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RESUME

De nombreux arbres de foréts tropicales présentent des répartitions spatiales agrégées dont le
déterminisme et la dynamique soulévent de multiples questions touchant le fonctionnement
global de ces écosystémes.

Le Wacapou (Vouacapoua americana Aublet), espece climacique de forét tropicale humide
de Guyane, présente une répartition spatiale agrégée complexe. L’¢étude de la dynamique
spatiale de l'espéce a été abordée au niveau populationnel, sur trois sites en forét naturelle et
pour des échelles allant jusqu'a 1 km. Les relations spatiales entre les individus a différents
stades du cycle de vie ont été¢ analysées au moyen de méthodes basées sur les processus
ponctuels, notamment basées sur la métode de Ripley et ses dérivées.

Les résultats obtenus ont permis de mettre en évidence une inhibition de la régénération pour
de fortes densités d’adultes. La dissémination de I’espece s'effectuant & courte distance, le
recrutement est limité aux bordures des agrégats qui apparaissent comme une juxtaposition de
pseudo-cohortes. Des disséminations rares a longues distances, permettant la mise en place de
nouveaux agrégats, occupent aussi une place importante dans la stratégie de colonisation de
I’espece.
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INTRODUCTION

« Rome, 8 ao(t - La destruction du couvert forestier continue, mais selon toute vraisemblance, le taux
de déforestation est en train de diminuer, annonce aujourd'hui I'Organisation des Nations Unies pour
I'alimentation et I'agriculture (FAO) » .

D’apres ce communiqué de presse de la FAO datant de ’année 2000, la déforestation dans les
pays en développement a baiss¢ de 10 % durant les années 1990-2000 par rapport aux années
1980-1990 (données FAO- Forest Resource Assessement 2000). Ces résultats encourageants
sont encore insuffisants car durant la derniére décennie plus de 90 millions d’hectares de forét
tropicales ont disparu.

Une des solutions envisagées pour ralentir la destruction de ces foréts réside dans une
meilleure valorisation des ressources qu’elles peuvent produire. Cette valorisation pourrait
diminuer la pression exercée sur ces écosystémes pour leur conversion en terres agricoles, a
priori plus rentables (Nasi et Forni 2003). Valorisation des ressources et conservation des
foréts tropicales sont donc intimement liées. Ceci est particuliérement vrai, dans le cas de la
ressource en bois. La mise en place d’aménagement forestier et 1’application de régles de
sylviculture, permettant un renouvellement en qualité et en quantité de la ressource en bois
permettra de conserver une grande partie des composantes de ces écosystemes complexes.
L’¢élaboration de ces outils de gestion implique une meilleure connaissance du fonctionnement
de ces écosystémes et constitue un enjeu de la recherche forestiere tropicale.

Les foréts tropicales abritent de trés nombreuses especes et sont, de ce point de vue, parmi les
¢cosystemes les plus riches de notre planéte (Loizeau 1992). Cette caractéristique est
I’obstacle le plus important pour la compréhension de leur fonctionnement. Les multiples
interactions des espéces entre elles et avec leur milieu font de ces foréts des écosystémes
extrémement complexes.

Devant cette complexité, une des démarches adoptée est I’étude de la dynamique d’espéces
cibles, choisies pour leur intérét commercial et/ou écologique. L’ensemble des individus
d’une I’espéce est considéré comme une population évoluant dans son milieu naturel. A partir
d’un pool d’individus reproducteurs, I’espece interagit avec le milieu et différentes especes
animales et végétales, afin de mettre en place une nouvelle génération d’individus matures. La
dynamique de ’espéce résulte de ’ensemble des mécanismes qui interviennent dans ce
renouvellement. L’espéce est donc étudiée sur I’ensemble de son cycle de vie (Hartshorn
1972 in Debroux 1998). Notre étude s’inscrit dans cette optique.

Parmi les caractéristiques écologiques d’une espéce, la répartition spatiale de ses individus
occupe une place particuliere. Elle est le résultat des interactions de l’espéce avec son
environnement abiotique (préférence édaphique, adaptation a différentes intensités
lumineuses) et biotique (compétition interspécifique, prédation et dissémination par les
animaux). Mais c’est aussi une caractéristique importante de sa biologie. La répartition
spatiale des individus peut conditionner la maniére dont I’espéce utilise les ressources du
milieu (compétition intraspécifique), comment elle est elle-méme utilisée comme ressources
(prédation densité —dépendante). Le type de répartition spatiale des adultes occupe une place



essentielle dans I’ensemble des processus de reproduction de ’espeéce (Dale 1999). Aussi
I’¢tude de la dynamique spatiale d’une espece peut apporter des éléments déterminants a la
compréhension du fonctionnement global et des processus biologiques particuliers de cette
espece.

En forét tropicale, la plupart des études sur les répartitions spatiales d’arbres font apparaitre la
prédominance des répartitions agrégées (Hubbell 1979; Collinet 1997; He, Legendre et al.
1997; Condit, Ashton et al. 2000). Pour de nombreuses espéces, ces répartitions ne peuvent
étre interprétées a partir des caractéristiques simples de leur écologie (préférences édaphiques,
distances de dissémination)(Collinet 1997) et semblent étre le résultat de 1’interaction de
nombreux mécanismes (He, Legendre et LaFrankie 1997).

L’objectif de notre étude est d’essayer de comprendre la dynamique de la répartition d’une de
ces especes, le Wacapou (Vouacapoua americana, Aublet). C’est une espece de forét mature
du plateau des Guyanes (Schulz 1960; Sabatier et Prévost 1990). Elle présente des
caractéristiques botaniques et morphologiques qui rendent son indentification rapide et sire,
et elle a déja fait I’objet de nombreuses ¢tudes (Schulz 1960; Sabatier 1983; Forget 1988;
Loubry 1994; Chauvet 2001; Dutech 2001; Jansen 2003). D’autre part, son bois présente une
valeur marchande au Brésil, au Surinam et en Guyane, ce qui ajoute un enjeu économique a
I’é¢tude de son écologie. Son exploitation excessive , principalement au Brésil, en font une
espece menacée dans ce pays (d’aprés 'IBAMA Instituto Brasileiro do Meio Ambiente e dos
Recursos Naturais Renovoveis)

Le Wacapou présente une répartition spatiale agrégée de ses individus installés (diameétres de
plus de 10 cm a hauteur de poitrine, dhp) organisée sur plusieurs échelles (Schulz 1960,
Collinet 1997) : des agrégats de quelques dizaines de metres de rayon, sont groupés en plaque
de moins de lkm de diamétre, et les plaque elles-mémes forment des ensembles plus
important de plusieurs kilometres de diametres entre lesquelles le Wacapou est peu présent.
En forét tropicale, les études sur la dynamique de la répartition spatiale d’une espéce se sont
intéressées aux variations de la structure spatiale entre différents stades du cycle de vie. Ces
travaux concernent généralement de petites surfaces, inférieures a 5 ha (Sterner et Ribic
1986 ; Itoh, Yamakura et al. 1997 ; Yamada et Suzuki 1997 ; Barot, Gignoux et al. 1999 ;
Connell et Green 2000; Debski, Burslem et al. 2000 ). Une étude rassemble des données sur
22,5 ha pour le peuplement adulte (Gavin et Peart 1997), mais ’espéce présente une
répartition régulicre et se trouve en faible densité.

L’originalité de notre travail est de s’intéresser a la dynamique de I’espeéce choisie a I’échelle
d’un ¢élément de cette structure, la « plaque » (Collinet 1997)(ici, comme dans tout le texte, le
mot échelle est employ¢ au sens « d’ordre de grandeur » et non dans celui des cartographes).
L’objectif de ce travail sera donc d’essayer de comprendre quelle est la dynamique des
plaques de wacapous. Sont-elles en équilibre ? Comment se régénerent-elles, par les bordures
ou par le centre ? Ont-elle une dynamique d’expansion ? Quels facteurs déterminent leurs
limites ?

Ce document est organisé en huit parties. Dans un premier chapitre, nous présenterons le
cadre physique (la Guyane) et le cadre scientifique de notre étude. Nous détaillerons les
¢léments connus de 1’écologie du Wacapou ainsi que les raisons ayant motivé le choix de
cette espece. Puis la démarche suivie afin d’étudier la dynamique spatiale du Wacapou, sera
exposée. Apres avoir présenté les méthodes d’analyses statistiques utilisées (chapitre II), et
décrit les données et les protocoles d’inventaire (chapitre I1I), nous étudierons de manicre
détaillée les structures de la répartition des individus adultes au sein des plaques de wacapous
étudiées (chapitre 1V). L’analyse de la répartition spatiale des diametres dans les plaques
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(chapitre V), I’étude des relations spatiales jeunes—adultes (chapitre VI) et la répartition des
arbres morts du peuplement installé (chapitre VII) nous permettront de proposer des
hypothéses sur dynamique des structures spatiales observées et sur les mécanismes impliqués
dans cette dynamique. Dans un dernier chapitre, nous discuterons I’ensemble des résultats
obtenus ainsi que leurs conséquences pour la gestion sylvicole de l’espéce; puis des
perspectives possibles a ce travail seront proposées (chapitre VIII). Nous conclurons sur les
apports de cette étude a la compréhension du fonctionnement global de I’espéce, et sur les
réflexions que les résultats spécifiques du Wacapou peuvent apporter a des débats plus larges
sur la dynamique des foréts tropicales humides.
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Chapitre 1 PRESENTATION DU CADRE PHYSIQUE
ET SCIENTIFIQUE

I.1 La Guyane

[.1.1 Géographie et climat

La Guyane frangaise se situe au nord de I’Amérique du sud, sur la cote Atlantique, entre le
Surinam et le Brésil. Placée entre 2° et 6° de latitude Nord, son climat est équatorial mais
soumis a un régime de saison sous I’influence du déplacement de la zone intertropicale de
convergence (ZIC) (zone de basse pression ou convergent les alizés). Deux saisons se
différencient par de grandes différences de précipitations :

- la saison des pluies de novembre a juillet avec un minimum de pluie en mars (le petit été de
mars) et un maximum en mai-juin autour de 400mm

- la saison séche d’aolt a octobre avec des précipitations mensuelles faibles autour de
100 mm.

Le maximum de précipitations annuelles (4000mm) se trouve a I’est de la Guyane sur la
fagade atlantique. Les précipitations diminuent suivant un gradient vers le Sud et I’Ouest. On
observe parfois moins de 2000 mm a I’extréme ouest de la Guyane sur la cote atlantique. Les
variations interannuelles peuvent étre importantes et certaines années seches peuvent faire
apparaitre des risques de déficit en eau pour les plantes.(Alexandre 1989).

La température se situe autour de 26°C sur I’année et varie peu. Les amplitudes journali¢res
ne dépassent pas 12°C.

[.1.2 Géologie et relief

La Guyane fait partie d’une unité géologique qui englobe les trois Guyanes (Guyana,
Surinam, Guyane frangaise), une partie du Brésil (I’Amapa), et jusqu’a 1’Orénoque au
Venezuela. 1l s’agit d’un socle de granite et de schiste du primaire : le “ bouclier des
Guyanes ”. Cette unité géologique forme des bassins versants entre celui de I’Orénoque au
Venezuela et celui de I’Amazone au Brésil, et présente donc des fleuves qui se jettent dans
I’océan Atlantique. Des formations alluvionnaires récentes forment une bande coticre de
largeur variable sur toute la facade atlantique.

L’ensemble du territoire guyanais ne dépasse pas 800 m d’altitude, cependant la topographie
est accidentée. L’ érosion du bouclier par le réseau hydrographique a formé une multitude de
collines. L’¢étude de Paget (1999) sur le relief du bas des bassins versants de la Counamama et
du Sinnamary montre une variabilité importante de la forme, de la taille et de ’agencement
des interfluves. Selon le substrat géologique, la variabilit¢ du modelé est plus ou moins
importante.
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[.1.3 Pédologie des sols sur socle

La plupart des sols sur socle en Guyane sont de type ferrallitique : sous climat tropical, le
lessivage important des sols se traduit par une altération presque compléte des minéraux de la
roche mere. Les sols sont composés de trois horizons principaux :
- les altérites se développent au contact de la roche mére ; ce sont des horizons argilo-
limoneux compacts et peu perméables ;
- ces couches sont surmontées d’un horizon micro-agrégé fissurées pouvant atteindre
des épaisseurs importantes permettant une bonne infiltration et rétention de I’eau ;
- un horizon supérieur humifére réduit en raison de la dégradation rapide de la matiére
organique.

Sous climat a saison séche marquée, une cuirasse latéritique peut se former dans la partie
supérieure des altérites par précipitation du fer. Cette cuirasse peut étre morcelée ou continue,
dure et imperméable et peut atteindre plusieurs metres d’épaisseur.

En Guyane, sous le climat actuel les cuirasses subissent une érosion et un démantélement
progressif (Tardy 1994). On ne les trouve que localement, généralement sur le sommet des
reliefs les plus marqués.

Une surrection récente du socle a provoqué une érosion variable du sol par le réseau
hydrographique (Bigarella et Ferreira 1985, in Grimaldi et Riera 2001) et une différenciation
des propriétés physiques des sols suivant la pente. Boulet et a/ (1984) distinguent :
- en amont, des collines, des sols a drainage vertical libre (DVL) ; I’horizon micro-
agrégé est peu érodé et permet une bonne infiltration des eaux de pluie,
- dans la pente, I’épaisseur de 1’horizon micro-agrégé diminue progressivement, le
drainage devient superficiel et latéral ; ces sols sont dits a drainage vertical bloqué
(DVB).

En bas de pente se trouvent des sols hydromorphes, engorgés pendant une partie de 1’année.
Si I’engorgement est permanent, on parle de “ bas-fonds ”. Généralement la crique coule
directement sur les horizons imperméables. L'Annexe 1 présente le schéma d'une coupe
pédologique sur un versant typique sur socle guyanais (Barthés 1990).

La composition chimique varie peu entre les différents sols et la qualité reste médiocre : les
roches meres sont acides et les sols subissent un lessivage intense par les eaux de pluie.

[.1.4 Les formations végétales

La bande cotiére présente des formations variées : savane, marais, foréts marécageuses. Sur la
cote, des bancs d’alluvions charriées par les courants marins sont recouverts de mangroves.
Le reste de la Guyane (95 % de la superficie) est recouvert de forét primaire, forét dense
tropicale humide de plaine (Sabatier et Prévost 1990). Cette forét présente une trés forte
diversité d’arbres. Pour des espéces pouvant atteindre plus de 10 cm de diamétre, (Sabatier et
Prévost 1990) ont dénombré plus de 1050 especes différentes réparties en 68 familles. Aucune
espeéce ne forme des peuplements dominants et la composition floristique est trés variable
dans I’espace. Le cortege d’espeéces formant la volte et le sous-bois ont des différences
marquées. Egalement, (Sabatier et Prévost 1990) observe des variations de la composition
floristique a grandes échelles (quelques kilometres) pour les arbres de plus de 30 cm de
diametre. Il est possible de distinguer deux facies, le facies a Burseraceae et le facies a
Caesalpiniaceae, nommé en raison de I’importance trés contrastée de ces familles.
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I.2 Rappel des principales connaissances sur la dynamique spatiale des
especes en forét tropicale humide

Dans les paragraphes suivants, nous allons présenter quelques résultats et hypothéses
concernant les principaux facteurs pouvant influencer la dynamique spatiale d’une espéce.
Cette revue ne se restreint pas aux foréts tropicales humides. En effet, de nombreuses études
sur la répartition spatiale des especes concernent des écosystémes moins complexes ou
certains facteurs de la dynamique spatiale des arbres forestiers sont plus faciles a étudier.
Nous illustrerons certaines hypothéses par des résultats de la littérature en essayant de
quantifier la portée de chacun des facteurs.

Théoriquement, la présence d’une plante sur un site donné a une date donnée est le produit de
la probabilité de I’arrivée d’un individu sur le site, sous forme de diaspore, et de la probabilité
de sa survie sur ce site. Pour une espece donnée, I’ensemble des facteurs intervenant sur la
dissémination des graines et/ou sur la mortalité et la survie des individus a chacun des stades
de leur développement, sont des facteurs de la dynamique spatiale de 1’espéce.

L’influence d’un facteur peut se traduire par une agrégation, une régularisation ou une
répartition au hasard des individus d’une population. La caractérisation d’une répartition
spatiale dépend de I’échelle d’observation a laquelle on se place (Goreaud 2000). Pour notre
¢tude, nous nous placons a des échelles locales inférieures a une centaine d’hectares.

