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0 Résumé
La niche environnementale d’une espèce peut être définie comme un hypervolume à n

dimensions qui délimite l’espace où elle peut potentiellement se développer. Étudier cette
niche permet d’aborder la distribution réelle d’une espèce. Nous nous intéressons dans le
cadre de cette étude à la distribution géographique et environnementale et à la richesse
des espèces d’arbres de Nouvelle-Calédonie. La particularité de ce territoire est le fort taux
d’endémisme et les forts gradients environnementaux sur des surfaces réduites. L’objectif
de ce travail est d’améliorer les connaissances sur ces patrons et de mettre en évidence
des zones de conservation prioritaires. Pour ce faire, nous avons utilisé des modèles de
distribution d’espèces et des modèles empilés de distribution d’espèces sur 1112 espèces
d’arbres présentes sur la Grande Terre. Ils permettent d’estimer la distribution des espèces
et de la richesse spécifique à partir d’occurrences et de données environnementales. Nos
résultats montrent qu’une majorité des espèces se distribuent potentiellement largement
sur le gradient altitudinal, pluviométrique et sur tous les substrats. La richesse potentielle
est plutôt hétérogène mais des conditions de pluviométrie et de type de substrat sont
propices au développement d’une majorité d’espèces. Nous avons finalement discuté des
limites et des biais des patrons obtenus ainsi que des implications pour la conservation.

The environmental niche of a species can be defined as an n-dimensional hypervolume
that delimits the space where it can potentially develop. Studying this niche enables us
to look at the actual distribution of a species. In this study, we are interested in the geo-
graphical and environmental distribution and species richness of trees in New Caledonia.
New Caledonia is unique by having a high level of endemism and large environmental
gradients over a small area. The aim of this work is to improve our knowledge of these
patterns and to highlight priority areas for conservation. To do this, we used species dis-
tribution models and stacked species distribution models on 1112 tree species present on
Grande Terre. These are used to estimate the distribution of species and species richness
on the basis of occurrences and environmental data. Our results show that the majority
of species are potentially widely distributed along the altitudinal and rainfall gradient
and on all substrates. Potential richness is rather heterogeneous, but conditions of rainfall
and substrate type are conducive to the development of a majority of species. Finally,
we discussed the limitations and biases of the patterns obtained and the implications for
conservation.
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1. Introduction

1.1 Etat de l’art

Les forêts tropicales abritent deux tiers de la biodiversité mondiale (Gardner et al.
[2009]) et constituent par conséquent un enjeu de conservation important. Une manière
de mieux aborder ces enjeux est d’étudier la distribution des espèces d’arbres, composantes
majeures de ces écosystèmes, dans leur dimension géographique et environnementale. La
distribution géographique permet de mesurer la capacité de dispersion tandis que la dis-
tribution environnementale se rapporte à la tolérance des espèces vis-à-vis des conditions
de l’environnement.
La niche écologique/environnementale d’une espèce (Hutchinson [1957]), est définie comme
l’ensemble des conditions environnementales dans lesquelles cette espèce peut s’établir et
subsister. La niche écologique peut être représentée comme un hypervolume à n dimensions
environnementales délimitant l’espace environnemental où l’espèce peut potentiellement
se développer. Ainsi, la tolérance d’une espèce par rapport aux conditions de l’environ-
nement (conditions climatiques, topographiques ou géologiques) conditionne son aire de
répartition géographique. Cependant, il y a une différence entre la niche fondamentale qui
est une notion théorique qui définit la distribution potentielle d’une espèce en ne prenant
en compte que ces facteurs abiotiques, et la niche réalisée qui correspond à l’aire réelle de
distribution de l’espèce. Cette différence est en partie due à d’autres filtres qui peuvent
limiter la répartition de l’espèce tels que les interactions avec les autres espèces ou la
capacité de dispersion de l’espèce (Lortie et al. [2004], Pouteau et al. [2019]) (1.1). Ainsi,
une espèce peut être absente d’une zone présentant des conditions pourtant favorables à
sa survie en raison d’une capacité limitée de migration ou d’une plus faible compétitivité
par rapport aux autres espèces. La niche réalisée est donc souvent plus restreinte que la
niche fondamentale. Il convient aussi de différencier la répartition géographique, la répar-
tition environnementale et l’abondance locale d’une espèce. Par exemple, une espèce peut
avoir une distribution géographique et environnementale restreinte tout en étant abon-
dante localement. La notion de rareté a par exemple été définie par Rabinowitz en 1981
en sept niveaux qui dépendent de trois critères : (i) la distribution environnementale, (ii)
la distribution géographique et (iii) l’abondance locale de l’espèce.

A une échelle locale, la distribution géographique de toutes les espèces d’arbres dé-
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Figure 1.1 – Représentation schématique des différents filtres influençant la distribution
des espèces et la composition des communautés locales (issus de Lortie et al. [2004])
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termine la composition et la richesse floristique des communautés d’arbres. De nombreux
indices permettent de décrire les patrons de diversité de ces communautés. On peut ainsi
distinguer les diversités : (i) alpha : le nombre d’espèces, ou richesse spécifique, sur une
surface donnée (e.g. 1 hectare) ; (ii) beta : la différence de composition d’espèces, ou dissi-
milarité floristique, entre deux communautés (e.g. d’indice : Bray and Curtis [1957]) ; (iii)
gamma : la richesse spécifique sur une unité environnementale, à l’échelle d’un paysage
ou à l’échelle régionale. Un territoire avec une grande variation de conditions environne-
mentales est généralement associé à des patrons de diversité plus hétérogènes, des com-
munautés plus diversifiées (diversité beta importante) et des espèces avec des niches très
diversifiées. On s’attend donc à trouver une diversité gamma importante. La connaissance
de ces patrons de diversité spatiale est essentielle pour appuyer les stratégies de conser-
vation de la biodiversité.
Dans ce travail, nous nous intéresserons aux patrons de distribution et de diversité des
arbres de Nouvelle Calédonie (1.2). Cet archipel abrite une biodiversité très riche et par-
ticulièrement unique du fait de sa diversité floristique ( > 3300 espèces), son taux d’en-
démisme (75%), la dysharmonie de sa flore et la forte hétérogénéité des communautés
d’arbres (Pillon et al. [2010], Morat et al. [2012], Ibanez et al. [2014]) qui s’expliquent
notamment par l’histoire biogéographique de l’archipel (Morat et al. [2012], Pouteau
et al. [2015b]). La Nouvelle-Calédonie comporte aussi une grande diversité de conditions
environnementales, avec de forts gradients environnementaux sur des courtes distances.
Cependant, des menaces importantes pèsent sur les forêts de Nouvelle-Calédonie, entraî-
nant une destruction et une fragmentation progressive de ces écosystèmes (Ibanez et al.
[2019]). Les causes historiques et contemporaines de cette déforestation sont principale-
ment l’exploitation du bois, l’agriculture, les feux de forêt, l’exploitation minière, l’élevage,
l’urbanisation. En 1998, les forêts de Nouvelle-Calédonie avaient déjà perdu plus de 50%
de la surface qu’elles recouvraient avant l’arrivée de l’homme (Jaffre et al. [1998]). D’une
part, la destruction de la forêt entraîne une diminution de la taille des populations, ce qui
augmente le risque d’extinction des espèces. D’autre part, la fragmentation augmente la
proportion de forêt soumise aux effets de lisière (Haddad et al. [2015]). Ces effets peuvent
modifier les conditions environnementales de l’habitat forestier et impacter la survie de
certaines espèces (Didham et al. [2012], Ibanez et al. [2013], Ibanez et al. [2017], Laurance
et al. [2011]), donc modifier la composition floristique des communautés.
L’ampleur des menaces qui pèsent sur la biodiversité unique de la Nouvelle Calédonie en
fait le plus petit hotspot de biodiversité (Myers [1988], Myers [1990], Myers et al. [2000]).
La flore endémique est directement menacée de disparition. Les enjeux de conservation
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sont primordiaux. Ils concernent autant la protection des espèces d’arbres que les habitats
forestiers qui abritent de nombreuses autres espèces. Ainsi, mieux comprendre l’organi-
sation spatiale de la biodiversité des forêts peut permettre de prioriser les mesures de
conservation, notamment en identifiant et en croisant les zones à forte biodiversité et les
zones menacées.

