonnees des arbres

�
� if�length�P��  

�
� P�� �x�� �� P�� �x�� � �v�coord�P�� �carre��� �x���

�
	 P�� �y�� �� P�� �y�� � �v�coord�P�� �carre��� �y���

�

 !

�
� parc �� c�list�P � P� N � N��
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�
� parc �� c�parc� list�Yt � calc�Yt�parc�� Bt � calc�Bt�parc���

�
� history�add�parc� resume � �v�grafik�

��� !

��� if��v�grafik�  

��� � Selectionne les carres a suivre graphiquement

��� if�#exists���o�suivi���  

��� get�carre �� init�choixcarre��v�nlig� �v�ncol�

��	 prevenir��Cliquez sur les carres a suivre��

��
 �o�suivi �� c��

��� repeat  

��� if�#�carre �� get�carre��v�nlig� �v�ncol���

��� break

��� cat��Carre�� carre� �"n��

��� �o�suivi �� c��o�suivi� carre�

��� !

��� !

��� assign���v�carres�� unique��o�suivi�� frame � ��

��	 !

��
 parc

��� !

��� modele �� function�����

���  

��� �

��� � Programme principal�

��� � SORTIE � objet decrivant la parcelle a la fin de la simulation

��� � VARIABLES GLOBALES DEFINIES �

��� � fraction � proportion de gros angeliques parmi les gros arbres

��	 � du groupe �

��
 � eff�recru � effectif recrute dans la composante individuelle

��� �

��� if�n �� nargs���  

��� x �� list�����

��� nom �� paste���o��� names�x�� sep � ���

��� lapply���n� function�k� x� nom�

��� assign�nom�k�� x��k��� frame � ��� x� nom�

��� !

��� P �� init�parc�� �

��	 � Creation des fenetres graphiques

��
 if��v�grafik�  

��� n�dev �� length��v�carres� � �

��� eval�rep�expression�motif���� n�dev � ���

��� num�dev �� dev�list��

��� dev�parc �� num�dev�����

��� dev�history �� num�dev���n�dev�

��� !

��� � Nombre d�annees de simulation

��� if�#exists���o�duree���  

��	 �o�duree �� NA

��
 dial �� dialog�create�values � list��Nombre de periodes� � ����
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��� �� widgets � c��textfield��� buttons � c��Ok��� title

��� � �Duree de la simulation��

��� while�is�na��o�duree��  

��� ans �� dialog�display�dial�

��� �o�duree �� as�integer�ans%values%�Nombre de periodes��

��� !

��� dialog�destroy�dial�

��� !

��	 � Debut de la boucle principale

��
 for�i in ���o�duree�  

��� cat��"nPERIODE�� i� �"n"n��

��� assign���v�fraction�� calc�u�history�get��p�retard��angelique��

��� ��� frame � ��

��� P%N �� modmatrix�P�

��� assign���v�eff�recru�� calc�recru�P�� frame � ��

��� P%P �� modind�P�

��� if����v�coupes �� �� $$ �i �� �v�rotation� �� �� �� ���v�coupes ��

��� �� $$ �i �� �v�rotation���  

��	 cat��Exploitation"n��

��
 P �� coupe�P�

��� !

��� P%Yt �� calc�Yt�P�

��� P%Bt �� calc�Bt�P�

��� history�add�P� �v�grafik�

��� if��v�grafik�  

��� graf�parc�P� dev�parc� i�

��� graf�history�dev � dev�history�

��� !

��	 !

��
 epilogue��

��� invisible�P�

��� !

��� modind �� function�x� R � �v�eff�recru�

�	�  

�	� �

�	� � Applique le modele individuel�

�	� � ENTREE � x � objet decrivant une parcelle �les champs requis sont %P�

�	� � %Bt� %Yt� au temps t

�		 � R � matrice donnant l�effectif de recrutes par groupe d�especes

�	
 � �en colonne� et par carre �en ligne�

�	� � SORTIE � tableau �carre � groupe � x � y � D� decrivant les arbres de

�	� � diametre superieur a Ds au temps t��

�	� �

�
� P �� x%P �

�
� � Mortalite

�
� if�length�P��  

�
� tau �� � 
 �p�im��y��� P�� �groupe��� � �p�im��D�� P�� �groupe�

�
� �� 
 P�� �D��

�
	 � le facteur � resulte du pas de temps de � ans
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�

 if�any�tau � ���  

�
� prevenir��Modele individuel � taux de mortalite � � mis a un�

�
� �

�
� tau�tau � �� �� �

��� !

��� P �� P�runif�nrow�P�� �� �� � tau� � drop � F�

��� !

��� � Croissance

��� if�length�P��  

��	 dD �� � 
 ��p�ic��y��� P�� �groupe��� � �p�ic��D�� P�� �groupe��

��
 � 
 P�� �D�� � �p�ic��Bt�� P�� �groupe��� 
 x%Bt�P��

��� �carre��� �total�� � �p�ic��Yt�� P�� �groupe��� 
 x%Yt�

��� P�� �carre��� �total���

��� � le facteur � resulte du pas de temps de � ans

��� dD�dD � �� �� �

��� P�� �D�� �� P�� �D�� � dD

��� !

��� � Recrutement

��� Pa �� unlist�lapply�as�list����p�ngr�� function�k� R�

��	  

��
 patt �� history�get��p�Retard�k��%P

��� if�length�patt��

��� patt �� patt�patt�� �groupe�� �� k� c��carre�� �x�� �y�

��� �� drop � F�

��� r �� position�R�� k�� k� patt�

��� if�#is�null�r��

��� t�r�� c��carre�� �groupe�� �x�� �y����

��� !

��� � R � R��

��	 if�is�null�Pa��

��
 return�P�

��� Pa �� t�matrix�Pa� nrow � �� dimnames � list�c��carre�� �groupe�� �x��

��� �y��� NULL���

��� rbind�P� cbind�Pa� D � �p�D�tirage�nrow�Pa����

���� !