1.2.1 Facteurs responsables de la répartition des graines

1.21.1 Mode de dispersion et répartition spatiale des graines

En forét tropicale humide, les modes de dissémination sont complexes et les répartitions
spatiales des graines sont trés diversifiées. Ceci est dii en grande partie a la prépondérance des
especes zoochores (Howe et Smallwood 1982; Gautier-Hion 1985) qui représente plus de
80% des especes en forét primaire de Guyane (Sabatier 1983). Collinet (1997) en propose une
revue. Un mode de dissémination et le patron de graines associé¢ peuvent étre caractérisés par
trois composantes qui peuvent étre variables.

a). Distances de dissémination

Suivant le mode de dissémination et I’agent disperseur, les distances de dissémination sont
trés variables : de quelques metres pour les graines autochores, a plusieurs centaines de metres
pour des dispersions par des oiseaux ou des chauve-souris (Foresta (de), Charles-Dominique
et al. 1984).

b). Répartition des graines a 1’échelle du peuplement

La distance de dispersion et le type de répartition spatiale des adultes influent sur la
répartition des graines a 1’échelle du peuplement (Ribbens, Silander ef al. 1994).

Ces auteurs mettent en évidence une variation de la surface potentiellement colonisable par
une espece donnée (« stand recruitment limitation ») en fonction de la répartition des
individus adultes. Plus une répartition est réguliere (moins elle est agrégée) plus cette surface
sera grande.

Ceci se traduit sur I’homogénéité de la répartition des graines a 1’échelle du peuplement. Des
espeéces a dissémination courte peuvent avoir un patron des graines hétérogene si la densité
des adultes est faible ce qui est le cas de la trés grande majorité des arbres tropicaux. La
répartition des graines, agrégée autour des arbres adultes, peut conditionner la répartition des
stades plus agés. Pour des distances de dispersion tres courtes, la dissémination est un facteur
clef de la dynamique spatiale de I’espeéce a tous les stades de développement. En forét
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guyanaise, Collinet (1997) observe que 1’autochorie et la barochorie, sont liées a des
répartitions en agrégats des arbres établis (dhp > 10cm). Indépendamment de la distance de
dissémination, 1I’agrégation des graines peut étre liée a des sites de vie particuliers de 1’agent
disperseur : site de parade ou perchoirs de certains oiseaux, dortoirs de singes, gites de
chauves-souris

c. Répartition a 1’échelle du dépot

La répartition des graines peut aussi varier a toute petite échelle en fonction du mode de
dépot. (Howe 1989) distingue les espéces a graines éparpillées (scattered-dispersed species)
disséminées de manicre isolée ou par petits groupe de 2-3 graines, des espéces a graines
groupées par paquet (clump-dispersed species) pour lesquelles un nombre important de
graines est disséminé au méme endroit. Les graines éparpillées sont issues par exemple de
I’anémochorie, de la synzoochorie par les rongeurs, de I’endozoochorie par les chauves-souris
ou par les oiseaux. L’endozoochorie par les gros animaux, singes ou oiseaux, la synzoochorie
par les chauves-souris entrainent des dépdts de graines en paquet. L’autochorie et la
barochorie aboutissent au méme résultat par dépdts successifs.

1.21.2 Variabilité spatiale et temporelle du patron de graine d’une espece

Pour de nombreuses especes, la production de graines au niveau du peuplement est variable
dans le temps, en particulier dans le cas de fructifications massives. Des variations spatiales
de la production de graines peuvent aussi €tre mises en évidence (Steven (De) 1994 ;
Hammond et Brown 1998).

Le comportement des animaux influe de maniére importante sur le type de patron d’une
espece et ses variations dans 1’espace ou dans le temps (Charles-Dominique 2001b). Les
patrons de dissémination sont d’autant plus diversifiés que les espéces peuvent avoir plusieurs
modes de dissémination ou plusieurs agents disperseurs. Collinet (1997) note en particulier
pour les oiseaux que la superposition des dispersions de plusieurs espéces a perchoirs aboutit
a une homogénéisation du patron des graines. Des animaux peuvent aussi étre responsables de
dissémination secondaire. Charles-Dominique (2001a) en cite plusieurs exemples: des
rongeurs qui peuvent reprendre des graines agrégées par barochorie ou sous des gites des
chauves-souris (Forget 1993; Forget 1994; Forget, Milleron et al. 1998), des fourmis ou des
bousiers redispersent des graines contenues dans des déjections d’oiseaux ou de mammiferes
(Cockle 1997; Feer 1999).

La dispersion des graines d’une espéce donnée peut aussi varier en fonction de la phénologie
d’especes ayant les mémes agents disperseurs (Jansen 2003) et donc de la composition
floristique du site

1.21.3 Importance des mécanismes post-dispersion

Des mécanismes de post-dispersion doivent étre pris en compte pour estimer l'importance de
la dispersion ou de certain mécanisme de dispersion (Nathan et Muller-Landau 2000). Par
exemple, une dormance des graines peut conduire a la formation d’une banque de graines et
diminuer I’impact des variations temporelles de la dispersion. Une forte mortalité¢ densité
dépendante des graines peut réduire considérablement les hétérogénéités spatiales du patron
des graines.
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[.2.2 Facteurs de mortalité et de survie des jeunes stades

1.22.1 Mortalité spécifique des jeunes stades (Connell (1971) et Janzen 1970) et Howe
1989

Janzen (1970) et Connell (1971) font I’hypothese d’une mortalité spécifique des graines et des
plantules dépendantes de la distance au pied parent ou de la densité des jeunes individus.
Cette mortalité, due a des agents pathogenes et a des prédateurs, modifie la répartition initiale
des graines et entraine des recrutements maximums a une distance intermédiaire du pied
parent (Figure I.1)

Seed density or survivor density (1)
(d) J0A1uns pass jo Alljigeqoid

Distance from parent —

Figure 1.1 Effet de la mortalité spécifique des graines et des plantules dépendante de la distance au pied parent
ou de la densité de jeunes individus, d’apreés Janzen (1970). I : densité initiale de graines, P : probabilité de
survie, PRC : courbe de recrutement (« population recruitment curve »).

Une des conséquences de ces mécanismes serait de conduire, a terme, a une mise a distance
des adultes et une régularisation de leur répartition. L’échelle de cette mise a distance dépend
des distances de dispersion des graines et du caractere distance — ou densité dépendant de la
survie (Janzen 1970) : pour les mécanismes densité-dépendants, la courbe de survie varie en
fonction de la courbe de dispersion, aussi le recrutement, et la distance d’exclusion sont plus
sensibles aux variations du patron initial de dispersion.

De nombreuses études ont observé une mortalité plus importante des semis et des graines en
fortes densités ou une mortalité dépendante de la distance aux arbres parents (Clark et Clark
1984; Hammond et Brown 1998), cependant I’effet de mise a distance sur le patron des jeunes
arbres (Hubbell 1980; Schupp 1988; Condit, Hubbell ef al. 1992; Gilbert, Harms et al. 2001)
et a fortiori des individus adultes (Collinet 1997) reste controversé

Howe (1989) nuance les hypothéses de Janzen et Connell, en distinguant les espéces selon
leur type de dépot des graines. Pour Howe, les especes a graines disséminées en paquet, qui
concerne par exemple 1'endozoochorie par les singes ou la synzoochorie par les chauves-
souris, vont développer des mécanismes de résistance chimique ou mécanique contre les
facteurs de mortalit¢ densité-dépendants et pouvoir ainsi mettre en place des densités
importantes de plantules. Les répartitions résultantes pour les adultes seront fortement
agrégées. Les especes a graines éparpillées, especes anémochores, ou endozoochores par les
chauves-souris ou synrodontochores, ne développent aucun mécanisme particulier contre les
prédateurs, et suivent les hypothéses de Janzen-Connell.
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Collinet (1997) étudie les liens entre le mode de dépot de graine et la répartition des arbres
¢tablis. L'hypothése de Howe ne se vérifie que pour les especes autochores et barochores.
Pour les autres modes de dissémination on observe au moins un contre-exemple.

1.22.2 Influence du vecteur de dispersion sur la germination et la survie des graines

L’action de certains animaux disperseurs de graines, conduit a 1’amélioration des conditions
de germination et de survie des plantules voire augmente significativement le recrutement de
I’espéce (Howe et Smallwood 1982). On peut citer, par exemple, I’effet positif sur la
germination de I’enfouissement des graines par des rongeurs. Les graines enterrées échappent
a la prédation par des insectes ou d’autres mammiferes, et produisent la majorit¢ du
recrutement des plantules (Forget 1990).

1.2.3 Facteurs de mortalité et de survie communs a tous les stades de
développement d'une espéce

1.23.1 Influence de la structure spatiale des facteurs environnementaux sur les patrons
de survie

La germination des graines et la survie des jeunes plantules va dépendre des aptitudes et
exigences spécifiques vis-a-vis des facteurs environnementaux. La variation spatiale de ces
facteurs peut entrainer des variations spatiales importantes de la mortalité et de la survie des
jeunes arbres conduisant a une agrégation des individus. Leemans (1991) note ’influence de
“ safe site ” (Harper 1977 in Leemans 1991) sur I’agrégation des jeunes stades de Picea abies.

I1 est possible d’estimer la taille des agrégations engendrées par 1’échelle des variations des
facteurs environnementaux. Les paragraphes suivants reprennent les principaux résultats
connus en Guyane

Variations spatiales des facteurs édaphiques en Guyane

En forét guyanaise de « terre ferme » , le climat conduit a la formation de sols ferrallitiques
(cf. § 1.1.3) dont la différence de fertilit¢ va surtout dépendre du régime hydrique. La
profondeur du sol, la présence de cuirasses, son degré de démantélement et sa profondeur
vont entrainer des variations de conditions édaphiques (Paget 1999). La position
topographique peut étre un facteur important dans la différenciation des sols suivant ces
caractéristiques (cf. § 1.1.3) et I’échelle des variations va dépendre du type de modelé de
relief.

Cependant, I’impact de la topographie sur la différenciation des sols peut étre beaucoup moins
important suivant la nature de la roche mére (V. Freycon, comm. pers.). En particulier sur des
roches volcaniques, on peut observer des sols a drainage vertical libre sur presque 1’ensemble
du profil de pente.

Variations spatiales de la disponibilité en lumiere

En forét tropicale humide, plus de 1 % de la superficie sont concernées chaque année par une
ouverture du couvert. D’apres une étude de Durrieu de Madron (1994), la surface moyenne
des ouvertures est de 141 métres? et se situe dans un intervalle allant de quelques métres? a
pres de 1700 metres. La plupart des auteurs distinguent les ouvertures dues a la chute d’un ou
plusieurs arbres, le chablis, responsable des ouvertures les plus grandes, et les ouvertures dues
a la chute d’une branche, le volis.

Différents facteurs pouvant influencer la répartition spatiale des ouvertures sont discutés dans
la littérature. D’aprés Lawton et Putz (1988) et Young et Hubbell (1991) les arbres de la
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périphérie d’une ouverture, ont une probabilité de chute plus importante. Pour Young (1991)
la croissance du houppier dissymétrique augmente les risque de chutes. Cependant, selon les
résultats de Van Der Meer et Bongers (1996) la répartition de ces ouvertures, que ce soit des
chablis ou des volis, ne dépend pas de la position des ouvertures déja présentes et se fait au
hasard.

Des ¢études ont montré un effet de la topographie sur le type de mortalité des arbres et donc la
tailles des ouvertures. Gale et Barfod (1999), Gale et Hall (2001) observent dans des foréts de
basse altitude (« lowland forest ») que le nombre de chablis augmente dans les vallées sur sol
peu épais, par rapport aux hauts de pente sur sols drainés et profonds.

L’influence de la répartition des chablis sur la dynamique spatiale d’une espéce dépend de sa
tolérance a I’ombre. Pour des especes ayant besoin de lumiere pour germer ou ne pouvant pas
croitre avec de faibles intensités lumineuses, 1’effet de taches de lumicre peut entrainer une
agrégation des individus. Ce processus a ¢été observé pour différents stades de
développement : la germination (Denslow 1987; Canham 1989), la croissance des plantules
(Gavin et Peart 1997), arbrisseau ou jeune arbre (Leemans 1991).

1.23.2 Mortalité catastrophique a grande échelle

De nombreuses causes peuvent étre a 1’origine d’une mortalité soudaine et sur de larges
surfaces des peuplements forestiers (Zo-bi 1998): feux, événements climatiques
exceptionnels, épidémies. En forét naturelle, on peut supposer que le déterminisme et la
répartition de ces événements sont dus au hasard. Ces mécanismes aboutissent a la création
d’environnements hétérogénes a grande échelle.

1.23.3 Mortalité dépendant du voisinage

Compétition pour les ressources du sol

Dans le cas d'un peuplement monospécifique et équienne, pour une fertilité donnée, la densité
d'individus ne peut dépasser un seuil qui dépend des dimensions moyennes du peuplement
(diametre, surface terriere). Au-dela de ce seuil la compétition entraine la mort d’individus.
La valeur du seuil diminue lorsque les dimensions moyennes du peuplement augmentent
(Houllier 1995). Cette mortalit¢ naturelle, appelée auto-éclaircie, conduit a une mise a
distance des individus survivants et une régularisation progressive de la répartition spatiale
lorsque le peuplement vieillit (Phillips et Mac 1981; Kenkel 1988). Kenkel (1988) observe ce
phénomene pour des cohortes de Pinus banksiana au Canada. On peut aussi citer 1’étude de
Duncan (1991) sur une espéce d’arbre dominante (Dacrydium. dacrydioides) dans une forét
de Nouvelle Z¢lande. Ward, Parker et al. (1996) observe le méme phénomene pour une forét
mélangée en age et constitué¢ d'espéce voisines. En forét tropicale, on peut penser que ce
phénomene existe mais il se confond avec la compétition interspécifique.

Compétition asymétrique pour la lumiere

La compétition asymétrique pour la lumiere s’exerce entre deux individus voisins de hauteur
différente. Elle conduit a la mise en place d’une répartition réguliere des arbres dominés. Les
distances entre les individus de ce type dépendent de la taille des houppiers des individus
dominants (Quigley et Platt 1996; Ward, Parker et Ferrandino 1996). Ce type de répartition
des jeunes arbres est mis en évidence dans une forét tropicale humide d'Inde par Pélissier
(1998).
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1.23.4 Mortalité dépendant du voisinage dans un contexte de compétition interspécifique
poussée

Compétition interspécifique en fonction des facteurs édaphiques

Chaque espéce possede une niche écologique qui correspond a l'ensemble des conditions de
milieu dans lesquelles elle peut survivre (Hutchinson 1959). Lorsque les niches écologiques
de deux especes se superposent ces espéces peuvent entrer en compétition. Ainsi la présence
d'une espéce sur un type de sol peut dépendre de la composition floristique du voisinage

En forét tropicale, des études ont montré 1’influence des facteurs du sol ou de la topographie
sur la composition floristique (Sabatier, Grimaldi et al. 1997; Clark, Clark et al. 1998; Harms,
Condit et al. 2001). Pour de nombreuses especes elles font apparaitre des préférences
¢daphiques et une répartition spatiale dépendante de ces préférences. Cependant, une étude
guyanaise (Paget 1999) s’appuyant sur un grand nombre de placettes ne fait pas apparaitre des
cortéges d’especes bien différenciés suivant les types de sols, a I’exception des sols les plus
contraignants. De nombreuses espéces, si elles ont des préférences, semblent cependant
pouvoir se développer sur de nombreux types de sols. Aussi le réle de la compétition
interspécifique doit tenir une place importante dans la répartition des especes sur la plupart
des sols. On peut citer quelques exemples observés en Guyane : Barthés (1991b) note la
présence de Eperua falcata sur des sols peu contraignants uniquement lorsque 1'Eperua
grandiflora est absent. L'agrégation de la répartition de E. falcata est modifiée par la présence
de E. grandiflora. Collinet (1997) observe une répartition spatiale agrégée de Carapa procera
sur des types de sols avec des contraintes hydriques fortes. Sur des sols moins contraignants,
l'espéce est présente mais en densité plus faible et sa répartition est aléatoire.