Figure 1.2 – Répartition de la forêt humide (en vert) et sèche (en rouge) en Nouvelle
Calédonie, issus de l’Atlas de la Nouvelle Calédonie (Bonvallot et al. [2012]).

Plusieurs outils de modélisation ont été développés pour évaluer ces patrons de diver-
sité. La méthode de point sur quadrillage (point-to-grid maps) a été utilisée en Nouvelle
Calédonie (Birnbaum et al. [2015], Wulff et al. [2013]) mais la précision spatiale des pa-
trons obtenus est très dépendante de la résolution de la grille et de la dispersion des occur-
rences. Les modèles macro-écologiques (macroecological models, MEMs) permettent aussi
de mettre en lien la diversité d’espèces avec des variables environnementales. Cependant,
leur précision peut être limitée car ils nécessitent de nombreuses données d’occurrences
des espèces pour permettre d’évaluer leur distribution (Ferrier and Guisan [2006]). Dans
les écosystèmes très diversifiés comme les forêts tropicales de Nouvelle-Calédonie, les don-
nées d’occurrences peuvent être insuffisantes pour évaluer la distribution géographique de
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l’ensemble des espèces. Les modèles de distribution d’espèces, dit SDM (Species Distri-
bution Model) (Miller [2010], Zimmermann et al. [2010]), permettent d’appréhender les
aires potentielles de la distribution des espèces à partir des occurrences et des données
environnementales (1.3). L’avantage des SDM est qu’ils peuvent prédire la répartition
d’une espèce dans des zones où elle n’a pourtant pas été collectée. Cette prédiction induit
d’être très prudent dans l‘interprétation des résultats car ces modèles peuvent surestimer
les aires de distributions géographiques (Velazco et al. [2020]).
Pour estimer la richesse, ou diversité spécifique (diversité alpha) sur une superficie, il est
possible d’empiler chaque SDM pour produire un SSDM (Stacked Species Distribution
Model) qui permet de projeter la distribution potentielle de la richesse en sommant la
probabilité de présence de chaque espèce par unité de surface. Les SDM et SSDM ont été
utilisés dans plusieurs travaux en Nouvelle-Calédonie, principalement sur la Grande Terre
(Pouteau et al. [2015a], Pouteau et al. [2019], Pouteau and Birnbaum [2016]). Ces travaux
ont notamment donné lieu à la création d’un package R qui permet de réaliser des SDM et
des SSDM pour produire des patrons de distribution d’espèces potentiels et des patrons
de richesse potentielle (Schmitt et al. [2017]). Ce package a été utilisé pour évaluer la
richesse en arbres en Nouvelle-Calédonie à partir d’ une base de données comportant 678
espèces et 38 798 occurrences (Pouteau et al. [2019]).

Figure 1.3 – Explication du fonctionnement des SDM (adaptée depuis Fois et al. [2018])
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1.2 Objectifs et hypothèses

L’objectif de ce stage est d’améliorer les connaissances concernant les patrons de distri-
bution géographique et environnementale des espèces d’arbres et de la diversité des forêts
de Nouvelle-Calédonie. L’objectif appliqué est de faire émerger des zones de conservation
prioritaires au regard de la diversité.
L’hypothèse neutre de ce travail est de considérer que la distribution des espèces est
indépendante des conditions environnementales. Selon cette hypothèse, leur patrons de
distribution et de diversité seraient indépendants des gradients environnementaux Afin de
tester cette hypothèse, nous allons chercher à mettre en lien les patrons de distribution
et le patron de richesse avec les conditions environnementales. Il sera aussi intéressant de
comparer la distribution réelle des occurrences à leur distribution potentielle.

2. Matériel et méthodes

2.1 Site d’étude

La Nouvelle Calédonie est située dans l’océan Pacifique. Cet archipel est composé de
la Grande Terre, de l’Ile des Pins et des îles Loyautés ainsi que de nombreux îlots. La
Grande Terre est la plus grande île, elle fait 16 400 km2 pour 400 km de long et environ 50
km de large, elle est orientée du nord-ouest au sud-est. La particularité géologique de la
Grande Terre est qu’un tiers de sa surface est constituée de roches ultramafiques (Proctor
[2003], DIMENC/SGNC and BRGM [2010]) sur lesquelles se trouve une flore particulière
(Isnard et al. [2016]). Enfin, la Nouvelle-Calédonie est un territoire marqué par des gra-
dients environnementaux très importants sur des courtes distances, notamment du fait
des gradients d’altitude (0-1628m) et de précipitations (600-4500 mm/an, Météo-France
[2007], Bonvallot et al. [2012]). La combinaison entre le gradient d’altitude, la topogra-
phie et la prédominance des vents d’est (alizées) induit une asymétrie de la disponibilité
hydrique (effet de foehn) de part et d’autre de la chaîne centrale de montagnes avec une
côte est humide et une côte est plus sèche (Maitrepierre [2007]).
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2.2 Le jeu de données : variables environnementales

et jeux d’occurrences

2.2.1 Variables environnementales

Nous avons utilisé sept variables environnementales pour modéliser la distribution des
espèces d’arbres sur la Grande Terre :