���� modmatrix �� function�x� u � �v�fraction�

����  

���� �

���� � Applique le modele matriciel�

���	 � ENTREE � x � objet decrivant une parcelle �les champs requis sont %N�

���
 � %Bt� %Yt� au temps t

���� � u � vecteur de la fraction du recrutement associe a

���� � l�angelique par carre

���� � SORTIE � liste sur les carres des matrices d�effectif par classe

���� � de diametre et groupe d�especes� au temps t��

���� � VARIABLES GLOBALES DEFINIES �

���� � R � effectif recrute a �� cm

���� � B � probabilites de passage

���� � A � matrice de transition
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���	 �

���
 modcarre �� function�k�

����  

���� X �� N��k��

���� Yt �� Y�k�

���� Bt �� B�k�

���� U �� u�k� �

���� � Calcul du recrutement

���� r �� �p�c��c��� �groupe��� � �p�c��c��� �groupe��� 
 Yt

���� ra �� r 
 U

���	 R �� � 
 c��p�c��c��� ���� � �p�c��c��� ���� 
 Yt� r � ra� �p�c�

���
 �c��� �� � �p�c��c��� �� 
 Bt� �p�c��c��� 	� 
 exp��p�c�

���� �c��� 	� 
 Bt�� ra�

���� � le facteur � resulte du pas de temps de � ans

���� R �� rbind�R� matrix��� �p�nD � �� �p�ngr��

���� dimnames�R� �� list��p�nomD� �p�nomgr�

���� if�any�R � ���  

���� prevenir��Recrutement � � mis a zero��

���� R�R � �� �� �

���� !

���	 assign���v�R�� R� frame � �� �

���
 � Calcul des probabilites de passage en etant vivant

���� B �� t�t��p�b� � �p�q��q��� � 
 Bt�

���� B��p�D � ��� �� �� �

���� B��p�D � ��� 	� �� �

���� if�any�B � ���  

���� prevenir��Probabilites de passage � � mises a zero��

���� B�B � �� �� �

���� !

���� assign���v�B�� B� frame � �� �

���	 � Calcul des matrices de passage

���
 passage �� function�x� g�

����  

���� sousdiag �� �v�B�����p�nD � ��� g�

���� A �� diag�� � �p�m�� g� � c�sousdiag� ���

��	� A �� A � cbind�rbind��� diag�sousdiag��� ��

��	� if�any�A � ���

��	� stop��A a des coefficient � ���

��	� if�any�A � ���

��	� stop��A a des coefficients � ���

��		 assign�paste���v�A�� g� sep � ���� A� frame � ��

��	
 A �
� x � �v�R�� g�

��	� !

��	� X��p�colDs� � �� � �

��	� � la mise a � des effectifs pour cette classe de diametre permet

��
� � de comptabiliser les effectifs recrutes dans la classe de diametre

��
� � sans les cumuler avec les effectifs deja presents #

��
� X�� �� �� passage�X�� ��� ��

��
� X�� �� �� passage�X�� ��� ��
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��
� X�� �� �� passage�X�� ��� ��

��
	 X�� �� �� passage�X�� ��� ��

��

 X�� 	� �� passage�X�� 	�� 	�

��
� X�� 
� �� passage�X�� 
�� 
�

��
� X

��
� !

���� � Boucle sur les carres

���� assign��N�� x%N� frame � ��

���� assign��B�� x%Bt�� �total��� frame � ��

���� assign��Y�� x%Yt�� �total��� frame � ��

���� assign��u�� u� frame � ��

���	 structure�lapply�as�list����v�tot�� modcarre�� names � �v�nomca�

���
 !

���� position �� function�R� k� P�

����  

���� �

���� � Donne les coordonnees spatiales des individus recrutes dans le

���� � modele individuel� pour un groupe d�espece donne�

���� � ENTREE � R � effectif de recrutes par carre

���� � k � groupe d�espece auquel appartiennent les recrutes

���� � P � tableau �carre � x � y� donnant les coordonnees des

���	 � semanciers du groupe d�especes k presents sur la

���
 � parcelle

���� � SORTIE � matrice �carre � groupe � germe � x � y� definissant la

���� � position de chacun des arbres recrutes �dont le nombre

���� � de ligne est egal a sum�R��

���� �

���� if��n �� sum�R�� �� �� return�NULL�

���� Rmax �� max�R� �

���� �

���� � Selection de Rmax parents par carre � si le carre est vide d�arbres

���	 � ou si la repartition est aleatoire� on selectionne le parent No���

���
 �

���� G �� matrix��� Rmax� �v�tot� dimnames � list�paste��recru�� ��Rmax� sep

���� � ���� �v�nomca��

���� if�length�P� $ #is�inf��p�rayon�k���  

���� Gi �� lapply�split���nrow�P�� P�� �carre���� function�x� eff�

���� sample�x� eff� replace � T�� eff � Rmax�

���� G�� as�integer�names�Gi��� �� unlist�Gi�

���� !

���� �

���	 � Construction d�un tableau �carre � No� de parent� ou le numero du

���
 � parent vaut � si le recrute doit etre place au hasard dans le carre�

���� �

���� K �� matrix�unlist�lapply�as�list�R�� function�x� eff�

���� c�rep�T� x�� rep�F� eff � x��� eff � Rmax��� Rmax� �v�tot�

���� carre �� ligcol�K� lig � F�

���� x �� cbind�carre � carre� groupe � k� germe � G�K�� x � runif�n� ��

���� �p�cx� � �v�coord�carre� �x���� y � runif�n� �� �p�cy� �
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���� �v�coord�carre� �y���� �

���� �

���	 � Calcul les coordonnes des recrutes qui ont un parent �No� du parent non nul�

���
 � selon une distribution centree sur les coordonnes du parent�

���� �

���� if�any�x�� �germe����  

���� n�parentes �� sum�x�� �germe�� #� ��

���� a �� runif�n�parentes� �� � 
 pi�

���� r �� �v�rayon�tirage�n�parentes� k�

���� x�x�� �germe�� #� �� c��x�� �y��� �� P�x�x�� �germe�� #� ��

���� �germe��� c��x�� �y��� � cbind�r 
 cos�a�� r 
 sin�a��

���� !

���	 �

���
 � Remet a l�interieur de la parcelle les points sortis �tore�

���� �

���� x�x�� �x�� � �v�Lx� �x�� �� x�x�� �x�� � �v�Lx� �x�� � �v�Lx

���� x�x�� �x�� � �� �x�� �� x�x�� �x�� � �� �x�� � �v�Lx

���� x�x�� �y�� � �v�Ly� �y�� �� x�x�� �y�� � �v�Ly� �y�� � �v�Ly

���� x�x�� �y�� � �� �y�� �� x�x�� �y�� � �� �y�� � �v�Ly

���� x

���� !

���� prevenir �� function�texte�

���	  

���
 �

���� � Affiche un message a l�ecran

���� � ENTREE � texte � messsage a afficher

���� �

���� cat��"n


�� texte� �


"n"n��

���� !