Compétition interspécifique pour la lumiere

La lumiere est essentielle au développement d'une plante et la compétition pour cette
ressource est permanente au cours de sa vie. Aussi chaque espece réalise un compromis entre
des capacités a perdurer et a croitre a des faibles intensités lumineuses et des capacités de
croissance rapide en réponse a un apport de lumicre important. Ces capacités peuvent varier
au cours de la vie d’un individu (Oldeman et Van Dijk 1991 ; Clark et Clark 1992). Oldeman
et Van Dijk (1991) proposent une classification des espéces suivant leurs stratégies de
croissance et de développement en fonction de la lumicre (Figure 1.2). Certaines espéces — les
« combatifs » (strugglers) - réalisent leurs premiers stades de développement a I’ombre car
elles sont peu compétitives mais peuvent croitre en hauteur dans le sous-bois a la faveur de
petites ouvertures. Elles ne pourront devenir matures que si elles atteignent les strates
supérieures de la canopée. A I’inverse, les « parieurs » (gamblers) ont besoin d’une lumiére
importante pour germer et croitre dans les jeunes stades mais peuvent réaliser leur
développement complet méme s’ils sont surcimés. Ces espéces subissent moins 1’effet de la
compétition interspécifique mais sont inféodées aux chablis (§ 1.23.1). Aux deux extrémes, on
trouve les especes pionnicres (hard gamblers), qui ont besoin de beaucoup de lumicre durant
tout leur cycle de vie et peuvent subir la compétition interspécifique si elles sont surcimées et
les « hard strugglers » qui peuvent réaliser leur développement complet en sous-bois.

Aussi, la compétition interspécifique pour la lumiere qui s’exerce sur un individu dépend de
I’intensité lumineuse et des capacités de croissance de ses voisins, mais aussi de son état de
développement.
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Figure 1.2 Différentes stratégies de croissance et de développement en fonction de la lumiére (Oldeman et Van
Dijk 1991)

Les chablis entrainent une variation importante dans 1’espace de I’apport de lumicre en forét.
Ils constituent un milieu hétérogéne présentant des gradients complexes entre le centre et la
périphérie (Bazzaz et Pickett 1980). L’amplitude de ces gradients diminue avec la taille de
I’ouverture. Suivant leur stratégie de croissance et leur tolérance a I’ombre les espéces vont
étre mieux adaptées a différentes tailles de chablis (Bazzaz et Pickett 1980). Leur adaptation
varie aussi en fonction de la position dans 1’ouverture et le recrutement ou la croissance se
fera préférentiellement au centre, en périphérie ou dans le sous bois en lisiere de I’ouverture
(Schupp, Howe et al. 1989). Les conditions lumineuses dans une ouverture varient aussi dans
le temps en fonction du degré de reformation du couvert. L’occurrence d’une espéce dans un
chablis peut dépendre de I’ancienneté de I’ouverture (Bazzaz et Pickett 1980).

Dans le cas d’un chablis de grande taille, les espéces se succédent suivant un cycle
sylvigénétique qui peut durer plusieurs centaines d’années : plusieurs phases de croissance et
d’homéostasie vont se succéder impliquant des cortéges d’espéces caractérisées par leur
compétitivité et leur exigence vis-a-vis de la lumiére (Hallé¢, Oldeman et al. 1978). Structuré
par l’occurrence des chablis la forét tropicale peut apparaitre comme une mosaique
dynamique d’eco-unités d’ages différents (Aubréville 1938).

Les espéces nécessitant, au moins pour un stade de leur développement, des chablis de grande
taille, auront une répartition spatiale dépendante de la répartition des trouées. D’apres la
classification de Oldeman et van Dijk (1991), ce cas de figure concerne 1’ensemble des
« gamblers » ainsi que les « struggling gamblers » (Figure 1.2). Les espéces pionniéres,
cicatricielles ou nomades (Steenis 1956 in Riéra, Puig et al. 1989), (Schulz 1960) sont
incluses dans ces catégories.

Par rapport a des chablis de grande taille, la fréquence des ouvertures plus réduite est

beaucoup plus importante (Brokaw 1982; Lawton et Putz 1988 ; Durrieu de Madron 1994).
Pour les especes tolérantes a I’ombre, en particulier dans les jeunes stades, ayant une stratégie
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fondée sur ce type d’ouverture, la compétition pour la lumiére aura une incidence plus réduite
sur leur répartition spatiale. Ce sont les « strugglers » et « hard strugglers » de Oldeman et van
Dijk (1991 Figure 1.2). Parmi les « strugglers » on peut inclure les dryades Steenis (1956) (in
(Riéra, Puig et Lescure 1989) ou especes structurante ou climaciques (Whitmore 1990).

[.2.4 Résultats généraux sur la structure spatiale des arbres en forét tropicale a
I’échelle du peuplement

Plusieurs auteurs ont étudié la répartition spatiale des arbres en forét tropicale (Hubbell 1979 ;
Collinet 1997 ; He, Legendre et LaFrankie 1997 ; Okuda, Kachi et al. 1997 ; Niiyama, Abd.
Rahman et al. 1999 ; Condit, Ashton, et al 2000). Ces travaux portent sur un nombre
important d’especes (au moins 30 et jusqu’a 1768) de foréts tropicales humides et séches.
L’¢étude de Condit, Ashton et al (2000) regroupe des données de 6 dispositifs entre 25 et 52
hectares. Un de ces dispositifs, Pasoh en Malaisie péninsulaire, est aussi le site d’étude de
Okuda, Kashi et al (1997) et de He, Legendre et al (1997). Les espéces étudiées sont les plus
communes ou ayant une densit¢é minimum nécessaire aux analyses spatiales (généralement
plus de 1 ind./ha).

1.24.1 Prédominance et diversité des répartitions agrégées

Toutes les études mettent en évidence une prédominance des especes a répartition agrégée.
L’agrégation concerne au moins 50 % des espeéces étudiées, alors que les répartitions
réguliéres sont soit inexistante soit rares. Lorsque le patron de distribution a été étudi¢ pour
plusieurs tailles d’individus (toutes les études a I’exception de Niiyama, Abd Rahman et al/), il
apparait clairement que 1’agrégation diminue lorsque la taille des individus pris en compte
augmente. On observe des agrégations moins prononcées d’une part et une proportion de
répartition agrégée moins importante d’autre part. Ce résultat peut s’observer entre plusieurs
classes de taille (He, Legendre et LaFrankie 1997 ). Néanmoins les répartitions agrégées
restent majoritaires pour les tailles maximums étudiées y compris pour 1’étude de Hubbell
(1979) ou la taille maximale correspond au diametre de maturité des especes. D’autre part, les
répartitions agrégées évoluent vers des répartitions aléatoires mais rarement régulieres.

Une grande diversité de degrés d’agrégation entre espéces a mis en évidence (He, Legendre et
LaFrankie 1997; Condit, Ashton et a/ 2000). Collinet (1997) observe des tailles d’agrégats
trés variables, ainsi que des agrégations complexes sur plusieurs échelles.

1.24.2 Quelques facteurs prépondérants sur le déterminisme des répartitions observées

Plusieurs facteurs pouvant expliquer les agrégations observées ont été testés par les auteurs.
Les facteurs édaphiques et la topographie sont toujours déterminant au moins pour quelques
especes. En comparant plusieurs dispositifs, Condit, Ashton et a/ (2000) mettent en relation le
degré d’agrégation pour une densité donné avec la topographie. Les degrés d’agrégation les
plus importants sont observés pour les dispositifs dont la topographie est la plus irrégulicre.
Selon Collinet (1997) de nombreuses répartitions sont toujours agrégées méme lorsque les
facteurs édaphiques (hydromorphie) sont pris en compte.

Niiyama, Abd Rahman ef al se sont intéressés a la répartition spatiale des trouées et observent
une association positive des 3 especes héliophiles de leurs études avec les chablis. Ces auteurs
citent I’¢tude de Manokaran, LaFrankie et al. (1992) sur le dispositif de Pasoh qui montre des
résultats similaires.
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Hubbell (1979), Condit, Ashton et al (2000) et Collinet (1997) étudient I’effet de la dispersion
des graines sur I’agrégation des individus. Hubbell (1979) observe une agrégation plus
importante pour les espéces disséminées a courte distance (dispersion par les mammiferes, par
rapport au vent et aux oiseaux et chauves- souris). Condit, Ashton et al (2000) ont des
résultats partagés. Pour les deux sites de Malaisie (Pasoh et Lambir, Bornéo), les espéces de la
famille des dipterocarpaceae, connues pour leurs faibles distances de dispersion, présentent
des degrés d’agrégation significativement plus élevés que les autres especes. Ces auteurs ont
aussi comparé les especes dispersées par les animaux contre celles dispersées par le vent ou
par autochorie ainsi que les espeéces de canopée contre les espéces de sous-bois. Une
différence significative de degré d’agrégation est observée seulement entre especes de sous-
bois et de canopée sur le dispositif de Barro Colorado Island (Panama).

Collinet (1997) différencie beaucoup plus précisément les modes de dispersion en particulier
par les animaux (7 modes de dissémination en tout). Les especes, dont les modes de
dispersion ne dépendent pas des animaux (anémochorie, autochorie et barochorie), semblent
avoir un type de répartition commun (pour un méme mode de dissémination) et cohérent avec
les distances de dispersion. Pour tous les modes de dispersion par les animaux une variabilité
importante du patron peut étre observée et sous-entend un déterminisme faible du mode de
dispersion sur la répartition spatiale des individus étudiés (diametre > 10 cm)

Les résultats présentés ci-dessus sont des résultats généraux. Si 1’agrégation apparait
effectivement comme le type de répartition le plus répandu, son déterminisme peut avoir des
causes multiples et trés variables dans le temps, suivant le lieu et suivant les especes (Collinet
1997; He, Legendre et LaFrankie 1997).

1.3 Le Wacapou: une espéce modele en forét guyanaise de terre ferme

1.3.1 Ecologie du Wacapou

Le Wacapou, Vouacapoua americana (Aublet), fait partie de la famille des Césalpiniacées. A
I'age adulte il est facilement reconnaissable a son tronc qui présente des anfractuosités
caractéristiques. Un flachis permet une bonne détermination a tous les ages : une zone brune,
trés fine, se trouve juste en dessous de 1'écorce et I'aubier dégage une odeur de cédre poivrée
caractéristique. Au stade juvénile, on reconnait le Wacapou a sa feuille caractéristique :
composée imparipennée, les folioles sont opposées et présentent une glande a la base des
pétiolules appariés. Une, deux ou quatre glandes, suivant la taille de la feuille sont aussi
visibles a la base du pétiole. Une fiche de description de ces caractéres physiques et
morphologiques est présentée en Annexe 2.

Son aire de répartition (Figure 1.3) s’étend sur I’Est du plateau des Guyanes est sur 1’aval du
bassin amazonien (Roosmalen (van) 1985)
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1.31.1 Reproduction

Le Wacapou fructifie d’avril a juin (Loubry 1994). La fructification s’apparente a une glandée
(““ Mast-fruiting ) : la phénologie est pluriannuelle et irrégulicre mais la floraison est
synchronisée entre les individus (Sabatier 1985; Loubry 1994; Forget 1997b). La production
de graine est trés variable suivant les années de fructification et suivant le diamétre des
individus (Chauvet 2001). Le diamétre de maturité du Wacapou se situe autour de 25 cm (24
cm d'aprés Caron ef al (in prep), et 26 cm d'apres Forget 1997). Les graines de 3 a 4 cm de
diametre sont charnues et entourées d’un tégument dur (cf. Annexe 2).

1.31.2 Dissémination, germination et survie des premiers stades

La dissémination est barochore puis une partie des graines est transportée et enterrée par deux
rongeurs : l'acouchi (Myoprocta exilis) et I'agouti (Dasyprocta leporina) (Dubost 1988; Forget
1990)). Les graines sont disposées a proximité de tronc, de branches ou de souches (Forget
1990). Forget (1990, 1994) estime que la distance de ce transport ne dépasse 30 metres que
pour des cas exceptionnels. La Figure 1. montre le résultat de la dispersion de graines de
Licania alba par les mémes rongeurs (Jansen et Steiler in Jansen et Forget 2001). Cependant,
ces résultats sont a nuancer. Jansen et Forget (2001) observent que la dispersion peut varier en
fonction de I’intérét de la graine pour le rongeur : les distances augmentent avec la grosseur
de la graine (Jansen, Bartholomeus et al. 2001) et I’appétence de I’espece.

Des trajets effectués par les rongeurs ont pu étre observés sur de plus grandes distances.
Jansen et Forget (2001) ont observé, avec des graines de Carapa procera, une dissémination
de plus de 125 meétres par un acouchi. D’autre part, les recherches de parenté entre individus
adultes et juvéniles ont pu mettre en évidence une dissémination de 150 métres (Constantin
De Magny 2001).

Le taux de prélévement par les rongeurs est variable suivant les années et dépend de la
ressource en graines et de I’intérét du rongeur pour 1’espéce (Smallwood et Peters 1986, in
Jansen et Forget 2001). Chauvet (2001) observe un phénoméne de saturation des rongeurs
pour un grand nombre de graines résultant d'une grosse production par un individu ou de la
production de plusieurs individu en forte densité. Les graines ne sont plus enterrées mais
consommeées sur place. Jansen et Forget (2001) notent le prélévement préférentiel de Licania
alba par rapport a C. procera et au Wacapou. Les années a faible production toutes les graines
consommables sont prélevées par les rongeurs, alors que les années de forte fructification
seules les especes les plus appétissantes sont transportées.

La graine n'a pas de dormance et germe dans un délai de quelques semaines (Forget 1990).
L'enfouissement des graines par les rongeurs est primordial pour la germination (Schulz 1960;
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Morris 1962) car il soustrait la graine a un parasitisme (insecte) et une prédation (cochon
sauvage...) trés importants. D'autre part l'enterrement garanti des conditions humides
favorables (Forget 1990). Cet auteur (Forget 1988) observe une absence de germination en
zone de chablis et un retard de germination en sous-bois pour des graines non enterrées alors
que des graines enfouies germent rapidement dans tous les cas de figures. Cependant, on peut

noter que pour des années seches des graines non enterrées peuvent donner un nombre non
négligeable de plantules viables (Forget 1997b).
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Forget (1988) note une tres forte mortalité des plantules germées (88.7%) aprés 4 semaines.
La cause de la mortalité est inconnue. L’auteur signale cependant un roussissement du collet
qui pourrait étre le résultat de 1’attaque d’un champignon. (Joly 1996) observe des chenilles se
nourrissant des premiéres feuilles des plantules de Wacapou. D'aprés cet auteur ces chenilles
attaqueraient préférentiellement les jeunes feuilles de Wacapou plutdt que celles d'autres
especes et plutdt des jeunes feuilles de plantules que des jeunes feuilles d'individus agés.
Forget (1994) observe une corrélation négative entre la densité initiale des plantules et le taux
de survie, cependant ce mécanisme ne compense pas la répartition trés hétérogéne des graines.
Le recrutement des plantules se fait donc préférentiellement a proximité des pieds porteurs.
Ce résultat est confirmé par 1'étude de (Morneau 2002) qui observe une corrélation entre des
plantules de 4 ans et moins avec la densité des arbres adultes.

1.31.3 Autécologie

Collinet (1997) constate, sur les quatre parcelles en forét naturelle de Paracou, que
I’abondance du Wacapou est significativement plus faible dans les bas-fonds et les sols
hydromorphes que sur les autres types de sols. Forget (1994) note un accroissement
significativement supérieur des plantules sur sol a DVL que sur sol a DVB (cf. § 1.1.3) sur
deux parcelles du site Ecerex piste de St Elie (Figure IIl.1). Cependant, le Wacapou se
rencontre sur des conditions édaphiques trés variées (obs.pers. et multiples comm.pers).
L’¢étude de (Sabatier, Grimaldi et al 1997) ne met pas en évidence l'influence de facteurs
¢daphiques particuliers sur la présence du Wacapou. Aussi, si cette espéce a des préférences
de sol qui se traduisent par des différences de densités notables, il semble qu’elle puisse
s’installer dans des conditions édaphiques trés variables.

On peut noter que Schulz (1960) observe une différence de pH entre des sols abritant des
peuplements de wacapous et des sols sur lesquels 1’espéce est complétement absente. Les pH
observés sur des sols échantillonnés dans des peuplements de wacapous sont plus forts que la
moyenne des pH des sols échantillonnés en dehors de ces zones.

Le Wacapou est une espéce tolérante a 1’ombre Forget (1997a) et (Bertrand 1987) in
Favrichon (1995). Barigah, Imbert ez al. (1998) observe une stagnation ou une régression de
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la croissance des plants a partir de 25% de 1'éclairement total. Sa compétitivité en zone de
lumiére est donc faible et les jeunes individus réalisent leur croissance au profit de petites
trouées. Rijkers, DeVries et al. (2000) observent que 95% des individus de moins de 20 métres
de hauteur sont situés sur des zones avec moins de 15% d’ouverture du couvert.

1.31.4 Croissance et mortalité

D’apres Bongers et Sterck (1996) il existe une relation linéaire entre la hauteur et le diamétre
pour des individus de faible diameétre (Figure 1.6). La croissance en hauteur des jeunes stades
peut étre tres lente (Forget 1997a).