— la distance à la côte est, qui exprime la différence de précipitations entre les deux
côtes dû à l’effet foehn engendré par le relief et la prédominance des alizés ;

— la pluviométrie qui représente les précipitations annuelles à l’échelle de la Nouvelle
Calédonie ;

— la pente qui exprime une contrainte mécanique pour le développement et le main-
tien des arbres ;

— l’altitude qui représente un proxy de la température avec une chute d’environ 0,6°C
chaque 100m (Pouteau et al. [2015a]) ;

— le cti (compound topographic index, index topographique d’humidité) qui représente
une approximation de la disponibilité hydrique locale. Il se calcule en prenant en
compte la topographie et la pluviométrie dans un modèle de ruissellement pour
produire une valeur qui représente la quantité d’eau accumulée localement. En plus
des précipitations, il renseigne sur la disponibilité locale utilisable par les arbres ;

— l’ensoleillement moyen annuel représente la quantité de lumière utilisable pour la
photosynthèse ;

— le substrat, représenté par trois catégories : volcano-sédimentaire, ultramafique et
calcaire, qui discrimine de manière significative de la flore (Isnard et al. [2016]).

Ces données sont disponibles sous la forme de raster à une résolution de 100*100m (1h)
(cf. Pouteau et al. [2019], pour plus de détails). La résolution du raster de pluviométrie
a également été fixée à 100m*100m (1ha) grâce à une méthode d’interpolation bilinéaire
à partir du raster original d’une résolution de 1km² (résolution du raster produit par
le modèle Météo France NC AURHELY (Météo-France [2011]). La corrélation entre les
paires de variables environnementales a été évaluée grâce à des tests de corrélations de
Pearson. Les variables continues présentent un coefficient de corrélation inférieur à 0.65
(Annexe 1). La distribution des valeurs de chaque variable est détaillée en Annexe 2.
En plus de ces données environnementales utilisées comme une entrée du modèle, nous
avons utilisé le raster des zones de vie bioclimatiques de la Nouvelle Calédonie réalisé dans
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le cadre de l’Atlas de la Nouvelle Calédonie (Province Nord NC 2021) selon une maille de
1km2 (1000m * 1000m) par l’UMR Amap en suivant la classification de Holdridge (1947,
1967). Elle repose sur une combinaison entre les précipitations annuelles, la température
moyenne et le potentiel d’évapotranspiration. La Grande Terre comprend trois milieux :
sec (dry), humide (moist), très humide (wet).

2.2.2 Données d’occurrence

Le jeu de données comprend 148085 occurrences pour les 1304 espèces d’arbres. Une
donnée d’occurrence comprend trois informations : le nom de taxon, les coordonnées lon-
gitude et latitude. Ces données ont été compilées avec la méthode décrite dans Birnbaum
et al. (2015). Différentes sources de données en Nouvelle Calédonie ont été compilées :
le réseau de parcelles permanentes et inventaire de plantes de Nouvelle-Calédonie (NC-
PIPPN), les plantes de l’herbier de Nouméa (NOU), la liste rouge de l’autorité locale (Red
List Authority RLA) gérée par l’association Endemia en lien avec l’UICN (International
Union for Conservation of Nature), d’autres observations d’inventaires non publiés. Les
noms des espèces ont été vérifiés à partir de plusieurs bases de données taxonomiques
pour correspondre au référentiel de la flore de Nouvelle Calédonie FLORICAL, (Morat
et al. [2012] ; Munzinger et al. [2023]). Les espèces avec moins de quatre occurrences ont
été retirées du jeu de données. Enfin, le jeu de données a été conformé à la résolution
des rasters, c’est-à-dire qu’une seule occurrence a été conservée par hectare. Après cette
sélection le jeu de données comprend 136808 occurrences pour 1144 espèces d’arbres.

2.3 Modèle de distribution d’espèce (SDM) et de di-

versité (S-SDM)

2.3.1 Construction des modèles SDM

Les SDM ont été créés en utilisant le package R SSDM (Schmitt et al. [2017]) qui
accepte en entrée les données d’occurrences (points) et les variables environnementales
(raster). Pour chaque espèce, un SDM d’ensemble (ESDM) a été réalisé en se basant sur
neuf modèles indépendants : modèle linéaire généralisé (GLM), modèle additif généralisé
(GAM), splines de régression adaptative multivariée (MARS), modèle boosté généralisé
(GBM), analyse de classification d’arbres (CTA), entropie maximum (MAXENT), ma-
chine à vecteurs de support (SVM) et réseau de neurones artificiels (ANN). Des pseudo-
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absences ont été générées en suivant les recommandations de Barbet-Massin et al. (2012).
Nous avons fixé les paramètres des SDM de la même manière que Pouteau et al. (2019)
soit :

— 10 répétitions pour chaque modèle
— Une partition des occurrences en utilisant 70% des occurrences pour calibrer le

modèle et 30% pour évaluer la qualité prédictive
— Un filtre qui exclut les SDM ayant un AUC (aire sous la courbe) inférieur à 0.75
Finalement, la carte de probabilité de présence a été convertie en carte binaire de

présences/absences par la méthode SES (sensitivity-specificity equality, seuil fixé pour
chacun des modèles en se basant sur une égalité entre l’indice de sensibilité et l’indice de
spécificité). Se référer à Schmitt et al. (2017) pour plus d’informations sur les paramètres
par défaut de chaque modèle et les méthodes sous-jacentes (Annexe 3).
Sur les 1144 espèces du jeu de données, 1112 SDM ont été créés et retenus pour des
raisons techniques et de mauvaise qualité de certains modèles. Le résumé de l’évaluation
des modèles est donné en Annexe 4.

2.3.2 Construction des modèles SSDM

Nous avons utilisé deux des méthodes disponibles dans le package R SSDM (Schmitt
et al. [2017]) pour produire la carte de diversité potentielle : bSSDM qui additionne les
présences/absences des espèces sur chaque cellule et pSSDM qui produit une carte en
additionnant les probabilités de présence brutes des espèces sur chaque cellule. L’addition
des probabilités produit des richesses moins élevées et permet de prendre en compte la
hiérarchie de performance des espèces au niveau local (saturation du milieu). Les autres
paramètres ont été définis par défaut (Schmitt et al. [2017]). Nous avons ensuite ajouté
une zone tampon autour des occurrences pour prendre en compte la capacité de dispersion
des espèces. Nous avons appliqué une distance de dispersion maximale de 20 km autour
des occurrences de chaque espèce en se basant sur le seuil utilisé par Pouteau et al. [2019]
(2019). Le modèle le plus simpliste (bSSDM) et le modèle le plus restrictif (pSSDM avec
filtre de dispersion nommé ci-après pSSDM-d) ont été sélectionnés pour les analyses.
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2.4 Analyse de la distribution potentielle des espèces

2.4.1 Occurrences et aire de distribution

Les SDM sont directement dépendants des occurrences et de l’effort d’échantillonnage.
Nous avons testé la corrélation entre le nombre d’occurrences et la surface de l’aire de
distribution potentielle produite par chacun des SDM pour quantifier le biais de l’effort
d’échantillonnage (test de corrélation de Pearson).