���� plot�xx �� function�x� y�� y�� col� � 
� ylab� � NULL� ����

����  

���� �

���	 � Dessine deux courbes ayant l�axe des abscisses en commun

���
 � sur le meme graphique et trace les echelles pour les axes des

���� � ordonnees de part et d�autre du graphique�

���� � ENTREE � x � abscisses

���� � y� � ordonnees de la �ere courbe

��	� � y� � ordonnees de la �e courbe

��	� � col� � couleur de la �e courbe

��	� � ylab� � label pour l�axe des ordonnees de la �e courbe

��	� � ��� � parametres graphiques pour la �ere courbe

��	� �

��		 par�mar � c�	� �� �� 	� � ����

��	
 plot�x� y�� ����

��	� par�new � T� xaxs � �d��

��	� plot�x� y�� axes � F� xlab � ��� ylab � ��� type � �l�� col � col��

��	� axis�side � �� col � col��

��
� mtext�side � �� line � ���� ylab�� col � col��

��
� par�xaxs � �r��
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��
� !

��
� file�exists �� function�repert� ����

��
�  

��
	 �

��

 � Teste si des fichiers existent�

��
� � ENTREE � repert � repertoire ou les fichiers sont recherches

��
� � ��� � noms des fichiers recherches

��
� � SORTIE � vecteur booleen de longueur egale a celle de ���

���� �

���� #is�na�match�as�character�c������� unix�paste��ls�� repert����

���� !

���� application �� function�x� y� xout� miss � NA�

����  

���	 �

���
 � Calcule l�image de xout par l�application qui a x associe y�

���� � ENTREE � x� y� xout sont des modalites �des entiers en pratique�

���� � miss � valeur renvoyee pour les xout qui ne correspondent

���� � a aucun x

���� � SORTIE � vecteur de longueur egale a celle de xout

���� �

���� x �� as�integer�x�

���� y �� as�integer�y�

���� xout �� as�integer�xout�

���	 ds �� is�in�xout� x�

���
 yout �� rep�miss� length�xout��

���� k �� ��max�x�

���� k�x� �� y

���� yout�ds� �� k�xout�ds��

���� yout

���� !

���� is�in �� function�x� y�

����  

���� �

���	 � Dit si les elements de x se trouve dans y

���
 � ENTREE � x� y � vecteurs

���� � SORTIE � vecteur booleen de meme longueur que x

���� �

���� #is�na�match�x� y��

���� !

���� pnormrad �� function�x� R � �	� sd � ��

����  

���� �

���� � Fonction de repartition d�une loi normale radiale ponderee�

���	 � ENTREE � x � vecteur des quantiles

���
 � R � rayon moyen de la loi normale

���� � sd � ecart type de la loi normale

���� � SORTIE � vecteur des probabilites de meme longueur que x

���� �

���� n� �� ���sd 
 sqrt�� 
 pi� 
 �� � pnorm��� mean � R� sd � sd���
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���� c� �� ���R � �sd'�� 
 n� 
 exp����	 
 �R�sd�'���

���� y �� sd 
 n� 
 c� 
 �sd 
 �exp����	 
 �R�sd�'�� � exp����	 
 ��x � R��

���� sd�'��� � R 
 sqrt�� 
 pi� 
 �pnorm�x� R� sd� � pnorm��� R� sd�

���� ��

���	 y�x � �� �� �

���
 y

���� !

���� qnormrad �� function�p� R � �	� sd � �� prec � ������ ymax � ����

����  

���� �

���� � Inverse de la fonction de repartition d�une loi normale radiale

���� � ponderee�

���� � ENTREE � p � vecteur des probabilites

���� � R � rayon moyen de la loi normale

���	 � sd � ecart�type de la loi normale

���
 � ymax� prec � parametres qui determinent la precision pour

���� � le calcul numerique de l�inverse

���� � SORTIE � vecteur des quantiles de meme longueur que p

���� �

���� y �� seq��� ymax� length � prec�

���� x �� pnormrad�y� R � R� sd � sd�

���� approx�x� y� xout � p�%y

���� !

���� rnormrad �� function�n� R � �	� sd � ��

���	  

���
 �

���� � Genere un echantillon suivant une loi normale radiale ponderee�

���� � ENTREE � n � taille de l�echantillon

���� � R � rayon moyen de la loi normale

���� � sd � ecart�type de la loi normale

���� � SORTIE � echantillon de taille n

���� �

���� qnormrad�runif�n� �� ��� R � R� sd � sd�

���� !

���	 ligcol �� function�x� lig � T� col � T�

���
  

���� �

���� � Renvoie les numeros de lignes et�ou de colonnes des valeurs

���� � TRUE d�une matrice booleenne�

��	� � ENTREE � x � matrice booleenne

��	� � lig � si TRUE� la fonction renvoie les numeros de ligne

��	� � col � si TRUE� la fonction renvoie les numeros de colonne

��	� � SORTIE � vecteur des numeros de ligne et�ou des numeros de colonne

��	� �

��		 if�#is�logical�x�� stop��La matrice x doit contenir des booleens��

��	
 nr �� nrow�x�

��	� x �� ���length�x���x� � �

��	� if�lig�  

��	� nl �� �x �� nr� � �
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��
� if�#col�

��
� return�nl�

��
� !

��
� if�col�  

��
� nc �� �x ��� nr� � �

��
	 if�#lig�

��

 return�nc�

��
� !

��
� cbind�lig � nl� col � nc�

��
� !

���� plot�iso �� function�x� y� ����

����  

���� �

���� � Dessine le cadre d�un plot de maniere a ce que les

���� � axes soient orthonormes�

���	 � ENTREE � x � vecteur des abscisses

���
 � y � vecteur des ordonnees

���� � ��� � autres parametres graphiques

���� �

���� par�pty � �s��

���� xr �� range�x�

���� yr �� range�y�

���� dx �� xr��� � xr���

���� dy �� yr��� � yr���

���� if�dx � dy�

���	 yr��� �� yr��� � dx

���
 else if�dx � dy�

���� xr��� �� xr��� � dy

���� plot�xr� yr� type � �n�� ����

���� !