Pour des individus de plus de 10 cm dhp , la croissance en diametre est faible. Elle est autour
de 0,15 cm/an d’apres les données de Paracou (arbres de plus de 10 cm de diamétre).
Detienne (1995) met en évidence des cernes annuels de croissance chez le Wacapou et trouve
des croissances diamétriques annuelles du méme ordre de grandeur sur quelques échantillons.
Les plus gros diamétres observés se trouvent autour de 130cm (données CNRS—Nouragues).

Deux études (Collinet 1997; Bongers et Sterck 1998) mettent en évidence des relations
d’allométrie entre la hauteur et le diameétre (Figure 1.6). Les hauteurs maximales observées
sont 38 et 40 metres respectivement. Le modele architectural du Wacapou est du type TROLL
qui se caractérise par des rameaux plagiotropes (Hallé et a/ 1978). D’apres ces auteurs le
Wacapou semble avoir de bonne capacité de réaction a ’apport de lumicre lorsqu'il atteint
I'étage dominant (Hall¢, Oldeman et Tomlinson 1978) (p 382). Bongers et Sterck (1998) ont
noté un accroissement de la surface foliaire et du nombre de méristémes apicaux avec une
augmentation de la lumiére disponible. Le houppier conserve une forme étroite et profonde
méme lorsque la lumiére disponible est importante.

100 J
Figure 1.6 Relation d’allométrie hauteur-diamétres.
D’apreés Bongers et Sterck (1996). Ligne continue
Vouacapoua americana, ligne pointillée Dycorinia 50 —

guianensis.
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Pour des arbres de plus de 10 cm dhp, la mortalité a été estimée a moins de 1% de D’effectif
par an sur le site de Paracou (Gourlet-Fleury 2000). D’apres ces résultats le recrutement, bien
qu’irrégulier, compense la mortalité. L’analyse de la distribution des diamétres sera abordée
ultérieurement (§ V.12.3).

Dans plusieurs foréts de la cote, ont ét€ observés, des peuplements de wacapous dont la quasi-
totalité des individus sont morts sur pied. Aubréville (1961) notait déja ce phénomene dans les
foréts proche de St Laurent. Plus récemment des agents de I'ONF en font mention dans
plusieurs autres foréts : forét de Balata entre Kourou et Cayenne et forét de Crique deux flots
(cf. § II1.2).
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1.31.5 “ du mode si curieux de répartition des vouacapoua dans la forét guyanaise et
amazonienne ” (Aubréville 1961).

Le Wacapou présente une répartition spatiale agrégée complexe avec des agrégats emboités
sur plusieurs échelles. A 1’échelle régionale, les inventaires papetiers du CTFT sur les arbres
de plus de 60 cm dhp, analysés par la CCAUB (Perthuisot 1998) (voir Annexe 3) mettent en
évidence une répartition hétérogéne du Wacapou avec des zones de plusieurs dizaines de
kilométres dépourvues de wacapou.

A une échelle plus réduite, Descheres (1991) note des groupes de wacapous de 4 a 9 km de
diametre. Schulz (1960) au Surinam, observe des groupes de wacapous de 1 a 5 km de
diametre (Figure 1.7). Deux ensembles du méme ordre de grandeur sont observés sur le
dispositif de Paracou (Traissac 1998b) (Figure 1.8). Dans la suite du texte nous appellerons
ces groupes des « superplaques »

Les cartes citées ci-dessus mettent en évidence des subdivisions a l'intérieur des superplaques
dont la plupart des limites dépendent de la topographie et confirment les préférences
¢daphiques du Wacapou. Nous appellerons ces ensembles de quelques centaines de meétres de
rayons des « plaques topographiques ».

A l'échelle de la parcelle, une premicre description de la répartition spatiale du Wacapou a été
effectuée par Collinet (1997), sur les données du dispositif de Paracou. Le Wacapou présente
des agrégats dont la taille varie entre les parcelles : 20, 40 ou 80 métres de rayon. La parcelle
16 présente une partie d’une agrégation de plus grande taille qui dépasse les limites de la
parcelle. L’analyse de la répartition du Wacapou pour ces échelles sera abordée au Chapitre
IV.

1.31.6 Structure génétique spatiale du Wacapou

Une ¢étude menée par (Dutech 2001) et confirmée par les résultats de (Constantin De Magny
2001) montre une structuration génétique du Wacapou tres forte et rare chez les arbres
forestiers. A petites échelles, il existe un apparentement significatif entre les individus
(groupe de 30 a 60 metres de rayon). Cet apparentement baisse lorsque la distance entre les
individus augmente.
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500 Metres

Légende

[ Plaques de Wacapou
- Wacapous des parcelles du dispositif

/\/ Sommets des collines et plateaux
/\/ Criques (rivieres)
[ Bas-fond

Figure 1.7 Carte de la répartition du Wacapou d’aprés Schulz (1960). Dispositif
dans la région de Mapane au Surinam. Figure 1.8 Carte de la répartition des plaques de wacapous sur le dispositif de
Paracou d’aprées Traissac (1998)
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[.3.2 Le choix du Wacapou.

1.32.1 Le Wacapou représente un modéle écologique particuliérement intéressant pour
I’étude de la dynamique spatiale des espéce d’arbres en foréts tropicales humides.

» La dissémination du Wacapou est zoochore comme la grande majorité¢ des espéces de
forét tropicale (Sabatier 1983). Les rongeurs qui transportent les graines de Wacapou sont
prédateurs de I’espece mais améliorent considérablement sa régénération et sa propagation.
L’¢étude de la dynamique du Wacapou permettra d’aborder un des aspects des relations plante-
animaux et de mesurer le poids de ces interactions sur la dynamique spatiale de 1’espéce.
Collinet (1997) a mis en évidence la diversité des structures spatiales issues de disséminations
zoochores.

» Le Wacapou est une espece climacique particuliérement typique selon la définition de
Whitmore (1990 p107) : "Climax species, in contrast [with pioneer ones], are slower growing
with denser timber and denser crown. [...] the seeds contain sufficient reserves for the
seedling to build a root system and the first photosynthetic organs. Seeds are fewer and larger
produced and less often. There is not the imperative need for efficient dispersal over long
distances because regeneration can occur below a canopy". Contrairement aux especes
pionniéres et de demi-lumiére, la dynamique spatiale des especes climaciques est peu connue.
Ces especes se mettent en place en profitant de trouées de petites tailles dont la distribution
est aléatoire (§1.23.1). Leur régénération et leur croissance ne dépendent pas de I’occurrence
de chablis et a priori dépendent peu de la structure globale du peuplement.

» De part sa densité et sa surface terriére, le Wacapou fait partie des espéces structurantes
de la forét qui en représentent 1'essentiel de la biomasse végétale (Collinet 1997). Ces especes
constituent l'ossature de la forét tropicale humide et occupent de ce fait, une place essentielle
dans sa dynamique.

» La répartition du Wacapou est de type agrégé. La mise en place et le maintien de ce type

de structure soulévent de nombreuses questions (facteur du sol, dissémination, compétition
interspécifique) qui sont abordées dans le débat plus général du maintien de la forte diversité
spécifique des foréts tropicales (Hubbell 1979, Goreaud 2000, Goreaud, Loreau et Millier
2002). D’autre part I’agrégation est une caractéristique commune a la plupart des espéces
structurantes (Collinet 1997) et en général a la majorité d'espéces d'arbres de forét tropicale
(He, Legendre et LaFrankie 1997; Niiyama, Abd. Rahman et al 1999 ; Condit, Ashton, et al
2000).

Ces différents traits écologiques se retrouvant chez de nombreuses autres espéces de forét
tropicale, le Wacapou peut étre considéré comme un modéle, dont I’étude, bien que
spécifique, s’inscrit dans une problématique plus large.

1.32.2 Le Wacapou est une espéce exploitée pour son bois

Le bois du Wacapou est utilis¢ traditionnellement par les communautés indiennes et
bushinenguées. On le trouve comme matériau de construction en raison de sa trés bonne
longévité naturelle que se soit dans I’eau, dans la terre ou a I’air libre. A titre d'anecdote on
peut noter que cette tradition semble étre récemment parvenue jusque dans les banlieues en
vues de Cayenne (Dutréve et Phung 2002). Sa durabilité naturelle est de classe 4 et son
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utilisation est recommandée pour tous les travaux extérieurs (escalier, rambarde, plancher,
meubles de jardin, aire de jeux). On estime que des traverses de chemin de fer (« dormantes »)
de Wacapou ont une longévité de 6 a 8 ans dans des sols humides et de 18 a 20 dans des sols
secs (Essencias Madeireiras da Amazonia, INPA/CNPq, Manaus, 1979 ; Guide d’utilisation
des bois de Guyane dans la construction, CIRAD-Forét, Kourou/GF, 1997, 207p). Son
usinage est relativement aisé et le dessin du bois est relativement esthétique. Il peut étre utilisé
en ébénisterie et menuiserie et ¢’est une des essences les plus employée par I’artisanat ““ de
tourisme .

Les anfractuosités a la base de son tronc et le risque important de pourriture corollaire n’en
font pas une des essences les plus exploitées de Guyane (10°™ rang) avec moins de 2% des
ventes de bois (Beauchéne J. 1996) (données 1988-1992). Cependant au Brésil, le Wacapou
fait partie des trois especes les plus exploitées dans 1’aval du bassin amazonien. Cette
exploitation étant excessive, le Wacapou est inscrit sur la liste des espéces menacées de
I’IBAMA (Instituto Brasileiro do Meio Ambiente e dos Recursos Naturais Renovoveis) et sur
la liste rouge de 'IUCN (International Union for Conservation of Nature and Natural
Resources).

1.4 Démarche adoptée pour l'étude de la dynamique spatiale du
Wacapou

[.4.1 Les hypotheses connues sur la dynamique spatiale d’une espéce tolérante
d’ombre, ne permettent pas d'expliquer la répartition agrégée du Wacapou.

Le Wacapou ayant des distances de dissémination relativement courtes, la régénération et le
recrutement devraient s’effectuer a proximité des pieds parents. Cette caractéristique n’est pas
un facteur limitant car I’espece est tolérante a I’ombre dans les jeunes stades. La régénération
et le recrutement peuvent donc étre continus et I’espece devrait connaitre une large expansion,
limitée seulement par 1’occurrence des ouvertures de la canopée. Aux vues de la répartition
agrégée du Wacapou, il semble que la dynamique spatiale de 1’espece soit tres différente de ce
schéma. On peut penser que des facteurs agissant a de multiples échelles limitent 1’expansion
de I’espece et créent des discontinuités dans sa répartition.

Nous savons que les préférences édaphiques du Wacapou limitent 1’expansion des plaques
aux plateaux et sommets de collines (Collinet 1997, Traissac 1998b). Cependant quelques
observations montrent des limites d’agrégats indépendantes des facteurs du sol. D’autre part,
de larges peuplements présentant des proportions importantes de wacapous morts ont été
observés sur de larges zones. Il semble donc que d’autres facteurs, liés a la dynamique propre
de I’espece, influent sur sa répartition. Ces facteurs peuvent avoir des origines multiples :
biologie de 1’agent disséminateur, actions d’agents pathogeénes, compétition interspécifique,
historique des perturbations de la forét, dynamique de succession foresticre.

[.4.2 Premiére question : ou se trouvent les adultes ?

En I’absence d’hypothéses sur la dynamique spatiale de I’espece, notre démarche sera tout
d’abord descriptive. Nous nous intéresserons a différentes composantes de la structure
spatiale du Wacapou. Les résultats seront discutés en fonction des connaissances de la
biologie de I’espece et des différents facteurs de la dynamique spatiale connus en forét
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tropicale humide (§ 1.2). Ainsi des hypothéses pourront étre formulées sur la dynamique
spatiale de 1’espece.

Au sein du cycle de reproduction d’une espéce, les individus matures occupent une place
particuliéere. La dynamique d’une espéce, au niveau populationnel, peut étre considérée
comme |’ensemble des étapes décrivant la mise en place d’une nouvelle génération
d’individus reproducteurs a partir d’un pool initial d’individus matures. Ainsi, la répartition
spatiale des individus adultes d’une population apparait a la fois comme 1’aboutissement de la
dynamique spatiale de I’espéce et comme une des caractéristiques essentielles de sa stratégie
spatiale de reproduction.

Aussi, en premier lieu, nous essaierons d’approfondir les connaissances sur la structure
spatiale des adultes a 1’échelle locale (Collinet 1997 et Traissac 1998b) grace a des
compléments d’échantillonnage et au perfectionnement des analyses spatiales a notre
disposition. Cette structure est-elle variable ou peut-on retrouver des caractéristiques
communes aux différentes populations observées ? Le cas échéant quels facteurs pourraient
expliquer ces variations ? Quelle est la part de facteurs du milieu et de la dynamique de
I’espéce dans la structuration spatiale des adultes ?

[.4.3 Comment aborder les structure observées d’un point de vue dynamique ?

La méthode la plus directe pour étudier la dynamique d’un systéme est de suivre son
évolution au cours du temps. Pour une espece il s’agirait de suivre I’évolution d’une cohorte
et de comparer son état a différents ages (étude diachronique). Cette méthode nécessite
d’avoir des données concernant les mémes individus sur une durée longue, compatible avec la
vitesse d’évolution de la population. Concernant la répartition des arbres en forét tropicale ce
type de données est rare et la plupart des études sont basées sur des données récoltées a une
seule date (Traissac 1998a). La prise en compte de la dynamique se fait alors par 1’étude de
plusieurs populations d’ages différents mais considérées équivalentes (étude synchronique).
L hypothése sous-jacente est que chacune des populations a connu la méme dynamique et que
les facteurs responsables sont restés inchangés.

En pratique, il est difficile d’avoir accés a 1’age des individus en forét tropicale, aussi les
classes d’age seront assimilées a des classes de taille des individus, essentiellement le
diamétre, caractéristique beaucoup plus facilement mesurable.

[.4.4 Observation de la dynamique sur le long terme : prise en compte des
diametres

La prise en compte du diameétre des individus permet d’observer le résultat de processus
s’étalant sur de longues périodes, de 1’ordre de grandeur de la durée de vie de I’espece. 1l est
possible notamment d’observer le résultat de plusieurs étapes de recrutement'. Aussi nous
chercherons a caractériser la répartition spatiale des diamétres au sein des agrégats ou des
plaques de wacapous observés. Peut-on dégager une structure diamétrique spatiale ou bien a
répartition des diameétres est-elle aléatoire ? Le cas échéant, les échelles des structures
diamétriques spatiales sont-elles voisines des échelles de la structure de la répartition des
adultes ? Peut-on mettre en évidence des relations dynamiques entre les différentes
structures ? Quels facteurs pourraient étre responsables de cette dynamique ?

' Pour des études de suivi démographique, le recrutement est défini comme la population d’individus dépassant
le diamétre de pré-comptage au cours d’une période donnée. Par extension nous utiliserons ce terme pour définir
la mise en place d’individus dépassant une taille seuil et dont le taux de survie est élevé par rapport a des
individus juvéniles. Pour cette étude la taille seuil est de 10 cm dhp, ce qui correspond au diamétre de pré-
comptage du wacapou sur les sites d’étude (Chapitre III).
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Les vitesses de croissance variant pour chaque individu en fonction du sol ou des conditions
de lumicres environnantes, une classe d’age se répartie sur plusieurs classes de diamétre et
inversement. Ceci est d’autant plus vérifié pour le Wacapou qui est une espece tolérante a
I'ombre. Les différences de croissance entre individus sont particuliérement importantes dans
les jeunes stades. Aussi les résultats obtenus sur la structuration des diametres seront discutés
en fonction des connaissances des conditions environnementales des peuplements étudiés.

1.4.5 Etude du processus de régénération en cours : ou et comment les structures
observées se régéncrent-elles ?

Parallélement a 1’étude des diamétres des individus agés, nous avons étudié¢ le processus de
régénération des agrégats et des plaques. La répartition spatiale d’individus juvéniles et ses
relations avec la répartition des adultes ont été étudiées. Compte tenu du fort taux de mortalité
des plantules (§ 1.31.2), nous avons considéré des individus plus 4gés ayant un taux de survie
relativement élevé et pouvant représenter une bonne estimation du futur recrutement de
I’espece. La structure des juvéniles est-elle identique a celle des adultes ? La régénération est-
elle homogéne au sein des plaques et des agrégats d’adultes ? Tous les individus jouent-ils le
méme rdle dans la régénération de I’espéce ? La répartition de la régénération est-elle
comparable entre les différents agrégats observés ? Quels facteurs de la dynamique spatiale
peut-on proposer pour expliquer les similitudes ou les différences observées ?