Les occurrences représentent une partie de la niche réalisée des espèces et il est possible
de calculer l’aire d’occupation d’une espèce à partir de son jeu d’occurrences. Cette mesure
sert à rendre compte de l’aire observée de la répartition d’une espèce. Nous avons utilisé
la méthode AOO (Area of Occupancy) de l’UICN. Une grille de 2 km de résolution est
créée pour sommer la surface des cellules dans lesquelles les occurrences sont présentes.

2.4.2 Environnement et aire de distribution

Les SDM nous permettent d’extraire le poids de chaque variable environnementale
sur la distribution des espèces. Nous avons calculé une moyenne des contributions pour
estimer l’influence des différentes variables explicatives sur la distribution des espèces
d’arbres. Ces résultats permettent de tester notre hypothèse neutre (H0). Si H0 n’est pas
refusé, toutes les espèces sont distribuées de manière aléatoire et les variables explicatives
n’ont pas d’effet sur ces distributions. D’autre part, nous avons évalué les distributions
des valeurs des aires de distribution potentielles des espèces ainsi que leur amplitude
environnementale.

2.5 Analyse de la distribution potentielle de la diver-

sité

2.5.1 Effet de l’environnement sur la richesse

Nous avons testé l’effet indépendant des variables environnementales sur les patrons de
richesse par des tests de corrélation de Pearson. Si une seule variable a un effet significatif
sur la richesse spécifique, l’hypothèse neutre n’est pas acceptée. Nous avons aussi décrit la
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diversité des patrons de richesse en analysant la répartition de la richesse à l’ha obtenue
par les différents modèles.

2.5.2 Discrimination de la richesse par les milieux de vie biocli-

matique (Holdridge [1947])

Nous avons étudié la distribution de la richesse indépendamment dans chacune des
trois zones de vie bioclimatiques de la Nouvelle-Calédonie en utilisant le raster Holdridge.
Cette approche permet de mettre en évidence les zones les plus riches au sein de chaque
milieu et d’évaluer ainsi l’hétérogénéité de la distribution de la diversité spécifique en
fonction de ces milieux. Nous avons donc analysé les similarités et les différences entre les
patrons de diversité potentiels prédits dans ces trois zones de vie.

2.5.3 Corrélation entre le nombre d’occurrences et la richesse

spécifique

Nous avons également testé la corrélation entre le nombre d’occurrences et la richesse
potentielle afin de déterminer si l’effort d’échantillonnage a un effet significatif sur les
patrons de richesse (test corrélation de Pearson). Si la corrélation est significative, le jeu
de données nécessite d’être complété sur les zones peu échantillonnées pour obtenir des
SDM et SSDM plus fiables.

2.6 Identification des points chauds de diversité

Nous avons analysé les SSDM pour déterminer les zones les plus riches en considérant
le seuil de 20% arbitrairement par rapport à l’échelle du territoire avec la méthode des
quantiles (Ceballos et Ehrilch, 2006). Nous avons ensuite confronté ces 20% d’hectares les
plus riches avec les trois milieux de vie.
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3. Résultats

3.1 Analyse des variables environnementales et du

jeu d’occurrences

3.1.1 Corrélations entre les variables environnementales

Les tests de corrélations de Pearson entre paires de variables environnementales sont
tous significatifs. Les coefficients de corrélations les plus importantes sont de -0.49 entre
la pente et l’indice topographique d’humidité, de -0.41 entre l’ensoleillement et la pente
et de -0.64 entre les précipitations et la distance à la côte est. Les autres autres variables
sont peu corrélées entre elles (Annexe 1).

3.1.2 Composition et répartition du jeu d’occurrences

Nombre d’occurrences et composition floristique

Le jeu d’occurrences comprend 136808 occurrences pour 1144 espèces et 93 familles.
Les dix familles les plus représentées dans le jeu de données sont par ordre décroissant
d’abondance : Myrtaceae, Cunoniaceae, Sapotaceae, Sapindaceae, Araliaceae, Rubiaceae,
Ericaceae, Euphorbiaceae, Proteaceae, Apocynaceae. Ces familles représentent près de 47
% de notre jeu d’occurrences (Annexe 5).

Effort d’échantillonnage

L’effort d’échantillonnage est hétérogène géographiquement (3.1a). En effet, nous pou-
vons distinguer des zones très échantillonnées comme le sud de la Grande Terre et certains
littoraux, et des zones peu échantillonnées comme dans le nord en dehors des littoraux.
La distribution du nombre d’occurrences par espèce est proche d’une courbe log-normale
avec une médiane à 63 occurrences et une moyenne de 120 occurrences par espèce (3.1b).
Près de 90 % des espèces (1019 espèces) ont moins de 250 occurrences tandis que seule-
ment 9 espèces ont plus de 1000 occurrences. D’autre part, 180 espèces, soit plus de 15%
des espèces, ont moins de 20 occurrences.

13



Figure 3.1 – Distribution géographique (a) et spécifique (b) du jeu d’occurrence

3.2 Distribution potentielle des espèces d’arbres

3.2.1 Distribution géographique et environnementale

La distribution des surfaces potentielles occupées par chaque espèce (aires de distri-
bution potentielles) a une forme proche d’une distribution log-normale (3.2a) avec une
médiane à 225 215.5 ha et une moyenne de 256 917.5 ha (représentant environ 14% et 15%
de la surface totale de la Grande Terre, respectivement). Plus de 90% des espèces (1003)
ont une aire de distribution potentielle inférieure à 500 000 ha (soit environ 30% de la
Grande-Terre), alors que seules cinq espèces couvrent une aire de distribution supérieure
à 1 000 000 ha (env. 60% de la Grande Terre).

L’influence relative de chaque variable environnementale sur la distribution potentielle
des espèces estimée par les modèles est présentée dans 3.1. Les variables les plus impor-
tantes sont l’altitude, la pluviométrie et le substrat qui expliquent environ 60% de la
variance. Néanmoins, le poids des alizés, de l’altitude, des précipitations et du substrat
varie considérablement d’une espèce à l’autre.