C�� Programme du mod�le matriciel

Le programme pour le mod�le matriciel de Favrichon ����'� est �crit
enti�rement sous s�plus� N�est donn� ici que l�ensemble minimal de fonctions
pour que le programme fonctionne�

C�
�� Installation et lancement

Le listing ci
dessous �tant tap� dans un �chier listing�txt� l�installation
s�e�ectue en tapant sous s�plus �
� source��listing�txt��

� �repert�data 	� �toto�

� �Bo 	� ��������

� �Yo 	� ������
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� motif��

o� toto est le r�pertoire o� seront sauvegard�s les r�sultats des simulations�
La fonction qui lance le programme est matri� � noter que la fonction

plot�xx est n�cessaire pour que le programme fonctionne� mais n�est pas
donn�e dans le listing ci
dessous � elle �gure dans le listing du paragraphe
C�����

C�
�� Listing

Un objet de classe matri d��nit l��tat du carr� simul�� C�est une structure
du type structure�X
 class
�matri��� o� X est une liste de trois �l�ments �
X�N est la matrice des e�ectifs par groupe d�esp�ces �en colonne� et par classe
de diam�tre �en ligne�  X�Yt est une matrice donnant l�e�ectif total par
groupe d�esp�ces �en colonne� � chaque p�riode de la simulation �en ligne�  
X�Bt est l��quivalent de X�Yt pour la surface terri�re�

� matri �� function�an � �� v � matri�t���� save � T� graf � T�  

� �

� � Modele matriciel de Vincent Favrichon� C�est le modele deterministe�

� � a 	 groupes d�especes� avec regulation du recrutement et des

	 � probabilites de passage� tel que decrit dans l�article de Forest


 � Science �������

� � Modifications apportees a l�algorithme de Favrichon �

� � � lorsqu�un effectif recrute est � �� il est mis a �

� � � lorsque m�i� � �� alors b�i�i��� � �

�� � Attention # Si des coefficients de la matrice de passage A sont

�� � calcules � � ou � �� le programme s�arrete�

�� � ENTREE � an � nombre de periodes de � ans simulees

�� � v � objet de classe �matri� qui definit l�etat initial

�� � save � si TRUE� la matrice de passage A est temporairement

�	 � sauvegardes

�
 � SORTIE � objet de classe �matri� qui definit l�etat final

�� �

�� on�exit�if�graf� double�buffer��front���

�� if�is�null�class�v�� �� class�v� #� �matri��

�� stop��L�argument doit etre un objet de classe matri��

�� if�graf�

�� double�buffer��back��

�� m �� pb�mort�graf � F�

�� b�cst �� pb�croit�cst�graf � F�

�	 for�i in ��an�  

�
 cat�paste��periode ��� i� �"n�� collapse � T��

�� b �� pb�croit�v� b�cst�

�� r �� matri�recru�v�

�� for�j in ��	�  

�� A �� diag�� � m�� j� � c�b������ j�� ���
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�� A �� A � cbind�rbind��� diag�b������ j���� ��

�� if�save�

�� assign�paste���A�� j� sep � ���� A� frame � ��

�� if�any�A � �� �� any�A � ���

�	 stop��"t


 A a des coefficients �� ou ��


"n�

�
 �

�� v%N�� j� �� A �
� v%N�� j� � c�r�j�� rep��� ����

�� if�any�v%N�� j� � ���

�� stop��"t


 N a des effectifs �� 


"n��

�� !

�� v%Yt �� rbind�v%Yt� matri�eff�v��

�� v%Bt �� rbind�v%Bt� matri�ST�v��

�� if�graf�  

�� matri�graf�v� xlim � c��� an��

�	 double�buffer��copy��

�
 !

�� !

�� v

�� !

	� matri�ST �� function�v�

	�  

	� �

	� � Calcule la surface terriere totale et par groupes d�especes�

	� � ENTREE � v � objet de classe �matri�

		 � SORTIE � vecteur donnant l�effectif par groupe d�especes et

	
 � total

	� �

	� if�is�null�class�v�� �� class�v� #� �matri�� stop�

	� �L�argument doit etre un objet de classe matri��


� D �� seq���� 
�� by � 	� � ��	


� x �� �pi��� 
 �matrix��� �� ��� �
� ��D'�� 
 v%N��


� cbind�x� total � sum�x��


� !


� matri�eff �� function�v�


	  



 �


� � Calcule l�effectif total et par groupes d�especes�


� � ENTREE � v � objet de classe �matri�


� � SORTIE � vecteur des effectifs par groupe d�especes

�� � et total

�� �

�� if�is�null�class�v�� �� class�v� #� �matri�� stop�

�� �L�argument doit etre un objet de classe matri��

�� x �� matrix��� �� ��� �
� v%N

�	 cbind�x� total � sum�x��

�
 !

�� matri�graf �� function�x� D � seq���� 
�� by � 	� � ��	� ����

��  

�� �
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�� � Represente graphiquement un objet de classe �matri��

�� � Quatre graphes sont dessines �

�� � � distributions diametriques par groupe d�especes

�� � � effectif total et surf� terr� totale vs� temps

�� � � effectif par groupe d�especes vs� le temps

�	 � � surf� terr� par groupe d�especes vs� le temps

�
 � ENTREE � x � objet de classe �matri�

�� � D � diametres moyens des classes de diametre

�� � ��� � parametres graphiques

�� �

�� if�is�null�class�x�� �� class�x� #� �matri�� stop�

�� �L�argument doit etre un objet de classe matri��

�� par�mfrow � c��� ���

�� an �� nrow�x%Yt� � �

�� matplot�D� x%N� xlab � �D �cm��� ylab � �Effectif par classe de D��

�	 type � �l�� lty � �� col � ��	�

�
 legend���� ���� 
 par��usr������ paste��groupe�� ��	�� lty � �� col � ��

�� 	� bty � �n��

�� box��

�� plot�xx���an� x%Yt�� �total����Yo� x%Bt�� �total����Bo� col� � 
� ylab�

��� � �Surface terriere totale�� xlab � �Periode de � ans�� ylab

��� � �Effectif total�� type � �l�� ����

��� if�an � ��  

��� matplot���an� x%Yt�� �
�� xlab � �Periode de � ans�� ylab �

��� �Effectif par groupe�� type � �l�� lty � �� col � ��	�

��	 ����

��
 matplot���an� x%Bt�� �
�� xlab � �Periode de � ans�� ylab �

��� �Surf� terriere par groupe�� type � �l�� lty � �� col

��� � ��	� ����

��� !

��� invisible��

��� !

��� matri�inout �� function�nom� data�

���  

��� �

��	 � Ecrit ou lit un objet de classe �matri��

��
 � ENTREE � nom � nom de l�objet lu �si data est absent� ou ecrit

��� � �si data est donne�

��� � data � �facultatif� objet de classe �matri� a

��� � sauvegarde� Si absent� il y a lecture�

��� � SORTIE � objet de classe �matri� s�il y a lecture

��� �

��� if�missing�nom��  

��� x �� unix�paste��ls�� �repert�data��

��� nom �� menu�x� graphics � T� title � �Simulations��

��	 nom �� x�nom�

��
 !