1.4.6 Etude du processus spatial de mortalité

La trés bonne résistance du bois du Wacapou a la pourriture permet de retrouver les troncs et
les souches des individus morts sur des durées pouvant atteindre « la vie d’un homme »
(Naisso P. comm. Pers.). Nous nous intéresserons a la répartition des arbres morts a I’intérieur
et a I’extérieur des plaques de wacapous. La répartition de la mortalité est-elle structurée ? Le
taux de survie des individus semble-t-il variable en fonction de la position dans I’agrégat ? La
mortalité a-t-elle la méme structure pour tous les agrégats observés ? Est-il possible de mettre
en évidence un facteur de mortalité prépondérant ?

33



34



Chapitre T  METHODES D’ ANALYSE

II.1 Choix d'un type d'échantillonnage et d'un type de méthodes
d'analyses

Il existe de nombreuses méthodes qui permettent d'analyser la répartition spatiale des plantes
(Upton et Fingleton ; Dale 1999). D'un point de vue pratique, on peut les différencier suivant
le type d'échantillonnage qu'elles requierent : (i) compter des individus dans des quadrats, (i1)
déterminer le plus proche voisin d’un arbre, (iii) repérer les positions exactes de tous les
individus. Plus la méthode prend en considération de données spatiales plus elle est puissante.
La contrepartie est un échantillonnage plus cotliteux.

Nous avons utilisé pour cette étude la méthode de Ripley (1977) et ses dérivées, fondées sur la
position de tous les individus. Le principal avantage de ces méthodes est qu’elles permettent
d'obtenir des résultats sur des échelles multiples. De plus, des travaux récents menés par
F. Goreaud (Goreaud 2000) ont permis d'affiner ces méthodes et d’élargir leur champ
d’application (§ 11.21.2 et 11.3.2). D’autre part, nous disposions, préalablement a cette étude,
d’un volume important de données cartographiées concernant des wacapous de plus de 10 cm
dhp, ce qui réduit le cotlit de I’échantillonnage.

I1.2 Analyses de semis de points

L'information contenue dans les données de cartographie d'un peuplement de wacapous peut
se réduire a la position des arbres. L'ensemble de ces positions est appelé "semis de points".
Les positions relatives de I'ensemble des points peuvent étre structurées dans 1’espace. Le but
de l'analyse d'un semis de points de ce type est de caractériser cette structure. Il s’agit de la
structure spatiale, au sens strict, d’un semis de points.

Afin de prendre en compte davantage d'informations, on peut différencier les points en leur
attribuant des marques. On parle alors de semis de points marqués. La marque peut étre
qualitative (maturité de I'individu, type de mortalité de 1'individu) ou quantitative (le diamétre
des arbres pour notre étude). Lorsque la marque est qualitative, I’ensemble des points portant
la méme marque constitue un semis marginal. L'analyse s'intéresse aux relations existantes en
deux semis marginaux. Lorsque la marque est quantitative, le semis de point est considéré
dans son ensemble. L’analyse s’intéresse a la répartition des marques sur le semis de points.
Cette répartition peut elle-méme étre structurée. Dans notre étude, pour laquelle la marque
sera le diamétre des arbres, nous parlerons de structure diamétrique spatiale du semis de
points. Pour éviter les confusions, le terme « structure diamétrique » désignant la distribution
des effectifs par classes de diamétre sera appelée la « distribution diamétrique ».

Nous avons utilisé trois méthodes d’analyse qui permettent d'étudier les trois types
d'informations différentes contenues dans un semis de points d’arbres : la structure spatiale,
les relations entre semis de deux types d’arbres et la structure spatiale diamétrique.

I1.2.1 Analyse de la structure spatiale d'un semis de points

La méthode de Ripley (1977) permet d'analyser la structure d'une distribution spatiale d'un
semis de points homogenes a différentes échelles : pour chaque échelle, le test indique si la
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distribution observée différe significativement d'une répartition aléatoire (hypothése nulle), et
si elle est significativement agrégative ou réguliere a cette échelle. Nous utiliserons cette
méthode pour analyser la répartition spatiale du Wacapou a partir des données de nos
différentes cartographies.

I1.21.1 Le principe

Dans le cadre théorique de 1'analyse spatiale, un semis de points est considéré comme une des
réalisations, sur la surface d'é¢tude, d'un processus ponctuel. Ce processus doit suivre des
hypothéses de stationnarité (homogénéité des lois du processus par translation) et d'isotropie
(homogénéité par rotation). Sous ces hypothéses, la probabilité de présence d'un point est la
méme sur toute la surface : A(x), densité au point x, est constante pour toute position du plan,
et vaut A.

Ripley (1977) définit, pour un processus stationnaire isotrope, la fonction K(d), telle que
AK(d) soit I'espérance du nombre de point dans un cercle de rayon d et centré sur un point

quelconque du semis’. Besag (dans la discussion, Ripley 1977) introduit la fonction associée
L(d) définie par

K(d)
L(d)=——=-d
(d)=y/ =
L(d)’est facilement interprétable, car pour toutes valeurs de d, L(d) s’annule pour une
distribution complétement aléatoire (processus de poisson). L(d) est positive s'il y a une
tendance a l'agrégation a I'échelle d, et négative s'il y a une tendance a la régularité. D'autre

part, L(d) possede un estimateur dont la variance est plus stable, particuliecrement pour les
grandes distances d.

Pour un semis observé on peut estimer A, K(d) et L(d) par :

Lsi dist(x;,x;)<d

. 1 n n .
- . ou k.
k() j’"zzi Zlk’/ Y {O sinon
= ]:

i#]

SN

et  L(d)= %d) —d

avec n: estle nombre d’individus sur le domaine d’étude
A : est la surface du domaine d’étude
x; : position de I’arbre i
x; : position de I’arbre j
dist(x;,x;) la distance entre ces deux arbres

11.21.2 Corrections des effets de bords

Pour un cas réel, on observe une réalisation du processus ponctuel sur la surface finie de
I'échantillonnage. Aussi, afin de compenser 1'absence d'information sur la position des points
a l'extérieur de la zone d'étude, on apporte, pour une distance d donnée, une correction au
calcul de l'indice pour des points situés a une distance des bordures inférieures a d. Suivant
Goreaud (2000), nous utilisons la méthode proposée par Ripley (1981).

? Le point central du cercle n’est pas inclus dans le nombre de points compris dans le cercle
* En fait Besag propose la fonction L(d) = +/K(d)/7 et étudie L(d) —d en fonction de d.
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Pour une valeur de d donnée le point x; est dans le cercle de rayon r < d et de centre x;. Si le
cercle centré sur x; passant par X; se situe en partie en dehors du domaine d’étude, x; aura un

poids supérieur a 1 dans le calcul de K(d). Ce poids, b;; , sera égal a I’inverse de la fraction de
circonférence du cercle située a ’intérieur du domaine d’étude.

ou Cioal est la circonférence du cercle
de centre x; et passant par le point x;

C . 1 n n
by ==Ll et K(d)y=—" kb
Cint ﬂnizljzl

Cint est la circonférence du cercle
située a l’intérieur du domaine
Bordure d’étude.

Figure II.1 Correction des effets de bordure par la
méthode de Ripley (1981). Pour un point x; donné, la
correction pour le point x;, dépend de la circonférence
du cercle centré sur x; et passant par X;, comprise a
I’intérieur du domaine d’analyse (C;;).

Goreaud et Pélissier (1999) ont explicité¢ des formules de calcul de b;; pour les différentes
intersections avec un triangle situé¢ dans la zone d'étude. L utilisation de ces formules permet
"d'extraire" un ou plusieurs triangles du domaine d'étude. Il est donc possible d’obtenir des
domaines d’analyses de forme polygonale en « extrayant » plusieurs triangles d’une zone
d’analyse rectangulaire.

I1 est possible de calculer K(d) pour des distances inférieures a la moitié de la longueur du

domaine d'étude. Au-dela, la part de correction des effets de bord est trop importante.

I1.21.3 Test de significativité

Pour chaque distance d donnée, on définit une enveloppe de confiance de 1’hypothése nulle
(répartition compleétement aléatoire des points) avec la méthode de Monte Carlo (Besag et
Diggle 1977). 11 s’agit de répéter N fois le calcul de i(d) a partir de distributions qui vérifient
I'hypothése nulle. Pour ce test, elles seront simulées par des processus de Poisson de méme
densité que le semis de points étudié. On obtient, pour chaque distance d, N valeurs de i(d)

sous l'hypothése nulle. Si l'on désire un test avec un risque de a %, les bornes de l'intervalle
de confiance sont données par la (£ N)“™ plus petite valeur et la (2 N)“™ plus grande
2 2

valeur, pour chaque distance d.

La précision de I'estimation de l'intervalle de confiance augmente avec N. Suivant Pélissier et
Goreaud (2001), nous avons réalisé 1000 simulations et un risque o de 5 % pour obtenir les
intervalles de confiance des différentes analyses de cette étude”.

4 En toute rigueur, le test avec un risque de premiére espéce de 5 % n’est valable que pour des distances prises
séparément. Si I’on fait le test pour un intervalle de distances, le risque de premiére espéce augmente.
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Ces analyses ont été réalisées grace au module Ripley de ADE4 (http:/pbil.univ-
lyonl.ft/ADE-4/ADE-4.html).

11.21.4 Exemples d'analyse de structure spatiale

En pratique, 1'indice i(d) et les valeurs de l'intervalle de confiance sont calculés suivant un

pas de distance régulier. Puis, on trace les trois courbes reliant les 3 séries de valeurs (Figure
I1.2). L'interprétation peut se faire entre deux distances qui dépendent des caractéristiques des
données. La distance maximale d'interprétation doit étre inférieure a la moiti¢ de la plus
grande longueur de la surface d'analyse. La distance minimale dépend de la précision des
coordonnées des points. Elle doit étre supérieure a 5 fois l'erreur de précisions des données
(F. Goreaud comm. pers.)

L(d)

AN

Agrégation Mise a distance
NN Pz >\

Distance minimale Répartition non significative ment Distance maximale
d’inter prétation différente d’une répartition aléatoire d’inter prétation

Figure I1.2 Interprétation d'une courbe de l'indice i(d )

Lorsque la courbe de i(d) est au-dessus de D’intervalle de confiance la répartition est

significativement agrégée pour les distances correspondantes. Lorsque que la courbe a un
maximum bien marqué, on peut considérer que le rayon moyen des agrégats est égal a la
distance d correspondante a ce maximum

Lorsque la courbe est au-dessous de [Dintervalle de confiance, la répartition est
significativement réguliére. Il existe une mise a distance entre les points du semis. Lorsqu’un
minimum marqué est visible, on peut dire que la distance correspondante est la distance
moyenne de répulsion entre points. Dans cet exemple (d’école) les structures mises en
¢vidence sont des agrégats de 2xd/ de diamétre et la distance moyenne entre les points des
deux agrégats est de d2.

Lorsque la courbe reste dans 1’intervalle de confiance, la distribution des points a ces échelles
n’est pas significativement différente d’une répartition poissonnienne (complétement
aléatoire)

La Figure I1.3 montre quelques exemples d'analyse sur des semis de points simulés (d'apres

Goreaud, 2000). Pour l'exemple f) la courbe reste trés au-dessus de l'intervalle de confiance
pour les plus grandes échelles d'analyse. Conclure a une agrégation de taille similaire a la
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largeur du domaine d'étude n'a pas de sens. On dira, dans ce cas, que la répartition est
hétérogene sur le domaine d'étude. La notion d'hétérogénéité sera abordée au paragraphe 11.3 .

I1.2.2 Analyse des relations spatiales entre deux catégories d’arbres

La méthode intertype de (Lotwich et Silverman 1982) permet d’analyser des relations entre
deux types de points. Les répartitions des deux types de points sont appelées répartitions
marginales. Le test permet de détecter si les répartitions marginales sont significativement non
indépendantes, et, le cas échéant, si elles s'attirent ou s'excluent.

I1.22.1 Le principe :

Le principe est dérivé de la méthode de Ripley. Pour une distance d, donnée, K;,(d) est
proportionnel au nombre de points du type 2 contenus dans les cercles de rayon d et centrés
sur les points du type 1. L;»(d) est définie de maniere similaire a L(d). Les estimateurs sont
calculés suivant :

. 4 M Lsi dist(x;,x;)< d
Kip(d)=——=> D kj ou kj=1
mm 2o 0 sinon
. Ko (d
et Ljp(d)= —%( )y

avec A : surface de la placette
n; : nombre d’individus du type 1
n; : nombre d’individus du type 2
x; 117 individu du type 1
x; 0§ individu du type 2
dist(x;x;) : distance entre les points x; ef x;

Une correction des effets de bordures est appliquée sur le méme principe que celle du calcul
de P’indice K(d) de Ripley

11.22.2 .Test de significativité

Le test de significativité est réalis¢ grace a la méthode de Monte Carlo (Besag et Diggle
1977). 11 est possible de réaliser un test pour deux hypothéses nulles. (i) On considere les
répartitions marginales comme deux populations dont les positions relatives sont
indépendantes, par exemple dans le cas de deux classes d’age, (ii) on considére que la
distribution de la marque est aléatoire sur des positions de points déterminées, si on étudie par
exemple les répartitions de deux types de mortalité.

La premicre hypothése nulle est simulée en appliquant un vecteur de translation aléatoire a
une des répartitions. Pour une aire d’étude rectangulaire ou carrée, on admet que la surface
forme un tore (correction toroidale) : sur une surface de 100m sur 50 m., par une translation
(9, 15), un individu de coordonnées (80, 46) devient (89, 11) (Upton et Fingleton 1985). La
seconde hypothése nulle est simulée en ré-attribuant au hasard les marques sur les points.
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Figure 11.3 Exemple d'analyse simple de Ripley sur des répartition types (Goreaud 2000, pS7 et suivantes).a)
répartition réguliére, b) répartition agrégée 8m, c¢) répartition agrégée 20 m, d) répartition réguliére au sein
d'agrégat, ¢) hétérogénéité de la répartition spatiale sur 1'aire d'étude.
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Lorsque Lio(d) est supérieur a l'intervalle de confiance pour une échelle d, les deux

répartitions s'attirent pour cette distance, lorsque £12(d) est inférieur, les répartitions
s'excluent. La Figure I1.4 présente des exemples d'analyse intertype d’aprés Goreaud (2000).

Ces analyses ont ¢été réalisées grace au module Intertype de ADE4 (http://pbil.univ-
lyonl.fi/ADE-4/ADE-4.html).
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Figure 11.4 Exemple d'analyse intertype sur des répartitions types (Goreaud 2000, p134 et suivantes). a)
répartition indépendante, b) attraction, c) répulsion.

[1.2.3 Analyse de la structure spatiale des diamétres dans un peuplement

d’arbres

La fonction Kcor définie par Goreaud (2000 pl140) permet d’analyser 1’autocorrélation
spatiale d’un semis de point marqué par une variable quantitative, le diameétre pour notre
étude. Une autocorrélation positive montre l'existence de groupes d'arbres de diameétre voisin
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une autocorrélation négative signifie, par exemple, que des gros arbres sont plutdt entourés de
petits arbres.

I1 existe d’autres méthodes de calcul de 1’autocorrélation spatiale. Nous avons choisi celle-ci
nous disposions de formules de corrections des effets de bords permettant des analyses sur des
domaines d’étude de forme complexe (§ 11.23.2).

I1.23.1 Principe

Pour une distance d donnée, Kcor(d) mesure la corrélation existant entre le diameétre d'un
arbre quelconque du semis marqué et le diametre de 1'un de ses voisins dans le disque de
rayon d.

COV (Di,Dj /dist(i, j)<d)
Var(D)

Kcor(d)=

L'estimateur de Kcor(d) est calculé suivant :

ACOR :AI 1 i—D)x '—_x,-j
Kcor (d) —— NdZ;(Dz D)x(Dj—D )<k

1 si dist(xi,x;)<d
ou kg/: .
() sinon

Avec Ny : nombre de couple de points a distance inférieure a d
Di : diamétre de 1’arbre i
Dj : diametre de I’arbre j
D : diamétre moyen
dist (x; , x;) : distance entre le point x; et le point x;

Une correction des effets de bordures est appliquée sur le méme principe que celle du calcul
de I’indice K(d) de Ripley. La correction doit aussi étre appliquée a N, (Goreaud 2000).

I1.23.2 Test de significativité

De méme que pour la fonction L(d) de Ripley, on définit un intervalle de confiance, pour
chaque distance par la méthode de Monte Carlo. L'hypothése nulle simulée est la répartition
aléatoire des diametres sur les points du semis. On simule 1000 permutations aléatoires des
marques.

Lorsque Kcor(d) est supérieur a l'intervalle de confiance pour une échelle d, on a une
autocorrélation significativement positive des diametres pour les distances correspondantes,
lorsque Kcor(d) est inférieur, on a une autocorrélation significativement négative. La Figure

I1.5 présente des exemples d'analyses (d’apres Goreaud 2000). Pour I'exemple €) on observe
une autocorrélation positive pour toutes les échelles d'analyse. Ceci est di a une répartition
hétérogene des marques sur le domaine d'étude, 1'essentiel des petits diamétres étant groupé
sur une partie restreinte du domaine.