Les distributions potentielles de la majorité des espèces couvrent de larges amplitudes
environnementales. En effet, 68% des espèces ont une amplitude altitudinale potentielle
supérieure à 1500m (soit 93% du gradient altitudinal), 77% sont distribuées sur un in-
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tervalle de pluviométrie supérieur à 3000 mm (soit 75% du gradient de précipitations) et
plus de 80 % de ces espèces sont distribuées sur les trois types de substrats (3.2b-d).

Table 3.1 – Contributions relatives (en %) des variables environnementales dans les
modèles de distribution potentielle des espèces (SDM).

alizés altitude cti ensoleillement pente pluviométrie substrat

minimum 0.000 1.74 0.000 0.000 0.000 4.831 0.000
1er quartile 8.233 10.31 5.041 5.323 6.034 11.363 8.8831er

mediane 11.577 16.23 5.926 6.589 7.586 16.590 16.107
moyenne 16.542 21.14 7.039 7.572 8.358 19.606 19.744

3e quartile 20.075 29.42 7.699 8.660 9.796 26.783 27.303
max 75.596 62.69 51.833 30.447 22.496 60.410 66.081

ecart type 12.590 13.656 3.857 3.494 3.257 10.366 13.333

L’amplitude environnementale des SDM est significativement reliée à l’aire de distri-
bution potentielle et au nombre d’occurrences des espèces (3.2). Les corrélations les plus
fortes sont entre l’amplitude pluviométrique et l’aire des SDM (r = 0.44), entre le nombre
de substrats occupés et l’aire des SDM (r = 0.31) et entre le nombre de substrats occupés
par les SDM et le nombre d’occurrences des espèces (r = -0.35).

3.2.2 Lien entre le nombre d’occurrences par espèce et leurs

aires de distribution potentielles

Le test de corrélation de Pearson entre le nombre d’occurrences par espèces et l’aire de
distribution géographique potentielle des espèces indique une corrélation négative modérée
(r = -0.141, p-value = 2.25e-06). L’effort d’échantillonnage a donc un faible effet sur les
aires de distribution produites par les SDM. Le test de corrélation de Pearson entre l’aire
d’occupation des espèces obtenue selon la méthode AOO à partir des occurrences et leur
aire de distribution potentielle indique une très faible corrélation négative (r = -0.059,
p-value = 0.048). L’aire occupée par les occurrences a donc une faible influence sur l’aire
de distribution potentielle produite par les SDM.
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Figure 3.2 – Distribution des aires géographiques (a) et des amplitudes environnemen-
tales de la distribution potentielle des espèces (modèles bSDM)
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Table 3.2 – Tests de corrélation de Pearson entre l’amplitude environnementale poten-
tielle des espèces estimée par les modèles (bSDM), les aires de distribution géographique
potentielle (bSDM) et le nombre d’occurrences des espèces. Seules les trois variables en-
vironnementales qui contribuent le plus aux modèles sont considérées.

Aire de distribu-
tion

géographique
potentielle

Nombre d’occurrences

coefficient de
corrélation

p-value coefficient de
corrélation

p-value

Amplitude altitudi-
nale potentielle

0.17 5.393e-09 -0.02 0.4179

Amplitude pluviomé-
trique potentielle

0.44 < 2.2e-16 -0.13 2.585e-05

Nombre de substrats
potentiellement occu-
pés

0.31 < 2.2e-16 -0.35 < 2.2e-16
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3.3 Distribution de la richesse spécifique potentielle

3.3.1 Description des patrons de richesse potentielle

Les valeurs de richesse du SSDM obtenues avec la méthode binaire (i.e. bSSDM) (3.3)
sont beaucoup plus élevées que les valeurs du SSDM obtenues en utilisant la méthode
probabiliste intégrant un filtre de dispersion (i.e. pSSDM-d) (3.4). En effet, le modèle
bSSDM produit une richesse moyenne de 168 [2-677] espèces/ha tandis qu’elle n’est que
de 133 [16-357] espèces/ha avec le modèle pSSDM-d.

Cependant, les zones les plus riches se localisent sensiblement dans les mêmes secteurs
indépendamment du modèle utilisé (3.3c et 3.4c) mais avec des valeurs plus élevées pour
le bSSDM. Dans les deux SSDM, la pluviométrie est, de très loin, la variable la plus
explicative, suivie des alizés et de l’altitude (1.3a). Le type de substrat exerce aussi un
effet significatif sur le richesse dans les deux modèles (1.3b). Le substrat ultramafique
concentre davantage d’espèces.

3.3.2 Description des patrons de richesse par rapport aux mi-

lieux de vie (Holdridge [1947])

Distribution de la richesse sur chaque milieu

Sur le milieu sec, la richesse est bornée à moins de 200 espèces (97% et 99.8% des
valeurs) tandis qu’elle peut atteindre plus de 600 espèces/ha sur le milieu très humide
(3.5).

Discrimination des zones les plus riches par les milieux de Holdridge

La majorité des zones les plus riches se situe dans les milieux humides (65.6 et 71.3 %)
et très humide (30.7 et 24.4% , 3.5b-c). Cependant, le milieu très humide ne représente
que 10.5% de la Grande Terre mais comprend entre 24 et 30% des zones les plus riches
selon le modèle SSDM considéré (3.4). Au contraire, le milieu sec qui représente plus de
20% du territoire comprend moins de 5% des zones les plus riches (3.4).
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Figure 3.3 – Distribution potentielle de la richesse (résolution 1 ha) obtenue avec le
modèle binaire (bSSDM) (a). Distribution de la richesse par ha (b). Distribution des 20%
d’hectares les plus riches (c).
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Figure 3.4 – Distribution potentielle de la richesse (résolution 1 ha) obtenue avec le
modèle binaire (pSSDM-d) (a). Distribution de la richesse par ha (b). Distribution des
20% d’ha les plus riches (c).
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Table 3.3 – Coefficients de corrélation de Pearson entre la richesse spécifique à l’hectare
et les variables environnementales quantitatives. Toutes les corrélation sont significatives
( p-value < 2.2e-16), en gras les coefficients supérieurs à 0.40 en valeur absolue (a), tests
de Kruskal-Wallis entre la richesse spécifique à l’hectare et le type de substrat et richesse
spécifique à l’hectare moyenne en fonction des substrat (b).