��� if�missing�data��  

��� cat��Lecture de�� nom� �"n��
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��� return�dbread��repert�data� nom��

��� !

��� else  

��� cat��Ecriture de�� nom� �"n��

��� dbwrite��repert�data� nom� data�

��� !

��	 !

��
 matri�recru �� function�v� repare � T�

���  

��� �

��� � Calcule le recrutement au temps t� selon les formules �

��� � groupes ����� � r � ���c� � c��Y�Y��

��� � groupe � � r � ���c� � c��B�B��

��� � groupe 	 � r � ���c��exp�c��B�B���

��� � Le facteur � vient du fait que les formules de Favrichon

��� � donnent le recrutement annuel alors que le modele

��	 � fonctionne avec un pas de temps egal a � ans� Le recrutement

��
 � s�exprime en arbres����	 x ��	 m'�� �ie c�est le nombre

��� � d�arbres recrutes sur un carre de Paracou��

��� � ENTREE � v � objet de classe �matri�

��� � repare � si TRUE� le programme regarde s�il y a des

�	� � effectifs � � et le cas echeant les met a �

�	� � �cette correction n�est pas faite dans

�	� � l�algorithme de Favrichon�

�	� � SORTIE � vecteur donnant l�effectif recrute par groupe

�	� � d�especes

�		 �

�	
 if�is�null�class�v�� �� class�v� #� �matri�� stop�

�	� �L�argument doit etre un objet de classe matri��

�	� y �� v%Yt�nrow�v%Yt�� �total����Yo

�	� b �� v%Bt�nrow�v%Bt�� �total����Bo

�
� r �� � 
 c��	���
 � ������ 
 y� ���	
� � ����	� 
 y� 	����� � ���	�� 


�
� y� ����� � ���
� 
 b� 
����� 
 exp��
�	� 
 b��

�
� � le facteur � resulte du pas de temps de � ans

�
� names�r� �� paste��groupe�� ��	� sep � ���

�
� if�repare $$ any�r � ���  

�
	 cat��"t


 correction de r 


"n��

�

 r�r � �� �� �

�
� !

�
� r

�
� !

��� matri�t� �� function�p�

���  

��� �

��� � Transforme une parcelle en un objet de classe �matri��

��� � Remq�� pour certaines essences� le groupe d�especes

��	 � auquel elles appartiennent n�est pas connu� Les individus

��
 � de ces essences sont redipatches entre les 	 groupes de facon

��� � aleatoire� dans la proportion de chacun des groupes�
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��� � ENTREE � p � liste comportant les elements �

��� � %nbcarre � nombre de carres �le modele de

��� � Favrichon est calibre pour � carre�

��� � %data � tableau �groupe d�especes � D�

��� � Si �p� n�est pas donne� la matrice des effectifs

��� � est mise a zero�

��� � SORTIE � objet de classe �matri�

��	 �

��
 N �� matrix��� ��� 	� dimnames � list�paste��D�� ����� sep � ���� paste�

��� �groupe�� ��	� sep � �����

��� if�#missing�p��  

��� fil �� is�na�p%data�� �groupe���

��� n �� sum�fil�

��� if�any�fil��  

��� cat�n� �arbres de groupe indetermine dispatches au hasard"n�

��� �

��� nr �� nrow�p%data� � n

��	 z �� rep��� 	�

��
 y �� tapply�rep��� nr�� p%data�#fil� �groupe��� sum��nr

��� z�as�integer�names�y��� �� y

��� z �� sample���	� size � n� replace � T� prob � z�

��� p%data�fil� �groupe�� �� z

��� !

��� v �� tapply�p%data�� �D��� list�p%data�� �groupe���� hist�

��� breaks � c�seq���� 
�� by � 	�� ������� plot � F�

��� N�� �� �� v%���%counts

��� N�� �� �� v%���%counts

��	 N�� �� �� v%���%counts

��
 N�� �� �� v%���%counts

��� N�� 	� �� v%�	�%counts

��� N �� N�p%nbcarre

��� !

��� v �� structure�list�N � N�� class � �matri��

��� Yt �� matri�eff�v�

��� Bt �� matri�ST�v�

��� structure�c�v� list�Bt � Bt� Yt � Yt��� class � �matri��

��� !

��	 pb�croit �� function�v� Pr�cst � pb�croit�cst�graf � F��

��
  

��� �

��� � Calcule la probabilite de croitre� selon la formule �

��� � Pr � Pr�cst � q��B�B�

��� � avec Pr�cst � p� � p��D � p��D'� � p��D'� � q�

��� � ou les parametres sont propres a chaque groupe d�especes�

��� � ENTREE � v � objet de classe �matri�

��� � Pr�cst � terme constant

��� � SORTIE � matrice donnant les probabilites de passage par

��	 � groupe d�especes et par classe de diametre

��
 �
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��� if�is�null�class�v�� �� class�v� #� �matri�� stop�

��� �L�argument doit etre un objet de classe matri��

��� q �� c���������	� ���������� ����	�	�	� ���������� �������

��� b �� t�t�Pr�cst� � �q 
 v%Bt�nrow�v%Bt�� �total�����Bo�

��� b������ �� �� �

��� b�	���� 	� �� �

��� b

��� !

��	 pb�croit�cst �� function�graf � T� D � seq���� 
�� by � 	� � ��	�

��
  

��� �

��� � Calcule le terme constant de la probabilite de croitre pour

��� � chacun des 	 groupes d�especes�

��� � ENTREE � D � diametres moyens des classes de diametre

��� � graf � si TRUE� representation graphique des

��� � probabilites de passage

��� � SORTIE � matrice donnant la probabilite de passage par

��� � groupe d�especes et par classe de diametre

��	 �

��
 p� �� c����	�	��� ���������� ���������� �����
���� ��	
�����

��� p� �� c������

��� ������
	� ��������� ����
���� �������
�

��� p� �� c��������� ���������� ������	��� ���������� �������
�

��� p� �� c�����
�e��
� ��	�e��
� ����
e��
� ��
��e��
� �����	�e��	�

�	� q� �� c����	����� ������� ���
���	� �������� ���	��

�	� b �� cbind��� D� D'�� D'�� �� �
� rbind�p�� p�� p�� p�� q��

�	� dimnames�b� �� list�paste��D�� ��length�D�� sep � ���� paste��groupe��

�	� ��	� sep � ����

�	� if�graf�  

�		 Pr �� b

�	
 Pr�Pr � �� �� NA

�	� matplot�D� Pr� xlab � �D �cm��� ylab �

�	� �terme constant de Pr�croit��� type � �l�� lty � �� col

�	� � ��	�

�
� !