Ces calculs ont été effectués en utilisant une routine en langage C++ proposée par Goreaud
(2000, annexe DS5).
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Figure 11.5 Exemple d'analyse d'autocorrélation spatiales des diamétre d’aprés Goreaud, (2000). a) b) absence
d'autocorrélation, ¢) autocorrélation négative, d) autocorrélation positive, e) hétérogénéité de la répartition de la
marque.
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I1.3 Hétérogénéité spatiale et application des méthodes a notre étude

I1.3.1 Hétérogeénéité spatiale d’un peuplement réel

Goreaud (2000) (p279) note que la définition de I'hétérogénéité selon les processus ponctuels
n'est pas facilement applicable a des cas réels car on ne posseéde qu'une seule réalisation du
processus. En particulier, une répartition hétérogeéne peut étre la réalisation particuliére d'un
processus homogene ou la réalisation d'un processus hétérogeéne. Nous ne parlerons ici que
d'hétérogénéité pour un peuplement réel.

11.31.1 L'hétérogénéité spatiale d'une répartition observée dépend de I’hétérogénéité du
processus ponctuel réel dont on observe une des réalisations

La répartition spatiale des individus d’une espéce est le résultat de mécanismes variés, qui
sont souvent interactifs et spatialement hétérogenes (§ 1.2). Les hypothéses de stationnarité et
d'isotropie du processus ponctuel dont on fait I'analyse sont rarement vérifiées : la probabilité
de présence d'un arbre n'est pas identique en tout point du domaine d'étude et va dépendre par
exemple du type de sol (facteur abiotique), de la présence ou non d'espéces concurrentes
(facteur biotique exogene) ou de probabilité d'arrivée de graines (facteur propre a I'espece).

I1.31.2 L'hétérogénéité spatiale d'une répartition observée dépend fortement de 1'échelle
d'observation

Les irrégularités dans la position des arbres ou les variations importantes de densité locale
peuvent étre interprétées différemment suivant 1'échelle d'observation (Goreaud 2000, et
plusieurs autres auteurs cités par Pélissier et Goreaud 2001)

La Figure I1.6 (Goreaud 2000, p285) présente une répartition observée sur quatre domaines
d'analyse différents. A 1'échelle du domaine D3, on peut considérer que la répartition spatiale
a une structure agrégée avec des agrégats d'un rayon moyen de 20 m. Si I'on dispose de
données uniquement sur le domaine D2, la répartition apparait trés hétérogene sur la surface
d'analyse. La taille du domaine D2, de 50m de large, ne permet pas de dire que cette
hétérogénéité est en fait I'expression d'une structure plus grande. Sur les domaines D1 de D1’
les deux répartitions de points sont homogenes et aléatoires. La taille du domaine d'étude est
inférieure a la taille des agrégats, l'analyse ne donne accés qu'a la structure de la répartition
spatiale a l'intérieur des agrégats (D1) ou a l'extérieur (D1").

Figure I1.6 Observation d’'un méme semis de
point sur trois échelles différentes d’apres
(Goreaud 2000). D1 10 métres, D2 50 m, D3 200
m
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I1.3.2 Prise en compte de I’hétérogénéité spatiale

Les méthodes d’analyses spatiales que nous utilisons sous-entendent des hypothéses de
stationnarité et d'isotropie du processus ponctuel. Une prise en compte de 1’hétérogénéité des
répartitions observées est nécessaire pour se rapprocher de ces hypotheses.

I1.32.1 La définition de 1'hétérogénéité en fonction de la nature (exogéne ou propre a
I’espéce) du facteur responsable n'est pas applicable a notre étude.

La définition de 1'hétérogénéité pour un peuplement réel est trés subjective. "Selon les
connaissances sur le peuplement étudié, les irrégularités dans la position des arbres sont
interprétées comme des éléments de structure ou comme l'expression d'une hétérogénéité"
(Goreaud 2000). Intuitivement, on pourrait définir le processus ponctuel sous-jacent comme
homogene s'il ne dépend que de la dynamique propre de l'espece et si les irrégularités de la
répartition spatiale de I'espéce ne dépendent pas de facteurs exogénes.

Par exemple, une répartition agrégée liée aux préférences édaphiques d'une espece peut étre
considérée comme hétérogéne. La Figure I1.7 présente I'exemple de Iryanthera hostmanii
d'aprés Collinet (1997). Au contraire dans le cas d’une espece indifférente aux conditions
¢daphiques sur un domaine d'étude donné, la répartition agrégée pourrait étre interprétée
comme résultant de l'expression de sa dynamique propre et étre considérée comme homogene
(exemple de Recordoxylon speciosum Figure 11.7 d'apres Collinet 1997).

Cependant la distinction entre facteurs exogeénes et facteurs propres a la dynamique d'une
espece n'est pas aisée. Les interactions entre les deux types de facteurs interviennent dans les
mécanismes de régénération, de croissance et de mortalité d'une espéce. Nous avons vu au
paragraphe 1.31.2 que la dissémination du Wacapou va dépendre de la densité des rongeurs et
de la fructification d'espéce plus appétantes. L'installation et la croissance du Wacapou sur des
zones de sols peu favorables vont dépendre de la compétition interspécifique. Aussi I'étude
d'un processus homogeéne comme défini ci-dessus est impossible dans des conditions
naturelles non contrdlées.
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Figure 1.7 Exemple de répartition de [ryanthera hostmanii, parcelle 1 de 6.25 ha (a) et de Recordoxylon
speciosum parcelle 16 de 25 ha (b) d’aprés Collinet 1997)
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Dans cette étude, il ne sera donc pas fait de distinction entre les facteurs propres a I'espéce et
facteurs exogenes.

11.32.2 Définition d’un super-processus théoriquement homogéne

L'ensemble des facteurs de la dynamique forestiére intervenant dans la mise en place de la
répartition d’une espece peut étre considéré de manicre globale. Si I’on définit un processus
dans lequel tous ces facteurs sont intégrés, la répartition que nous observons est une des
réalisations de ce processus. Théoriquement, ce "super-processus", prenant en compte toutes
variations spatiales et temporelles, et appréhendé sur une surface infinie peut étre considéré
comme homogene. Pratiquement, les données réelles étant limitées a un domaine d'étude on
est obligé de faire I'hypothése de son homogénéité et il n'est pas possible de d'analyser a
priori l'influence des différents facteurs. L'analyse de la répartition des arbres est alors
uniquement descriptive. Cette démarche est utilisée par différentes études visant a décrire les
types de répartitions spatiales et leur proportion chez l'ensemble des especes d'un domaine
d'étude (He, Legendre et LaFrankie 1997; Condit, Ashton et a/ 2000).

I1.32.3 Le découpage de la zone d’étude permet de définir des sous-processus
indépendants des variations d’un facteur.

Pour les trois méthodes d’analyse décrites ci-dessus nous pouvons subdiviser le domaine
d'étude en définissant des sous-domaines de forme polygonale et en utilisant les formules de
correction des effets de bords (Goreaud et Pélissier 1999). Aussi, il est possible d’obtenir des
zones plus homogenes vis-a-vis d’un facteur. On peut, par exemple, extraire de 1’analyse les
zones de sols défavorables pour 1’espece étudiée ou des zones pour lesquelles une espece
concurrente est en trop forte densité.

L'analyse sur des sous—domaines nous rapproche des hypothéses d’homogénéité du processus
ponctuel car la probabilit¢ de présence d'un arbre en tout point du domaine dépend d’un
nombre moins important de facteurs d’hétérogénéité spatiale. La répartition analysée est la
réalisation d’un sous-processus ponctuel inféodé a une des modalités du facteur considéré et
indépendant des variations de ce facteur. Ce facteur est “isol¢ ” de 1’ensemble des autres
facteurs de la dynamique forestiere.

Ce procédé sous-entend que ’on a des connaissances sur la dynamique de 1’espeéce en
fonction du facteur que I’on souhaite isoler et que I'on peut traduire ces connaissances en
terme de variations de la probabilité de présence d’un arbre en tout point du domaine d'étude.
Pour les facteurs édaphiques, les variations de la probabilité de présence d’un arbre suivent
globalement les variations spatiales du facteur édaphique. Pour la compétition interspécifique,
s’il s’agit d’une compétition pour la germination, on peut faire 1’hypothese que les variations
seront corrélées avec la densité locale de 1’espéce concurrente. Pour un phénomene
d’allélopathie les variations pourraient étre corrélées avec la distance au plus proche voisin
concurrent. On pourra donc définir des sous-domaines plus homogenes en excluant les zones
de fortes densités de I’espece concurrente ou les zones situées par exemple a moins de 10 m
de tout individu de I’espéce en cause.

Dans ce dernier exemple - la définition de sous-domaines concernant des facteurs dont 1’effet
est local - le « découpage » du domaine d’étude s’appuie sur la mesure d’une caractéristique
locale. Ces calculs font donc intervenir des distances liées a la portée du facteur étudié. On a
pris, ici, 10 m pour délimiter une zone ou I’allopathie est forte d’une zone ou 1’allopathie est
faible. De méme il faut choisi un voisinage de calcul de la densité locale. Le choix de ces
distances peut étre déterminé par les connaissances ou des hypothéses sur le facteur étudié et
étre considéré comme fixe ou variable.
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Collinet (1997) a employ¢ cette méthode pour effectuer des analyses de la répartition spatiale
d’espece sur des sous-domaines correspondant a des variations des facteurs édaphiques.
Traissac (1998) étudie la compétition interspécifique entre le Gonfolo rose (Qualea rosea) et
le Wacapou avec des analyses intertypes sur des sous-domaines entre lesquels la densité de
wacapous adultes varie.

11.32.4 Le découpage du domaine d’étude peut se faire en fonction de la cartographie des
propriétés locales de la structure.

Des connaissances sur le domaine d'étude et sur l'espeéce étudiée peuvent permettre d'émettre
des hypothéses sur l'influence d'un facteur, mais les données nécessaires peuvent manquer
pour cartographier les variations de la probabilit¢ de présence d'un point en tout point du
domaine. Dans ce cas la délimitation des sous-zones d'analyses peut se faire en fonction de la
répartition elle méme (Pélissier et Goreaud 2001). Ces auteurs proposent d'utiliser les
propriétés de la répartition observée : la densité locale (densité de voisinage d'ordre un) et la
densité de voisinage d'ordre 2.

La densité locale est calculée dans des disques de rayon R centrés sur les nceuds d’une grille.
Le pas de la grille et le rayon de calcul de la densité locale dépendent de 1’échelle maximale
des structures que I’on souhaite mettre en évidence. R doit ne doit pas étre trop petit par
rapport & ce maximum sinon la structure apparaitra comme une hétérogénéité. Par exemple,
pour un agrégat, R doit étre supérieur ou égal a la moiti¢ du rayon de I’agrégat. Le pas de la
grille, en théorie doit étre supérieur & 2R afin que chaque mesure de la densité locale soit
indépendante. En pratique, pour augmenter, le nombre de mesure de la densité, le pas de la
grille est souvent inférieur a 2R. On considere que le biais introduit est faible. L histogramme
des effectifs par classes de densité permet de déterminer des seuils dans la structure de
distribution de la densité locale. Les courbes de niveau d’iso-densité correspondant a ces
seuils seront utilisées pour définir les sous-domaines d’études.

Dans le cas d'une forét mélangée Chéne—Hétre, Pélissier et Goreaud (2001),en s'appuyant sur
la connaissance des especes étudiées, font 1'hypothése que la densité locale du peuplement
dans son ensemble, est corrélée a une variation des facteurs édaphiques. Le pas de la grille est
fix¢ a 10 m pour avoir un nombre suffisant de mesure de la densité locale. La densité est
calculée pour des rayons allant de 0,5 a 12,5m. Une zone de forte densité se dessine a partir de
R=5m. Les auteurs souhaitant étudier la structure pour des rayons allant jusqu'a 25 m
choisissent R=12,5 m. L'analyse de I'histogramme des densités locales pour ce rayon, fait
apparaitre une distribution hétérogene de la densité locale et permet de définir deux domaines
de densité (Figure I1.8-a). Le calcul et le tracage des courbes iso-densité 13 et 14 ind./ha
permet de définir deux sous-domaines d'analyse (Figure I1.8-b). La Figure I1.8 (c-e) présente
les analyses simples de Ripley pour la parcelle entiére et pour les deux sous-domaines
d'études.

Avec la méme méthode, la densité locale d'ordre 2 d'un peuplement de la forét d'Uppangala

en Inde, est utilis¢ pour différencier deux zones ayant connu des dynamiques de
renouvellement différentes entrainant une structuration variable du peuplement.
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Figure I1.8 Définition de sous -domaines d’analyse en s’appuyant sur les densités locales du semi de point.
Analyse mélange chéne-hétre de la forét de Haye, d’apres Pélissier et Goreaud (2001). Les deux sous domaines
sont définis pour des densité locales comprises entre [3;13] et [14;26] ind./ha. a) Distribution des densités locales
calculées pour des cercles de 12.5 m de rayon centrés sur les nceuds d’une grille de 10 m sur 10 m. b) Courbe
iso-densité 13 et 14 ind./ha. c-e) Analyse de Ripley (indice i(d)) ¢) sur ’ensemble du domaine d’étude, d) sur

le sous-domaine dense [14;26], e) sur le sous-domaine peu dense [3;13].

I1.32.5 En l'absence d'hypothése ou de connaissances suffisantes sur le systéme,
I'hétérogénéité sera définie en fonction de la taille du domaine d'étude (Goreaud 2000)

"Un peuplement forestier, représenté par un semis de point unique sera considéré hétérogeéne
s'il présente des variations locales de ses propriétés (et en particulier la densité) a des échelles
supérieures a I'échelle d'observation"

Dans notre étude les propriétés des semis de point considérées pour définir une hétérogénéité
sont la densité locale, comme dans l'exemple présenté ci-dessus et la moyenne locale de la
marque, c’est a dire le diamétre moyen local (DML), pour des analyses d'autocorrélation
spatiale (§ 11.2.3).

Les valeurs de ces caractéristiques sont calculées sur des disques centrés sur les nceuds d’une
grille. Des courbes de niveau sont ensuite tracées par interpolation. Le découpage du domaine
d’analyse se fait suivant ces courbes de niveaux. Nous avons utilis¢ le module Densityl et
différents module de ADE4 pour calculer les courbes de niveau.
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I1.3.3 Bilan : Interprétation d’une structure spatiale comme la conséquence de
mécanismes biologiques : exemple du Carapa procera (Collinet 1997)

D'une maniére générale, I’interprétation des structures spatiales observées sur un domaine
d’étude en fonction d'un facteur de dynamique, doit prendre en compte les relations existantes
entre trois échelles : la taille du domaine d’étude, I’échelle de la structure spatiale observée et
I’échelle des hétérogénéités pouvant tre induites par le facteur considéré. L’exemple le plus
simple est celui des facteurs environnementaux. L’échelle de I’hétérogénéité induite par ces
facteurs est I'échelle des variations du facteur lui-méme.

Si les variations du facteur sont supérieures ou voisines a la taille du domaine d’étude,
I’influence du facteur n’est pas mesurable directement : les structures misent en place a cette
échelle ne peuvent pas étre analysées (§ I1.31.2). Cependant, on peut définir des sous-
domaines homogénes par rapport au facteur considéré. La comparaison des structures
observées sur chaque sous-domaine permet de mesurer 1’influence du facteur sur la répartition
spatiale.

Si I’échelle de variation du facteur étudié est inférieure a celle du domaine d’étude, 1’analyse
directe du facteur est possible : on fait I’hypothése que la mise en place d’une structure est
liée a un facteur, au moins en partie, si I’échelle des variations induites par le facteur et
I’échelle de la structure observée sont voisines. Si la taille relative de la structure est faible et
que celle-ci se répete pour différentes modalités du facteur, la structure spatiale observée peut
étre considérée comme indépendante du facteur étudié.

La Figure I1.9 montre I’analyse de la répartition de Carapa procera sur la parcelle 16 de
Paracou (Collinet 1997)

Sur I’ensemble de la parcelle 1’analyse met en évidence une agrégation significative avec un
maximum pour 35 metres (Figure 11.9-b). Les connaissances sur 1’autécologie de 1’espéce
conduit a étudier plus particuliecrement le facteur du sol. Les données pédologiques
disponibles pour cette parcelle permettent de délimiter des zones au sein desquelles la
probabilité de mise en place d’un C. procera est moins variable. Ces zones correspondent a la
présence ou non d’hydromorphie de surface (Collinet 1997). Dans la pinotiere et dans le bas-
fonds (Figure I1.9-a) la densité est beaucoup plus importante que dans le reste de la parcelle.
Cet agrégation refléte donc sans doute une hétérogénéité des conditions de milieu.