(a) bSSDM pSSDM-d

altitude 0.232 0.250
pente 0.057 0.184
cti -0.037 -0.116

alizés -0.275 -0.327
ensoleillement 0.125 0.061
pluviométrie 0.752 0.782

(b) bSSDM pSSDM-d

Chi-2 428913 469716
ddl 2 2

p-value < 2.2e-16 < 2.2e-16
Richesse moyenne à l’ha sur le substrat calcaire 92.3 83.8

Richesse moyenne à l’ha sur le substrat ultramafique 262.6 178.8
Richesse moyenne à l’ha sur le substrat volcano-sédimentaire 121.2 111.2
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Figure 3.5 – Distribution géographique des milieux de vie (Holdridge) (a), répartition des
20% d’hectares les plus riches sur les trois milieux pour les deux modèles SSDM (bSSDM
et pSSDM-d) (b-c), distribution de la richesse par hectare sur chacun des milieux de vie
(Holdridge) pour les deux modèles (d-i).
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Table 3.4 – Proportions des 20% d’hectares les plus riches dans les différents milieux de
Holdridge

Milieu sec Milieu hu-
mide

Milieu très
humide

Proportion sur la Grande Terre
(en %)

22,8 66,70 10,5

Proportion des 20% d’hectares les
plus riches (bSSDM) dans le mi-
lieu (en %)

4,7 65,6 29,7

Proportion des 20% d’hectares les
plus riches (pSSDM-d) dans le
milieu (en %)

4,5 71,3 24,2

4. Discussion

4.1 Patrons de distribution des espèces d’arbres en

Nouvelle Calédonie

Les résultats des modèles nous permettent en premier lieu de rejeter notre hypothèse
neutre et de confirmer que les conditions environnementales déterminent la distribution
géographique des espèces d’arbres en Nouvelle-Calédonie.

4.1.1 Une connaissance hétérogène de la niche réalisée

La connaissance actuelle des niches réalisées des espèces d’arbres de Nouvelle-Calédonie
est hétérogène sur le plan géographique, environnemental et taxonomique. De nombreux
taxons sont peu connus en raison de la révision de leur délimitation taxonomique (GGâteblé
et al. [2020]). Par ailleurs, les données comportent un biais d’observation important. En
effet, les espèces les plus communes sont rarement collectées et les espèces rares peuvent
être surreprésentées dans les jeux de données (Daru et al. [2018]). Ce biais peut conduire à
une relation inverse entre l’abondance dans le jeu de données et l’abondance réelle. Enfin,
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certaines zones de la Grande Terre n’ont jamais été prospectées, notamment les moins
accessibles, ce qui peut induire un biais sur la connaissance de la distribution environne-
mentale réelle des espèces (Loiselle et al. [2007]). Plusieurs méthodes d’échantillonnages
permettent de limiter ces biais, comme l’échantillonnage de l’ensemble d’un gradient en-
vironnemental qui peut se révéler plus efficace pour estimer la distribution des espèces
ayant des larges tolérances environnementales (Bazzichetto et al. [2023]). D’autre part,
l’estimation de la niche réalisée de certaines espèces peut être complexe en raison d’un très
faible nombre d’occurrences. En effet, une part non négligeable (plus de 15%) des espèces
ont moins de 20 occurrences. Cependant, les espèces très rares sont également rarement
observées, ce qui complique l’évaluation de leur distribution. Dans tous les cas, un faible
nombre d’occurrences induit des erreurs statistiques qu’il est difficile de compenser.
Néanmoins, la corrélation entre le nombre d’occurrences par espèces et la surface des
distributions potentielles est faible. Cela suggère que le nombre d’occurrences observées
n’a pas d’influence sur l’amplitude géographique potentielle. De plus, les espèces ayant
le plus d’occurrences n’ont pas forcément les plus grandes aires de distribution poten-
tielles. Le biais d’échantillonnage est assez indépendant des patrons de rareté/abondance
géographique (voire un biais d’échantillonnage positif).

4.1.2 Biais et limites des modèles utilisés

Dans notre étude, des modèles de distribution d’espèces (SDM) ont été utilisés pour
estimer les niches réalisées et déduire la distribution géographique potentielle de la richesse
spécifique. Il est tout de même important de relever les limites inhérentes à ces modèles.
Tout d’abord, nous devons considérer les prédictions des modèles comme potentielles. Elles
dépendent grandement de la qualité des données d’occurrences et des paramètres inhérents
aux modèles. Par exemple, un faible nombre d’occurrences diminue la fiabilité des modèles
(Qazi et al. [2022]). Ensuite, plusieurs travaux ont démontré que les SSDM surestiment
la richesse potentielle (Grenié et al. [2020], Velazco et al. [2020]) notamment en haute
altitude (Pouteau et al. [2015a]). Ces modèles qui se basent seulement sur des processus
déterministes liés à l’environnement abiotique (Hutchinson [1957]) peuvent être modifiés
pour prendre en compte d’autres facteurs qui influencent la distribution des espèces et
donc intégrer l’influence des processus de dispersion décrits par la théorie neutre de la
biodiversité (Hubbell [1997], Hubbell [2005]).
Nous avons choisi d’intégrer un filtre de capacité de dispersion (filtre abiotique) et un filtre
biotique de capacité d’accueil du milieu à notre modèle. Le second modèle de distribution
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de la richesse que nous avons utilisé, intègre ces deux filtres (pSSDM-d). Ce modèle prédit
bien des valeurs de richesse beaucoup plus faibles, malgré des patrons géographiques et
environnementaux similaires. Néanmoins, la richesse maximale observée sur les parcelles
du réseau NC-PIPPN se situe autour de 100 espèces/ha (Ibanez et al. [2018], Pouteau
et al. [2019]), ce qui reste très inférieur à la richesse prédite par nos modèles et de fait,
renforce l’idée que d’autres filtres, que ceux strictement déterministes, interviennent dans
la réalisation de la niche des espèces.
De plus, nous pouvons discuter de la méthode utilisée dans cette étude pour modéliser le
filtre de dispersion. La valeur de 20 km est appliquée arbitrairement pour chaque espèce.
Nous aurions pu calculer la distance moyenne entre les plus proches occurrences voisines
pour chaque espèce, mais le biais de l’effort d’échantillonnage est important (Allouche
et al. [2008]). Pour améliorer la qualité prédictive des modèles, nous pourrions ajouter
davantage de processus qui limitent l’aire de distribution des espèces comme la distance
à la lisière, la compétitivité, la croissance, la durée de vie.