�
� b

�
� !

�
� pb�mort �� function�graf � T� D � seq���� 
�� by � 	� � ��	�

�
�  

�
	 �

�

 � Calcule la probabilite de mourir� selon la formule �

�
� � Pr � d� � d��D � d��D'�

�
� � ou les parametres sont propres a chaque groupe d�especes�

�
� � ENTREE � D � diametres moyens des classes de diametre

��� � graf � si TRUE� representation graphique des

��� � probabilites de mourir

��� � SORTIE � matrice donnant les probabiltes de mourir par

��� � groupe d�especes et par classe de diametre

��� �

��	 d� �� c�����
�� �����

� ������� ������ �������
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��
 d� �� c�������� ������ ������� �����	
� �����
�

��� d� �� c�����e��	� ��e��	� �
e��
� ������� ������
�

��� m �� cbind��� D� D'�� �
� rbind�d�� d�� d��

��� m�D � 
�� ���� �� ����

��� m�D � ��� �� �� �

��� m�D � ��� 	� �� �

��� dimnames�m� �� list�paste��D�� ��length�D�� sep � ���� paste��groupe��

��� ��	� sep � ����

��� if�graf�  

��	 Pr �� m

��
 Pr�Pr �� �� �� NA

��� matplot�D� Pr� xlab � �D �cm��� ylab � �Pr�mort��� type � �l��

��� type � �l�� lty � �� col � ��	�

��� !

��� m

��� !
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r�ductionnisme

moment d�ordre � � ��%%� ���� �'%�
�(#

mortalit� ��� ��� '#� ���� �#�� �##�
�'�� �#�

mosa
que sylvatique � � �� �%�� �%'�
���� ���� ���� �(�� ���

mouvement brownien � � � � � � � � voir
processus de Wiener

� N �
niveau arbre � � � � � � � � � � �� ���� ��%
niveau de description � �� ���� ���

changement de � � � � � � ��#� ��#
d�un peuplement � � � � ��%� ��(
macroscopique � � � � � � � � � � � ���
microscopique � � � � � � � � � � � � ���

niveau distribution � �� �� ���� ��%
niveau global � � � � � � � � � � � � � � �� ��%
noyau de lissage � � � � � � � � � �'%� �((

� O �
op�rateur

d�agr�gation � '� ���� �''� ����
��%� ���� ��(

d�agr�gation active � � � � � � � ���
d�agr�gation passive � � � � � � ���
de Perron
Frobenius � � � � � ��'�
des di��rences �nies � � � � � � � ��
divergence � � � � � � � � � � � � � � � ��#

� P �
parameter recovery method � � ���
partage de la croissance ��� %%� %�
pavage de Vorono
 � voir polygone

de Vorono

perturbation � � � � � � � � � � � � � � � � � ���
physique statistique � � %� ��'� ����

��#� �(�
pipe theory voir th�orie des tubes
point de compensation � � � � � � � �#�



Index g�n�ral �'�

point de vue
d�Euler � � � � � � � � � � � � � � ��#� ��(
de Lagrange � � � � � � � � � ��#� ��(

polygone de Vorono
 � � %(� ��� �%�
#�� ���� ���

pond�r� � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���
potentiel � � � � voir croissance libre
processus

bool�en � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��#
de Markov �%'� �'�� �'#� �('�

���
de Markov � �tats continus voir

cha!ne de Markov
de naissance et de mort � ���%�

��#� ��%
de rami�cation � � � � � � � � � � � ���
de Wiener � � � � � � �%'� ��(� �(�
semi
markovien � � � � � ��'�� ���

processus ponctuel � � � ��� #'� �(��
�%%� ���� ������#

avec potentiel d�interaction de
paires � � � � � � � � � � � � � � � � ��%

bimarqu� � � � #%� �%%� ��%� ���
bivari� � � � � � � � � � ��(�� �(�� ���
de Brown � � � � � � � �(�� �(�� ���
de Neyman
Scott � � � �(�� �(#�

��'� ���� ��#
de Poisson � #�� �(�� �(�� ��'�

���� ���� ���
de r�pulsion forte � � � ��(�� �(#
dynamique � � � #� %�� �%%� ����

��(� �'�� �('� ��#
homog�ne � � �'%� �(#� �������
isotrope � � � � � � � � � � � � � �������
marginal � � � � � � � � � � � � � � � � � ���
markovien � � � � � � � � � � � � � #� ��%
marqu� � � � �(%� ���� �''� �(%�

�(�� ��'� ��%
multivari� � � � � � � �'%� �(�� ��%
simple � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���
SSI � � � � � � � � �(�� ��'� ���� ��#

stationnaire � � � voir processus
ponctuel homog�ne

temporel � � � � � � voir processus
ponctuel dynamique

univari� � � � � � � � � � � � � � � � � � � �(�
propri�t� �mergente � � � � � � � � � � � � �

� Q �
quadrat � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

� R �
recrutement � �'� '#� %'� ���� ����

�#�� ���� �'�� ���
r�ducteur � � � � � � � � � � � � � � � �%�� ���

additif � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �%�
multiplicatif � � � � � � � � � � � � � � �%�

r�ductionnisme � � ��� ���� �%�� ���
r�g�n�ration � � � � � � � � � � � � ���'� ���
r�gime transitoire � � � � � � � � � � � � ���
renormalisation � � � � � � � � � � � � � � ���
r�partition spatiale ��� �#� %�� %��

%%� �%�� ���� ��'� ��%� ���
agr�gative � � � ��� %�� �('� �(#�

���� ��'
r�guli�re � ��� %�� %%� �('� �(#�

���� �%�� ��'
r�pulsion � � � � � � � � � � � � � � � � �(%� ��(
r�seau de neurones � � � � � � � � � � � � '�
r�solution

apparente � � � � � � � � � � � � � � � � ���
fonctionnelle � � � � � � � � � � � � � ���

r�sum� de la fonction K de Ripley
'�� ##

r�sum� par une distribution d�une
population ponctuelle de taille
in�nie � �'#� �%�� �%%� ��(�
�(#