Le domaine est découpé en deux types de zones : bas-fond+pinotiére (zones hydromorphes) et
hors bas-fond (zones non hydromorphe). La répartition de 1’espece est analysée séparément
sur les deux sous domaine. Pour les zones hydromorphes, 1’analyse n’est possible que pour la
pinotiere en raison d’un effectif insuffisant d’arbres dans les différentes zones de bas-fond. La
répartition apparait structurée en petits agrégats de 5 et 25 m dans la pinotiére alors qu’elle est
aléatoire sur les sols non hydromorphes (Figure I1.9-c et —d respectivement).

Les structures observées sur les deux sous domaines sont trés différentes et mettent en
évidence I’influence de I’hydromorphie de surface sur la structuration spatiale du C. procera.
D’autre part, on connait le caractere intolérant a I’ombre de cette espece et les structures
observées sont cohérentes avec les variations pouvant étre induites par la formation de
chablis.

Ces deux facteurs permettent de proposer une interprétation globale de la répartition spatiale
de I’espece. Suivant ses préférences édaphiques I’espece est agrégée a I’échelle de la parcelle,
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en fonction des variations des conditions d’hydromorphie. Sur les sols hydromorphes, la
bonne adaptation de cette espéce, lui permet de mettre en place plusieurs individus par chablis
et donc de former de petits agrégats de moins de 10m. Sur sols non hydromorphes, au plus un
individu par chablis parvient a s'installer et la répartition de l'espéce refléte la répartition des
chablis i.e. une répartition aléatoire.

D’autre part, la répartition aléatoire du Carapa sur une large zone de sols non hydromorphes
peut étre interprété comme 1’absence de lien entre la structuration de I’espéce et certains
facteurs, comme le mode de dissémination, la topographie, la profondeur du sol ou la
compétition interspécifique.
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Figure I1.9 Analyse de la répartition spatiale de Carapa procera sur la parcelle 16 de Paracou d’aprés Collinet
(1997) c) répartition de 1’espece sur la parcelle (Parcelle a Paracou). La pinotiére est en gris foncé, les bas fonds
sont en gris clair et les sol non hydromorphes sont en blanc. b) analyse sur I’ensemble de la parcelle, c) analyse
hors pinotiére, d) analyse dans la pinotiére, ¢) analyse hors pinotiére et bas-fonds
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I1.4 Analyse des relations entre les répartitions des adultes et des
juvéniles

Nous avons construit des analyses statistiques complémentaires, afin d’étudier plus
précisément les relations entre la répartition des semenciers et des juvéniles. Les hypothéses
nulles proposées par les analyses intertype de Ripley-Diggle, c'est-a-dire I’indépendance des
deux répartitions’ ne sont pas satisfaisantes pour étudier les rapports entre des semis de ce
type. 4 priori, pour une espece dont les distances de dissémination sont courtes, la position
des jeunes est dépendante de celle des adultes. Il apparaissait donc intéressant d’utiliser des
méthodes permettant de comparer certains types de dépendance semenciers-juvéniles aux
répartitions que nous avons observées.

A partir de connaissances sur la biologie de I’espéce, il est possible de simuler la dispersion
de juvéniles autour des adultes par des processus ponctuels. On obtient ainsi deux répartitions
dépendantes suivant une hypothése connue. Un ou plusieurs indices mesurant les relations
entre les répartitions d’adultes et des juvéniles permettent de comparer les répartitions
simulées a la répartition observée. Un test statistique est réalisé grace a la méthode de Monte-
Carlo. La simulation de 1I’hypothése nulle un grand nombre de fois permet d’obtenir la loi de
probabilité de chacun des indices sous cette I’hypothese.

I1 est alors possible de connaitre la probabilité d’obtenir sous 1’hypothése nulle une valeur
inférieure a la valeur observée de 1’indice (p-value) : pour N simulations, la p-value d’une
valeur donnée est le nombre de valeurs simulées inférieures ou égales a la valeur observée
diviser par N. Pour un risque a la valeur observée est significativement différente de celle

attendue sous I’hypothese nulle si sa p-value et inférieure a £ ou supérieure a (1 - £ ).
2 2

On peut aussi construire un intervalle de confiance de 1’hypothése nulle. Pour N simulations

de I’hypothese nulle et un risque o, on obtient un intervalle de confiance pour chaque classe

de densité avec la (2 N)“™ plus petite valeur d’effectif et la (£ N)“™ plus grande valeur
2 2

d’effectif. Pour chaque test I’hypothése nulle a été¢ simulée 1000 fois.

I1.4.1 Hypothéese nulle

L’hypothése que nous avons simulée est une dispersion des juvéniles suivant une loi normale
autour des semenciers. Ce modele simple correspond a deux hypothéses :
1 : Tous les arbres adultes donnent le méme nombre de juvéniles.
2 : La fonction de « dispersion » des juvéniles est une loi normale de moyenne nulle et
d’écarts type o donné. o est fixé en fonction des données réelles (distribution des
distances entre chaque juvénile et le plus proche voisin semencier).

Pratiquement les nombres de juvéniles et de semenciers sur le domaine d’étude permettent de
déterminer un quota de juvéniles pour chaque semencier. Si le nombre de juvéniles n’est pas
un multiple du nombre d’adultes, le reste de juvéniles est répartis sur autant de semenciers
choisis au hasard. Il en est de méme pour les points situés a 1’extérieur du domaine d’étude
afin que le nombre total de juvéniles a I’intérieur du domaine soit au moins égal a 98% du
nombre observé.

Dans la suite du texte, cette hypothése sera appelée « HO1 » et I’hypothése d’indépendance
des deux répartitions « HOin »

> La seconde hypothése, fondée sur Iindépendance de I’affectation des marques n’est pas applicable (§ 11.22.2)
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11.4.2 Indices utilisés

11.42.1 Analyse du voisinage des juvéniles

Distribution de la densité (dal) et de la surface terriere (stal) des semenciers au voisinage
des juvéniles

Distribution des distances au plus proche voisin adultes (ppva)

Afin d’analyser directement I’influence de la répartition du peuplement adulte, nous nous
sommes intéressés a ces trois indices calculés au voisinage des juvéniles. La densité locale et
la surface terriere locale des semenciers ont été calculée autour de chaque juvénile pour un
rayon fixé & 50 m®. Puis pour les trois indices les histogrammes des valeurs obtenues ont été
construits.

La correction des effets de bordures se fait sur le méme principe que pour les méthodes de
Ripley (§ 11.21.2). Afin de limiter ces corrections, nous avons utilisé, les données disponibles
sur le peuplement adultes dans une zone tampon de 50 m autour des domaines d’études des
juvéniles.

Lors du calcul de I’'intervalle de confiance de I’hypothése nulle HO1, entre 0 et 2 % des
juvéniles simulés peuvent se trouver en dehors du domaine d’étude. Aussi ’ensemble des
histogrammes a été calculé en pourcentage du nombre total de juvéniles.

Le choix d’un rayon de voisinage de 50 m sera explicité au paragraphe VI.2.2.

11.42.2 Analyse du voisinage des adultes

Densité de voisinage des juvéniles autour d’un adulte (dj2)

I1 s’agit d’un indice individuel, calculé pour chaque adulte, les résultats étant présentés sous la
forme d’une carte. La densité est calculée pour un rayon fixé a 50 m. Pour chaque adulte la p-
value de la valeur observée sous 1’hypothése nulle est calculée. Les effets de bordure ont été
corrigés avec la méthode de Ripley.

Cet indice sera aussi étudié en fonction de deux caractéristiques du voisinage des adultes : la
densité de voisinage des adultes autour (da2) et la surface terriere des adultes (sta2). La
configuration des données des adultes par rapport aux domaines d’étude a permis de corriger
les effets de bords uniquement en utilisant une zone tampon de 50 m.

811 existe une relation directe entre les indices dal d’un domaine et I’indice intertype K;, calculé pour une
distance de 50 m : a un facteur multiplicatif pres, K;,(50) est égal a la somme des dal
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Chapitre III'  LES SITES D'ETUDES ET LES DONNEES

ITI.1 Introduction

Au paragraphe 1.4.5 nous avons vu que notre étude, synchronique, repose sur la définition de
classes de taille d’individus représentant une approximation de classes d’age. Nous avons
défini 5 classes de tailles :

- les individus adultes : arbres de plus de 25 cm dhp qui correspond au diametre moyen

de maturité (§ 1.31)

- les pré-adultes : arbres de plus de 10 cm dhp

- les juvéniles : de plus de 1 cm de diamétre au collet

- les plantules : plantules de plus d’un an

- les semis : plantules de I’année.
Nous serons souvent amenés a désigner simultanément les individus pré-adultes et les
individus adultes. Nous parlerons alors d’individus installé¢ ou de peuplement installé.

Le principal effort d’échantillonnage a porté sur les juvéniles. Cette catégorie a été choisie
d’une part afin d’avoir une population suffisamment agée, composée d’individus ayant
survécu aux facteurs de mortalit¢ des premiers stades. Leur taux de survie est donc
relativement élevé et ils représentent une bonne estimation du futur recrutement de 1’espéce.
D’autre part, cette catégorie regroupe des effectifs suffisamment importants et permet ainsi
d’effectuer des analyses spatiales plus fines sur des sous-domaines d’étude. Un centimetre de
diamétre au collet, correspond a 1 m de hauteur et permet de faire le lien avec des études pré-
existantes sur les stades graines et plantules du Wacapou (Forget 1994; Forget 1997a; Forget
1997b; Jansen 2003). Nous avons mesuré le diamétre au collet plutot que la hauteur afin de
prendre en compte les tiges ayant été brisées.

I11.2 Caractéristiques générales des sites d’études

Nous avons utilisé des données provenant de trois sites d’étude au sein de foréts primaires du
type forét tropicale humide de plaines (§ I.1.4). Deux sites d’études, Paracou et les
Nouragues, sont des dispositifs de recherche mis en place depuis plus d’une quinzaine
d’années. Outre le volume important de données pré-existantes sur le Wacapou, ces sites ont
été choisis car ils présentent des différences, notamment de sol et de modelé de relief, qui
paraissaient intéressantes pour notre étude. Le troisieéme site, Crique deux flots, a été¢ implanté
dans une forét vouée a I’exploitation. Cette forét a été choisie en raison de la part importante
de wacapous morts dans le peuplement des adultes.
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Site de Crique deux flots

Site de Paracou

Forét de Balata

CAYENNE

Site des Nouragues

i PHYSIOGRAPHIE

—— riviéres et fleuves

g alttudes de 200 4400 m

Bl attudes supérieures 4 400 m
(d'aprés Boyer et Papy, 1979)

Figure III.1 Localisation (en Guyane) des dispositifs d’études et des lieux cités dans le texte. Fond de carte
d’aprés Paget (1999). Pluviométrie annuelle sur la période 1961-1990 (d’aprés METEO-FRANCE)
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[I1.2.1 Le dispositif de Paracou

Le site de Paracou (Gourlet-Fleury, Ferry et al. in press) est situé au Nord de la Guyane pres
du village de Sinnamary (5°18” Nord, 52°53” Ouest) a 15 km de 1’océan Atlantique, Figure
III.1. Le site est facilement accessible a partir de la nationale 1 par quelques centaines de
meétres de piste.

La pluviométrie annuelle est de 3081 + 699 mm (Jesel 2002 in Gourlet-Fleury, Ferry et al in
press) avec un maximum en Mai et un minimum en Septembre (Figure II1.). La température
annuelle est de 26°C avec une amplitude de 1°C sur I’année.

Le substrat géologique est de la série ‘Armina’, caractérisée par des schistes et des gres :
schiste du Bonidoro présentant localement des veines de pegmatite (Paget 1999).

L’altitude varie de 5 a 45 m sur I’ensemble du dispositif. Le relief est composé de collines en
demi-orange de hauteur faible mais pouvant présenter des pentes fortes. La distance moyenne
des interfluves est de ’ordre de quelques centaines de metres. On peut sommairement
différencier deux ensembles de collines, au nord et au sud du dispositif, séparés par une crique
puis un bas-fond s’élargissant vers 1’ouest (Figure II1.3). Les sols se différencient en fonction
de la pente (§ 1.1.3). Barthes (1991a) et Lhériteau (1994) ont réalis¢ la cartographie de
quelques caractéristiques physico-hydriques des sols sur les parcelles témoin. (Figure I11.4).
La forét de Paracou présente un faci¢s a Caesalpiniaceae.

600

Température (°C) e Pluviométrie (mm)
250 | + ', Ensoleillement (h)

200 + _|_ r 400
150 4 +

I |
504 o110 °11° L 100

o

ik —

a-|-Fa-l-Fa-f-Fa-T-Fa-T-F-a-]a-l-fea- El ca-f-lea-q-|-a
0 T T T T T T T T T T T 0

Jan Feb Mar Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec

month
Figure II1.2 Graphique pluvio-température de Paracou (Gourlet-Fleury, Ferry, Molino, Petronelli et Schmitt in

press) Sources CIRAD-Forét, " Service Météorologique de la Guyane " et INRA, compilées par S. Jesel (Jesel,
2002).et des Nouragues (Grimaldi et Riéra 2001)
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Figure I11.3 Vue d’ensemble du dispositif de Paracou (topographie d’aprées carte IGN)
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Figure I11.4 Cartographie de caractéristiques physico-hydriques sur les quatre parcelles témoin du dispositif de
Paracou d’aprés Barthes (1990) sur les parcelles témoins (1, 6 et 11) (a, b et ¢) et par Lhériteau sur la parcelle 16
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[11.2.2 Le dispositif des Nouragues

Le site des Nouragues (Charles-Dominique 2001a) est situé au sein des ‘Montagnes
Balenfois’ au sud-ouest de la commune de Régina, a environ 50 km au Sud de Cayenne (4°5’
Nord, 52°43” Ouest), Figure 3.2.1. Le site est accessible en hélicoptere ou en pirogue et a pied
a partir de Régina.

La pluviométrie annuelle est de 2990 mm avec un maximum en Mai et un minimum en
Septembre et Octobre (Grimaldi et Riéra 2001)(Figure I11.5). La température annuelle est de
26,3°C avec une amplitude de 2°C.

Les ‘Montagnes Balenfois’ sont situées sur un substrat géologique appartenant a la formation
‘Paramaca inférieur’, roches métavolcaniques variées, traversé par des granites ‘guyanais’ ou
‘caribéens’. L’inselberg est le sommet de I’affleurement d’un granite ‘caribéen’. Le relief est
composé de collines hautes dont le sommet peut étre formé par un large plateau latéritique de
plusieurs centaines de metres. L’altitude varie de 60 m a plus de 420 m au sommet de
I’inselberg. Les plateaux et sommets de collines se situent entre 180 et 200 m d’altitude
(Figure I11.6). Les sols issus des roches métavolcaniques du ‘Paramaca inférieur’ sont épais et
bien drainés (Grimaldi et Riéra 2001) quelle que soit la position sur la pente. Les talwegs les
plus larges sont occupés par des pinotieres (Figure I11.7).
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Figure II1.5 Pluviométrie mensuelle moyenne sur le site des Nouragues entre 1987 et 1997 (d’aprés Grimaldi et
Riera 2001)
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Figure I11.6 Carte des environs du dispositif des Nouragues. A : plateau de
Balenfois, B : Cadre de la Figure I11.7.
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Figure II1.7 Carte du dispositif des Nouragues avec formations végétales et les
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Outre la forét tropicale humide de basse altitude (forét haute), le site des Nouragues, situé¢ a
proximité d’un inselberg, présente de la forét basse et de la savane roche. On peut aussi noter
la présence de petites taches de forét de lianes au sein de la forét haute (Figure IIL7).
L’absence quasi totale d’intervention humaine depuis le 18“™ siécle donne a cette forét un
caractére primaire particulicrement prononcé. En outre, des différences notables sur les
densités d’animaux existent entre ce dispositif et les autres sites de notre étude. Les familles
végétales dominantes de la forét haute sont les Caesalpiniaceae, les Sapotaceae et les
Mimosaceae.

Le dispositif des Nouragues présente, pour le Wacapou, un volume important de données
cartographiées pouvant étre facilement complétées suivant les objectifs de notre étude. D'autre
part, le site présente une topographie différente du site de Paracou et des sols beaucoup plus
homogenes qui semblaient correspondre aux préférences édaphiques du Wacapou. Ce site est
donc apparu particuliérement approprié a notre étude.