4.1.3 Des espèces à tendance ubiquiste

Les variables environnementales qui influencent le plus les distributions potentielles
des espèces sont l’altitude, les précipitations et le type de substrat. La majorité des espèces
sont potentiellement distribuées sur une grande partie des gradients environnementaux.
Ces espèces d’arbres seraient alors ubiquistes vis à vis de ces conditions environnemen-
tales. De plus, la surface de distribution potentielle des espèces est corrélée positivement
à leur amplitude environnementale potentielle, notamment concernant la pluviométrie.
Les espèces qui occupent une grande partie du territoire seraient tolérantes vis à vis des
précipitations, donc vis à vis des différentes conditions de disponibilité hydrique. Tou-
tefois, une partie des espèces sont potentiellement présentes sur un faible gradient de
précipitations. Leur distribution géographique peut donc être limitée par le filtre envi-
ronnemental de l’aridité, elles seraient adaptées pour se développer uniquement sur ces
milieux (Blanchard et al. [2019], Ibanez et al. [2016]). Le fait que les modèles prédisent
des distributions environnementales similaires entre les espèces est surprenant au vu des
forts gradients environnementaux et du taux de micro-endémisme en Nouvelle-Calédonie.
En comparaison, les forêts tropicales amazoniennes comprennent une minorité d’espèces
très communes et largement distribuées (ter Steege et al. [2013]). Cette distribution po-
tentielle en Nouvelle-Calédonie peut être expliquée par une adaptation de la majorité des
espèces aux gradients environnementaux ou par le fait que les modèles surestiment ces
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distributions environnementales.

Bien que la majorité des espèces soit largement distribuée, peu d’espèces sont très
restreintes géographiquement et vis à vis des conditions environnementales. Ces espèces
peuvent être limitées par deux critères de rareté de Rabinowitz (1981) : la taille de la
niche environnementale et la distribution géographique. Elles peuvent être limitées par
les deux critères cumulés, elles sont alors distribuées sur des zones restreintes géogra-
phiquement et ayant des conditions environnementales limitantes. Mais des espèces rares
géographiquement peuvent être distribuées sur des larges gradients environnementaux et
inversement.

4.2 Patron de distribution de la richesse d’arbres en

Nouvelle Calédonie

4.2.1 Richesse d’arbres hétérogène sur le territoire

Nos résultats indiquent que la richesse potentielle des forêts néo-calédonienne est cor-
rélée à des variables environnementales liées au climat, à la topographie et au sol. En
particulier, la pluviométrie et le type de substrat ont un effet significatif important sur
la richesse. Les potentielles aires les plus riches occupent des zones soumises à une forte
pluviométrie et s’étendent généralement sur un substrat ultramafique. Ce résultat est co-
hérent avec la richesse observée en Nouvelle-Calédonie. Le substrat ultramafique tend à
accueillir une flore diversifiée et endémique (Isnard et al. [2016]).
Les milieux de vie bioclimatiques de Holdridge discriminent largement la richesse estimée
à l’hectare. Les hectares les plus riches se situent sur les milieux humide et très humide. De
plus, le milieu très humide concentre une majorité des hectares les plus riches au regard
de la surface qu’il occupe. Au contraire, la richesse est faible et peu variable sur le milieu
sec. Les milieux humides et très humides (Holdridge [1947]) ont des valeurs très élevées
de taux d’humidité, de précipitations annuelles, et de potentiel d’évapotranspiration. Ces
conditions sont favorables à une majorité d’espèces. Ce résultat est en adéquation avec les
patrons globaux de diversité (Gaston [2000]) qui décrivent par exemple que la richesse en
espèces augmente avec les précipitations annuelles, la température en été et le potentiel
d’évapotranspiration.
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4.2.2 Implications pour la conservation

La Nouvelle-Calédonie est soumise à un fort enjeu de conservation de la végétation
dû à son taux d’endémisme et aux menaces qui pèsent sur les forêts (Jaffre et al. [1998],
Ibanez et al. [2019]). Il serait logique d’orienter la conservation des forêts vers les zones les
plus riches. Cependant, conserver le plus grand nombre d’espèces potentielles à l’hectare
ne garantit pas de conserver les espèces les plus menacées ni les milieux les plus menacés,
comme la forêt sèche située sur la côte ouest qui a perdu plus de 95% de sa surface
originelle (Gillespie and Jaffré [2003]) et dont la richesse floristique est la plus faible de
nos modèles. De plus, des espèces très spécialisées ou micro-endémiques qui se distribuent
sur des zones peu riches, ont une valeur de conservation importante (Wulff et al. [2013],
Jaffre et al. [1998]) . La conservation peut aussi être orientée en se basant sur d’autres
métriques de mesures de la diversité comme la diversité bêta (Condit et al. [2002]). Pour
être efficace à l’échelle régionale , l’identification de zones prioritaires de conservation
nécessite donc une réflexion plus complexe que la simple délimitation des zones les plus
riches.
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Annexes

● Annexe 1 : Résultat des tests de corrélation de Pearson entre chaque variables
environnementales deux à deux. Dans la partie haute à droite : les coefficients de
corrélations, dans la partie basse à gauche : les p-value correspondantes. En gras
les coefficients supérieurs à 0.40.
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● Annexe 2 : Présentations des valeurs des variables environnementales.

valeur min valeur max valeur moyenne valeur médiane

altitude en m
1.000000 1600.00000 144.074400 49.000000

pente en %
0.000000 200.96841 28.531700 25.885872

cti (sans unité)
4.117044 23.06746 7.389927 6.814265

alizés en km
0.000000 69.32706 22.869942 21.397787

ensoleillement
en kWh/m2

744656.250000 1939088.87500 1562520.849821 1588895.250000

pluviométrie en
mm/an

468.334442 4803.23682 1829.982633 1737.060791

substrat variable catégorielle : volcano-sédimentaire, utltramafique et calcaire

● Annexe 3 : Informations complémentaires sur le package SSDM
Paramètres par défaut fixés pour les 9 types de modèles :

- GLM : epsilon 10e-08, maximum d’itération 500
- GAM : epsilon 10e-08, maximum d’itération 500
- RF : nombre d’abres 2500, taille minimale du noeud terminal 1
- MARS : degré d’intercation 2,
- GBM : nombre total d’arbres à fixer 2500, nombre minimal d’observation dans les

noeuds terminaux fixés à 1, nombre de validation croisée 3, nombre de validation
croisées à réaliser 1e-03 (seuil shrinkage)

- CTA : minimum du nombre d’observation dans les noeuds terminaux 1, nombre de
validation croisée 3

- MAXENT : paramètres par défaut de la fonction R maxent
- ANN : maximum d’itération 500, rest des paramètres par défaut de la fonction nnet :

poid 1, weight decay 0, optimisation tracée
- SVM : epsilon 1e-08, k fold de validation croisée si k>0 donc taux fiabilité 3

Le calcul des pseudo absences (dans le cas d’un jeu de données de présence uniquement)
Par défaut dans la fonction ( PA = NULL), la stratégie de sélection (random ou disk
selection) des pseudo absences par rapport aux algorithms algorithme est choisie selon les
recomandations de Barbet-Massin et al. (2012). Ces recommandations reposent sur la
sélection aléatoire de cellule ou les espèces ne sont pas présentes.