� S �
sch�ma

de Lax � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��#
de Newton � � � � � � � � � � � ��� ���
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explicite avec approximation cen

tr�e � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��#

explicite avec approximation d�

centr�e � gauche � � � � � ���#

implicite � � � � � � � � � � � � � � � � � ��#
sch�ma de Newton � � � � � � � � � � � ��'
sch�ma num�rique � � � � � � � � � � � ��%

stabilit� � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���
selva � � � � � � � � � � � � � �(� '�� ''� '��

%�� ���� �%�� �#�� �##� ����
��'� ��%� �%�

s�paration des variables � � � � � � ���
s�rie chronologique � � � � � � � � %�� %�
simplexe � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��
sortie � � � ���� ���� �'�� �%�� �((
stabilit� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���
stationnarit� � � � � � � � � � � � �voir �tat

stationnaire
stochasticit�

d�mographique � � � � � � � � � � � ���
environnementale � � � � � � � � ���

structure verticale � � � � � � � � � � � ��#�
substitution � � � � � � � � � � � � � �%�� ���
succession � � � � � � � � � � � � � � � �'�� �%#

holiste � � � � voir succession par
r�action

par comp�tition � � � � � � � � � � �%�
par r�action � � � � � � � � � � � � � � �%#
secondaire � � � � � � � � � � � � � � � ��%%

syst�me dynamique � � � � � ��#� ��(
syst�me multi
agents � � � � � � � � � � � �

� T �
th�orie des tubes � � � � � � � � � � � � � � ��
tore � � � � ��� ��� ���� ��%� �'�� ��#
transfert radiatif � � � � � � �� �'�� ��%
trou�e � � � � � � � � � �%�� �%'� �%%� ���

� V �
variable r�gionalis�e � #'� �(�� ���
voisinage � � � � � � ��#� ��� %�� #�� #'�

��� �((� ��(� ���� ���� ����

�##� ��'� ���� ��#� �'%� �%��
�(�� �('� �(%

de port�e in�nie � � � � � �'�� �(�
Vorono
 voir polygone de Vorono




Notations et abr�viations

Le num�ro de page renvoie � la page o


la notation est introduite pour la pre�

mi�re fois�

Abr	viations

ASH � � average shifted histogram �
7 m�thode non param�trique d�es

timation d�une densit� � � � � � �'�

DME � diam�tre minimal d�exploi

tation � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �

EDP � �quation aux d�riv�es partielles
#

SSI � � simple sequential inhibition �
7 processus ponctuel qui g�n�re
des r�partitions r�guli�res � � �(�

Notations symboliques

� � en indice� indique qu�une variable
est relative � un mod�le avec in

teractions ind�pendantes des dis

tances � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

� � en indice� indique qu�une variable
est relative � un mod�le sans in

teractions � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

Notations grecques

� � op�rateur d�agr�gation � � � � �''

� � param�tre de la loi de Weibull
qui d�crit l�accroissement diam�

trique �p��(�� ou plus g�n�rale

ment param�tre d�une relation

��� �� � coe�cients de la relation li

n�aire entre � et L � � � � � � � � � � �(

� � param�tre de la loi de Weibull
qui d�crit l�accroissement diam�

trique �p��(�� ou plus g�n�rale

ment param�tre d�une relation

��� �� � coe�cients de la relation li

n�aire entre � et D � � � � � � � � � ��

� � fonction gamma ���x� �
R�
� ux��e�udu�

�(


 � gain potentiel annuel en volume
par unit� de surface terri�re �cf�
g� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

� � op�rateur des di��rences �nies
�exemple�D�� ou indicateur d�une
quantit� in�nit�simale �exemple
�q� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

� � distribution de Dirac � � � � � � � � �#

� � hauteur d�un arbre � une date
�x�e� lorsque l�on calcule les tra

jectoires individuelles � � � � � � ���

� � distribution des hauteurs des arbres
recrut�s � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

� � ensemble de param�tres non pr�

cis� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � %�



�'� Notations

� � taux de respiration et d�entretien
du bois vivant �cf� q� � � � � � � � � ��

� � voisinage d�un arbre 7 ensemble
des arbres qui interagissent avec
l�arbre sujet �p�#��� En indice� in

dique qu�une variable est relative
� un mod�le avec interactions d�

pendantes des distances �p�����

� � taux de croissance � l�origine de
la hauteur par rapport au dia

m�tre � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��

� � densit� du peuplement �� N���A�  
p���� ou intensit� d�un processus
ponctuel �p��%��

� � param�tre d�une loi exponentielle
d�crivant la distribution diam�

trique � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��

� � mesure de Lebesgue sur la tribu
bor�lienne de R� �ainsi ��A� est
la surface de la parcelle� ou� en
raccourci� aire d�une surface � �#

� � op�rateur associant � une distri

bution f la solution stationnaire
de l��quation de transport apr�s
avoir �x� la distribution � f dans
l�expression de L � � � � � � � � � � � ���

� � diam�tre d�un arbre � une date
�x�e� lorsque l�on calcule les tra

jectoires individuelles � � � � � � ���

� � part de la croissance en volume
assign�e � la croissance en dia

m�tre � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��


 � rapport rayon du houppier sur
diam�tre � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��


�r� � densit� produit de second ordre
d�un processus ponctuel � � � � � #%


mm�r� � densit� produit de second
ordre d�un processus ponctuel bi

marqu� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � #%

� � distribution verticale qui d�crit
le pro�l du houppier � � � � � � � � �%

� � temps n�cessaire � un arbre pour
atteindre un diam�tre �x� ou plus
g�n�ralement indique le temps �comme
t� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

� � relation nombre de bosquets 4
diam�tre seuil � � � � � � � � � � � � � � � �'

�� ��  � indiquent l�existence d�une
relation fonctionnelle non pr�ci

s�e

� � hauteur initiale d�un arbre qui a
atteint un diam�tre et une hau

teur donn�s � � � � � � � � � � � � � � � � ���

� � surface d�intersection de deux disques
��

Notations latines

A � domaine spatial de la parcelle
�� R

�� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��

A � matrice de Usher ou matrice mar

kovienne � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �#�

a � vitesse de croissance en diam�tre
�� dD�dt� ou plus g�n�ralement
vitesse de croissance d�une gran

deur quelconque � � � � � � � � � � � � ���

a � �cart
type de l�accroissement dia

m�trique annuel � � � � � � � � � � � ��%'

B � loi binomiale � � � � � � � � � � � � � � �(�

B � surface terri�re �d�un arbre ou
d�une placette� � � � � � � � � � � � � � � �#

b � vitesse de croissance en hauteur
�� dH�dt� ou plus g�n�ralement
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vitesse de croissance d�une gran

deur quelconque � � � � � � � � � � � � ���

b � �cart
type de l�accroissement en
hauteur annuel � � � � � � � � � � � � ��%'

C � coe�cient de proportionnalit� de
la relation d�allom�trie entre La
et D � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �(

C�r� � covariogramme � � � � � � � � � � #'

c� �c � moment d�ordre � d�un proces

sus ponctuel � � � � � � � � � � � � � � � �%�

D � domaine de variation des dia

m�tres des arbres �� �Dmin� Dmax	�
���

D ou x � diam�tre d�un arbre � � � �%

Dc � diam�tre auquel la variable d�in

teraction moyenne L� est divis�e
par e � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

Dmin� Dmax � diam�tre minimum ou
maximum des arbres � � � � � � � � ��

d � en indice� indique qu�une variable
est relative � un mod�le de dis

tribution � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���  

d � indice de distance ou de dissimi

larit� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

E� � �tat stationnaire du peuplement
��

F � espace des phases d�un arbre ��
G�A pour un mod�le d�pendant
des distances� � G pour un mo

d�le ind�pendant des distances�
��%

f � distribution des variables d��tat
des arbres� � C��F� �not� aussi
f� pour un mod�le d�pendant des
distances� f� pour un mod�le in

d�pendant des distances� f� pour
un mod�le sans interactions� ��

G � espace des phases des variables
d��tat continues d�un arbre� autres
que les variables d�espace � � ��%

g � gain potentiel annuel en volume
par unit� de surface foliaire �cf�

� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

H � domaine de variation des hau

teurs des arbres �� �Hmin� Hmax	�
���

H ou y � hauteur d�un arbre � � � � �%

Hf�t � hauteur du f1t d�un arbre �%

Hmin� Hmax � hauteur minimale ou
maximale des arbres � � � � � � � ���

h � hauteur moyenne des arbres re

crut�s � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���#

h � �cart
type de la hauteur des arbres
recrut�s � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��#

I � fonction indicatrice d�une propo

sition �I�p� � 
 si la proposition
p est vraie� � � sinon� � � � � � � ��(

I � intensit� lumineuse � � � � � � � � � ��

i � en indice� indique qu�une variable
est relative � un mod�le indivi

duel � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

J � �ux d�individus li� � la croissance
�� fv� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���#

k � coe�cient d�extinction de la lu

mi�re � travers le feuillage �loi de
Beer
Lambert� � � � � � � � � � � � � � � �#

K � fonction K de Ripley pour un
processus ponctuel � � � � � � � � � � ��

K�� � fonction d�interactionK de Ri

pley pour un processus ponctuel
bivari� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��

Kmm � fonctionK de Ripley pour un
processus ponctuel bimarqu� #%



�'% Notations

L � champ tridimensionnel d�o� est
issu L� en moyennant sur � ���

L � variable d�interaction d�un arbre
�not�e aussi L� pour un mod�le
d�pendant des distances� L� pour
un mod�le ind�pendant des dis

tances� L� pour un mod�le sans
interactions� etc�� � � � � � � � � � � � ��

L� � variable d�interaction moyenne
des semis � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��

La � surface foliaire � � � � � � � � � � � � � �%

	 � exposant de la relation allom�

trique entre La et D 7 dimension
fractale du feuillage � � � � � � � � � �(

lai � indice foliaire  lai�z� � contri

bution � l�indice foliaire des arbres
de hauteur sup�rieure � z � � � �#

M � nombre d�individus qui meurent
��(

m � taux de mortalit� � � � � � � � � � � ��

N � loi normale � � � � � � � � � � � � � � � �(�

N � vecteur d�e�ectifs par classes �de
diam�tre notamment� � � � � � � �#�

N � nombre total d�individus sur une
parcelle � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �%

Ni � e�ectif dans une classe �de dia

m�tre par exemple� � � � � � � � � �#�

N�x� y�q� � mesure de comptage lo

calement �nie al�atoire �proces

sus ponctuel� � � � � � � � � � � � � � � �%�

Nmm � processus ponctuel bimarqu�
�%�

P � nombre de placettes ou nombre
de classes � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��

P �L� � r�ducteur de la comp�tition
pour la lumi�re � � � � � � � � � � � � � ��

p � courbe de photosynth�se � � � � ��

Q � coordonn�es spatiales d�un bos

quet � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � #�

q � coordonn�es spatiales d�un arbre�
� A � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ��%

q � taux de respiration et d�entre

tien du bois vivant par unit� de
volume foliaire �cf� ��  q� � taux
de conversion de l�aubier en du

ramen � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

R � vecteurs des e�ectifs recrut�s par
classes �de diam�tre par exemple�
�#�

R � rayon de la couronne d�un arbre
�%

r � taux de recrutement � � � � � � � ���

red � r�ducteur d�une fonction de
croissance libre � � � � � � � � � � � � � ���

S � relation hi�rarchique entre arbres
��

S � nombre d�esp�ces pr�sentes �((

s � distribution verticale du feuillage
�p��%� ou esp�ce d�un arbre �p�����

T � dur�e � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

t � le temps � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � ���

U � noyau � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �'%

V � volume de bois �d�un arbre ou
d�une placette� � � � � � � � � � � � � � � ��

v � vitesse de croissance d�un arbre
�� dx�dt� � � � � � � � � � � � � � � � � � ����

W � biomasse d�un arbre ou d�une
placette � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �%(

W � processus de Wiener 7 mou

vement brownien� ou plus g�n�

ralement processus temporel sto

chastique � � � � � � � � � � � � � � � � � � �%'



Notations �'�

w � proportion de la circonf�rence
d�un cercle � l�int�rieur de la zone
A � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � '(

w � bruit blanc 7 di��rentielle au
sens d�Ito d�un processus de Wie

ner� ou plus g�n�ralement di��

rentielle au sens d�Ito du proces

sus W � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �%'

X � variable al�atoire dont une r�a

lisation est un �tat x d�un arbre
���

X � �tat du peuplement �� f pour
un mod�le de distribution�� fx�� � � � �xNg
pour un mod�le individuel� ��%

x � �tat d�un arbre� � F �not� aussi
x� pour un mod�le d�pendant des
distances� x� pour un mod�le in

d�pendant des distances� x� pour
un mod�le sans interactions� �#

x � diam�tre �� D� � � � � � � � � � � � � � ��

Y � e�ectif d�arbres dans une pla

cette� ou facteur d�expansion d�un
�tat individuel� ou e�ectif dans
une classe � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �#

y � hauteur �� H� � � � � � � � � � � � � ����

z � altitude � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �%