Nombre de speudo-absences sélectionnées : 1000 pour GLM,GAM, MARS ; même nombre
que les présences pour CTA,GBF,Maxent,ANN,RF et SVM ( voir Pouteau et al. 2019)

Paramètres par défaut de fonction modeling ou ensemble modeling :
- choix tdu type d’algorithmes : nous les avons tous sélectionnées
- méthodes assurer indépendance entre jeu d'entraînement et d’évaluation
- cv : méthode de validation croisée
- cv.param : proportion du jeu de données utilisée pour le calibrage du modèle (0.7,

0.3)
- metric : SES , pour calculer le seuil de passage en binaire
- axes.metric : ‘Pearson’ pour évaluer l’importance relative des variables aux modèles,

corrélation entre les prédictions du modèle et le modèle sans la variable
- ensemble.metric : AUC, méthode d’évaluation des modèles
- ensemble.tresh : seuil de l’AUC pour sélectionner ou non les modèles
- weight : T, SDM pondérés par l’AUC
- rep : 10 pour chaque algorithme

La fonction load_env permet de charger un dossier comprenant tous les raster des variables
environnementales explicatives

Un tri sur les occurrences est réalisé par la fonction load_occ : 1 seule occurrence par
cellule par espèce est retenue, pour correspondre à la résolution des raster, ne sont
conservées que les espèces avec au moins 4 occurrences.

Paramètres de a fonction qui compile les SDM (stacking) :
- méthode : pSSDM (addition des probabilités de présence), bSSDM (passage en

binaire, par défaut selon la méthode SES (Sensibilité = Spécificité), d’autres
méthodes

- méthode pour produire la carte endémisme : par défaut WEI (Weighted Endemism
Index) et binaire

- range : zone tampon autour des occurrences qui comprend présence potentielle
maximale (filtre dispersion),

Le range peut être fixé en calculant la moyenne de la distance entre les occurrences les plus
proches (plus proche voisin) pour chaque espèce (4.8-3.8km pour notre jeu de données).
Nous avons décidé de nous baser plutôt sur la valeur utilisée par Pouteau et al 2019
(18,2km) et à dire d’experts de choisir 20km.

● Annexe 4 : Evaluation des modèles (sur tous les SDM)

seuil
passage en
binaire

(méthode
SES)

AUC taux
d’omission sensitivité specificité

proportion
d’estimatio
n correcte

Kappa

min 0.0890 0.7500 0.0000 0.5000 0.5000 0.5000 0.0000

1er quartile 0.3228 0.7923 0.1378 0.7908 0.7899 0.7891 0.4363

mediane 0.3536 0.8224 0.1789 0.8211 0.8197 0.8193 0.4833



moyenne 0.3648 0.8361 0.1680 0.8320 0.8282 0.8288 0.4957

3e quartile 0.3932 0.8636 0.2092 0.8622 0.8581 0.8585 0.5467

max 0.6940 0.9978 0.5000 1.2000 0.9940 0.9954 0.9761

ecart type
0.0655234
0

0.0573037
0

0.0612793
2

0.0612793
2

0.0577502
8

0.0578044
7

0.1019182
9

● Annexe 5 : Tableau du détail du jeu de données : nombre de familles avec le nombre
d’espèces et d’occurrences associées du jeu de données.

Liste des familles
Nombre
d’espèces

Nombre
d’occurrences

1 Acanthaceae 1 10

2 Amborellaceae 1 221

3 Anacardiaceae 12 833

4 Annonaceae 9 975

5 Apiaceae 2 124

6 Apocynaceae 26 3667

7 Aquifoliaceae 1 883

8 Araliaceae 40 5397

9 Araucariaceae 18 3098

10 Arecaceae 29 2767

11 Asparagaceae 1 69

12 Atherospermataceae 1 179

13 Balanopaceae 7 620

14 Bignoniaceae 4 520

15 Boraginaceae 1 10

16 Burseraceae 6 266

17 Calophyllaceae 3 539

18 Cannabaceae 5 286

19 Cardiopteridaceae 2 308

20 Casuarinaceae 10 1602

21 Celastraceae 8 1545

22 Chloranthaceae 2 179

23 Chrysobalanaceae 4 238

24 Clusiaceae 12 3506

25 Combretaceae 6 93

26 Cornaceae 1 111



27 Corynocarpaceae 1 114

28 Cunoniaceae 50 8831

29 Cupressaceae 5 290

30 Cyatheaceae 6 934

31 Dicksoniaceae 3 281

32 Dilleniaceae 8 2997

33 Ebenaceae 25 3407

34 Elaeocarpaceae 36 3178

35 Ericaceae 5 4702

36 Erythroxylaceae 1 228

37 Escalloniaceae 5 172

38 Euphorbiaceae 28 3714

39 Fabaceae 29 2140

40 Gentianaceae 1 236

41 Gesneriaceae 4 161

42 Goodeniaceae 4 871

43 Hernandiaceae 3 404

44 Lamiaceae 11 877

45 Lauraceae 30 2287

46 Lecythidaceae 4 117

47 Linaceae 4 264

48 Loganiaceae 1 97

49 Lythraceae 2 21

50 Malvaceae 21 1324

51 Meliaceae 13 2061

52 Metteniusaceae 1 312

53 Monimiaceae 6 954

54 Moraceae 25 1789

55 Myodocarpaceae 12 1975

56 Myricaceae 1 90

57 Myrtaceae 135 15969

58 Nothofagaceae 5 305

59 Nyctaginaceae 3 144

60 Olacaceae 2 142

61 Oleaceae 7 1473

62 Oncothecaceae 2 249

63 Pandanaceae 13 997



64 Paracryphiaceae 12 581

65 Phellinaceae 5 1010

66 Phyllanthaceae 7 1199

67 Phytolaccaceae 1 52

68 Picrodendraceae 15 2234

69 Pittosporaceae 17 2045

70 Podocarpaceae 14 2828

71 Primulaceae 32 2096

72 Proteaceae 27 3694

73 Putranjivaceae 1 166

74 Rhamnaceae 3 1238

75 Rhizophoraceae 8 538

76 Rubiaceae 41 5085

77 Rutaceae 30 2541

78 Salicaceae 20 1759

79 Santalaceae 5 413

80 Sapindaceae 52 5697

81 Sapotaceae 85 6978

82 Simaroubaceae 4 183

83 Solanaceae 2 128

84 Stemonuraceae 2 461

85 Strasburgeriaceae 1 86

86 Symplocaceae 6 506

87 Taxaceae 1 123

88 Thymelaeaceae 7 1911

89 Trimeniaceae 1 53

90 Urticaceae 3 50

91 Verbenaceae 1 141

92 Violaceae 2 189

93 Winteraceae 15 670
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