I11.2.3 Crique deux Flot

La forét de Crique deux flots est située au Nord de la Guyane au sud du village d’Iracoubo (5°
Nord, 53°15' Ouest) a environ 35 km de I’océan Atlantique (Figure IIL.1). Cette forét est I’'une
des 53 foréts cotieres gérées par 1'Office National des Forét (ONF). Le site est a environ 40
km de piste de la nationale.

Le support géologique est constitué¢ principalement de roches éruptives, gneiss et migmatite
caraibe, ainsi que des roches métamorphisées, schistes du Bonidoro et Orapu. On trouve aussi
quelques ilots de terrains volcano-sédimendaires (Paramaca). D’apres la carte géologique au
1/100000, notre site est situé a priori au contact entre des migmatites caraibes et des schistes
du Bonidoro.

L’altitude est comprise entre 5 et 135 m. Hormis une hauteur de collines plus importante, le
model¢ de relief est comparable a celui de Paracou avec des collines en demi-orange et des
pentes fortes. Les sols se différencient le long de la pente. Nous n’avons pas de données
pluviométriques précises pour ce site. La carte générale des isohyétes de Guyane indique une
pluviométrie annuelle entre 2750 et 3000 mm (données Météo France 1986 —1997 in
Perthuisot (1998) et Paget (1999))
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Figure I11.8 Vue d’ensemble de la forét de Crique deux flots (a) (carte P.Joubert ONF) et localisation des zones
d’inventaire (b).

II1.3 Les données du site de Paracou

I11.3.1 Les données pré-existantes

Le dispositif de Paracou a été mis en place en 1984 par le CIRAD-Forét (C.T.F.T au moment
des faits) (Schmitt 1984) afin d’étudier la réaction de la forét a des traitements sylvicoles de
différentes intensités.

Le site est composé de 15 parcelles de 6,25 ha, numérotées de 1 a 15 et d’une parcelle de 25
ha, la parcelle 16 (Figure I11.3). Sur chaque parcelle tous les arbres de plus de 10 cm dhp ont
été cartographiés (précision : = 0,5 m) et identifiés au niveau du genre ou de ’espece. Leur
croissance en circonférence est suivie annuellement depuis 1984. Les recrus, arbre atteignant
les 10 cm de diametre, sont cartographiés et suivis de la méme maniere. Les arbres morts sont
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répertoriés et classés en plusieurs type de mortalité : mort sur pied, chablis primaire, chablis
secondaire et mort due a wune intervention humaine (blessure d’exploitation ou
empoisonnement).
Les parcelles 1 a 12 ont été réparties en trois blocs de quatre parcelles ayant des conditions
¢daphiques assez proches. Au sein de chaque bloc, trois parcelles ont subi trois types de
traitements sylvicoles différents et une parcelle a été conservée en forét naturelle comme
témoin.
- témoin : (parcelles conservées en forét naturelle) (parcelles 1, 6 et 11) ;
- traitement 1 : exploitation pour le bois d’ceuvre d’environ 10 arbres a I’hectare de
diamétre supérieur a 50 cm (parcelles 2, 7 et 9) ;
- traitement 2 : exploitation pour le bois d’ceuvre et éclaircie sélective au profit
d’essences non commerciales ou d’arbres génants en mauvais état ; environ 40 arbres
par hectare au total (parcelles 3, 5 et 10)
- traitement 3 : exploitation pour le bois d’ceuvre, éclaircie sélective et exploitation pour
le bois de feu, environ 45 arbres par hectare au total (parcelles 4, 8 et 12).
Les parcelles de 13 a 16 ont été conservées en forét naturelle.
Une cartographie des sols a été réalisée par Barthes (1990) sur les parcelles témoins (1, 6 et
11) et par Lhériteau sur la parcelle 16 (Figure I11.4)

Au cours de mon DEA (Traissac 1998b), les wacapous présents a 1’extérieur des parcelles ont
¢été cartographiés sur les 2/3 Sud du dispositif (Figure 1.8). D’autre part, une large zone de 50
ha au sud de la parcelle 16 a fait I’objet d’un inventaire en plein des wacapous de plus de 10
cm de diamétre, avec une précision de =+ 5 m a 1’échelle locale (Traissac 1998b). Au cours de
cet inventaire les zones de bas-fond, les crétes et les plateaux de haut de colline ont été
cartographiés (Figure II1.9).
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Figure II1.9 Données pré-existantes sur le site de Paracou en forét non perturbée. a) parcelle 1, parcelle 6, parcelle 11, b) parcelle 16 et alentours.
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[11.3.2 Données acquises pour ce travail

I11.32.1 Inventaire des juvéniles et des arbres morts de la parcelle 16

Tous les wacapous de plus de 1 cm au collet, ainsi que les souches ou troncs d’arbres morts
ont été cartographiés sur les 25 ha de la parcelle 16. Le diametre au collet, ainsi que le
diamétre a 1,30 m (dhp) lorsque cela était possible, ont été mesurés pour chaque juvénile par
classe de 1 cm, a I’aide d’un gabarit.

Pour les arbres morts, étant donné leur état de décomposition plus ou moins avancé, quatre
classes de diametre ont été distinguées : petit bois (PB, moins de 30 cm), bois moyen (BM,
entre 30 et 60 cm), gros bois (GB, de 60 a 90 cm) et trés gros bois (TGB, plus de 90 cm). Le
type de mortalité, par chablis ou mort sur pied, n'a pas été relevé.

Les positions des individus ont été repérées par rapport a un arbre de la parcelle déja
numéroté : un azimut et une distance au décametre sont pris entre 1’individu et I’arbre
référence. Pour plus de précision, I’azimut a été mesuré vers I’arbre référence en visant le
milieu du tronc. Le décametre était tendu horizontalement . Dans la mesure du possible les
arbres recrutés aprés le premier inventaire de 1984 n’ont pas été choisis comme référence car
ils avaient eux-mémes été repéré par rapport aux arbres déja cartographiés.

L’imprécision pour ces mesures est estimée a quelques centimétres, considéré comme
négligeable par rapport a celle des arbres du dispositif. La Figure III.10 présente le résultat de
cet inventaire.

I11.32.2 Inventaire complémentaire au Sud de la parcelle 16

Afin d’augmenter le volume de données disponibles sur les zones denses de wacapous
adultes, tous les individus de plus de 1 cm au collet, y compris les arbres morts, ont été
cartographiés sur une bande de 500 x 100 m au sud de la parcelle 16 (Figure I11.9-d).

Deux layons de 500 m, espacés de 50 m, ont été tracés parallelement au coté¢ Sud de la
parcelle 16 (i.e. suivant un axe Est-ouest). A 1’aide de décameétre, des piquets espacés de 10 m
ont été placés sur ces layons et sur le layon de la bordure sud de la parcelle. Les piquets ont
été étiquetés en fonction de leur position en métres (non corrigée) sur le layon, le piquet le
plus a I’Est portant 1’étiquette 0. Les pentes et les azimuts ont été mesurés précisément entre
les piquets consécutifs d’un méme layon.

Un décametre de 50 m est tiré entre les deux layons et reliant deux piquets portant la méme
¢tiquette (i.e. suivant un axe Nord-sud). Du topofil est déroulé¢ a 10 m de part et d'autre du
décametre en partant des piquets suivants et précédents. Les pentes ont été mesurées le long
du décametre en trois ou quatre mesures suivant la configuration du terrain, et la distance
exacte entre les deux piquets a été notée. Les individus sont repérés dans les bandes de 10 m
situés entre le décamétre et les topofils. Un opérateur se déplacant le long du décameétre repere
la position des individus suivant 1’axe Nord-Sud. Un second décameétre de 10 m de longueur
est tiré de place en place perpendiculairement au premier. Ce second décamétre est tendu
horizontalement. Il permet de mesurer la position de I’individu suivant un axe Est-Ouest.

Grace aux différentes mesures de pente et d’azimut, la position des piquets de chaque layon a
été calculée par rapport au coin sud-ouest de la parcelle 16. Le layon de bordure de la parcelle
16 est considéré rectiligne. Le calcul de la position des individus est effectué en prenant en
compte la position des piquets. Les décametres de 50 m tirés entre deux layons sont
considérés rectilignes. La précision de cette cartographie est estimée a = 0,5 m.
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Figure II1.11 Cartographie des semis et plantules de Wacapou sur 5 ha au Sud de la parcelle 16- Site de Paracou.
La largeur du carré est 5 m. Les numéros correspondent aux carrés de 1 ha.
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La circonférence des arbres de plus de 10 cm de diamétre a été mesurée a 1,30 m du sol, ou
plus haut dans le cas de tronc trop déformé. Le protocole de mesure des diametres des
juvéniles et des morts est le méme que pour I’intérieur de la parcelle 16. La Figure II1.10
présente le résultat de cet inventaire.

Afin de posséder des éléments de comparaison avec la régénération observée autour d’arbres
isolés (paragraphe suivant), les individus de taille inférieure a 1 cm au collet ont été repérés
par carré de 5 m sur I’ensemble des 5 ha (Figure II1.11).

I11.32.3 Inventaire de la régénération autour d’arbres isolés

Afin de récolter des données en vue de I’étude du processus de dispersion et de régénération,
des inventaires de plantules ont été effectués autour d’arbres matures. Ces arbres devaient étre
relativement isolés afin de limiter les erreurs sur la maternité des plantules. Suivant ce critére
seulement deux arbres au Nord de la parcelle 16 ont été étudiés : un arbre dans le carré 8,
désigné par la suite par « arbre c8 » (0,81 ha d’inventaire), et un arbre dans le carré 12 désigné
par la suite par « arbre c12 » (0,36 ha d’inventaire).

Les plantules d’un an (fructification 2000), les « semis », ont été différenciées des individus
plus agés mais inférieurs a 1 cm de diametre au collet, « les plantules ». La Figure II1.12
présente le résultat de cet inventaire. Le protocole de repérage est le méme que pour les
juvéniles de la parcelle 16.

Les travaux d’inventaires sur le dispositif de Paracou ont été réalisés avec 1’aide de 1'équipe
des ouvriers du CIRAD.
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Figure II1.12 Cartographies des semis et plantules autour d’arbres isolés —Site de Paracou. a) Situation des zone

d’inventaire dans la parcelle 16, b) cartographie. La largeur des couronnes est de 5 m.
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I11.4 Les données des Nouragues

[11.4.1 Les données pré-existantes

Le dispositif est composé de prés de 90 hectares de forét haute layonnée suivant une grille
(100 m x 100 m). Les layons dans le sens de la pente ont été désignés par des chiffres de 10 a
23 (azimut NW-SE) et les layons perpendiculaires par des lettres, de E a O (azimut NE-SW)
(Figure I11.7). Les carrés de 1 ha sont désignés par le nom de leur angle Nord.

Chaque arbre de plus de 30 cm dhp a été identifié et repéré a I’intérieur de chaque carré par
rapport aux layons de bordure. Pour le Wacapou et quelques autres essences le diamétre
d’inventaire a ét¢ abaissé a 10 cm dhp.

P. Charles-Dominique (comm. Pers.) a réalisé un repérage au théodolite de ’ensemble des
layons du dispositif (Figure II1.7). Ces données nous ont permis de calculer la position des
intersections de chaque layon en prenant en compte les erreurs dues a la pente ou a
I’orientation des layons. L’orientation du layon L a été prise comme direction de référence.
Les corrections ont été calculées par rapport au point d’intersection des layons L et 11. La
précision espérée et de = 1 m (Figure I11.7).

[11.4.2 Données acquises pour ce travail

I11.42.1 Repérage de la population d’adultes et de pré-adultes en dehors du dispositif

La recherche de limite de plaques de wacapous nous a conduit a prospecter deux larges
plateaux latéritiques en effectuant un repérage rapide des individus de plus de 10 cm dhp
(Figure I11.6). Ces prospections ont été réalisées suivant des transects effectués a la boussole
et au topofil. La précision espérée est de £ 10 m. Ces plateaux seront appelés plateau V et
plateau de Balenfois dans la suite du texte. La Figure II1.13 et la Figure III.14 présentent les
résultats de cet inventaire.

I11.42.2 Inventaire des juvéniles et des morts au sein du dispositif

Un protocole identique a celui effectué¢ a I’intérieur de la parcelle 16 de Paracou a été suivi
pour inventorier les juvéniles et les morts au sein du dispositif pré-existant. Le type de
mortalité, sur pied ou par chablis, a ét¢ déterminé d'apres la configuration de la souche de
l'arbre et la présence d'une butte de déracinement. Dans quelques cas, cette détermination n'a
pas été possible.

L’inventaire des juvéniles porte sur 14,5 hectares et celui des morts sur 21,5 ha (Figure II1.15
et Figure I11.16 respectivement).
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Figure I1I.15 Carte des juvéniles — Site des Nouragues — Grand Plateau
Figure I11.16 Carte des morts — Site des Nouragues — Grand Plateau
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111.42.3 Inventaire de la régénération autour d’arbres isolés en dehors du dispositif

Suivant un protocole par bande de 50 m de large, similaire a celui décrit au paragraphe I11.3.1,
les semis plantules et juvéniles ont été inventoriés autour d’arbres isolés. Les pentes ont été
considérées comme nulles. Quatre arbres sur le plateau V (6 ha) et un arbre sur le Plateau de
Balenfois (1,9 ha) (Figure I11.17) ont été étudiés.

L’inventaire sur le plateau V a été réalis¢ avec I’appui de P-M Forget sur des bandes de 14 m
puis complété sur la zone centrale avec l'aide d'étudiants du module de ’ENGREF « Forét
Tropicale Humide » en 2001.
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Figure I11.17 Carte de la régénération autour d’arbres isolés — Dispositif des Nouragues. a) Plateau V, b) Plateau
de Balenfois.
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Figure I11.17 Carte de la régénération autour d’arbres isolés — Dispositif des Nouragues. a) Plateau V, b) Plateau
de Balenfois.

111.42.4 Relevés pédologiques

Afin de comparer les sols de part et d’autre des limites de plaques de wacapous étudiées, des
relevés pédologiques ont ¢été¢ effectués sur le plateau V et le plateau de Balenfois (Figure
III.13 et Figure II1.14). Ce travail a été réalisé¢ avec 1’aide V. Freycon (CIRAD) et de J-F.
Maillart (ENGREF).

72



I11.5 Les données site de Crique deux Flots

Un protocole par bande de 50 m, similaire a celui exposé en I11.23.2 a permis d’inventorier
deux zones de 4,25 ha et 2,3 ha situées sur deux sommets de collines voisines (Figure II1.8-b).
Tous les wacapous, de la plantule a I’arbre adulte, ont été cartographiés. Les mesures relevées
pour chaque catégorie d’individus sont les mémes que sur les autres dispositifs. La plupart des
individus morts ayant encore une partie de leur aubier peu décomposée, nous avons mesuré
les diamétres a 1,30m au décametre. La Figure I11.19 présente le résultat de cet inventaire.

Des relevés pédologiques ont été effectués sur chacun des plateaux. Le plateau I présente des
sols a drainage vertical libre (DVL) sur la créte qui évoluent en sol a drainage vertical bloqué
(DVB) sur les versant. Sur le plateau II les sols sont généralement a DVB, avec quelques zone
en amont ou les drainage est intermédiaire entre DVB et DVL. Dans 'ensemble ces sols sont
assez comparables a ceux observés sur Paracou et donc moins riches que ceux du dispositif
des Nouragues.

Les différentes cartographies ont été réalisées avec l'aide de 1'équipe des ouvriers du CIRAD,
Benoit Boutefeu (FIF-Engref) et Pascal Estéve (Université de la Réunion).
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Figure I11.18 Carte de I’inventaire du site de Crique deux flots. Plateau I. Les courbes de niveau calculées a partir
des mesures de pentes ont été placées en arriére plan. Deux courbes de niveau consécutives ont une différence
d’altitude de 2,5 métres.
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Figure I11.19 Carte de I’inventaire du site de Crique deux flots. Plateau II. Les courbes de niveau calculées a
partir des mesures de pentes ont été placées en arriere plan. Deux courbes de niveau consécutives ont une
différence d’altitude de 2,5 métres.

I11.6 Récapitulatif des données disponibles par catégorie de taille

Catégorie Semis Plantules Juvéniles Pré-adultes Adultes Morts
Limite entre Moins d'un Moins de Moins de 10 | Moins de 25 | Plus de 25 Plus de 10
classes an lcm au collet cm dhp cm dhp cm dhp cm dhp
Paracou 6,7 ha 6,7 ha 30,5 ha 94 ha 94 ha 30,5 ha
Nouragues 4,5 ha 4,5 ha 20,5 ha 81 ha 81 ha 21,5ha
Crique deux flots 6,5 ha 6,5 ha 6,5 ha 6,5 ha 6,5 ha 6,5 ha

Tableau III.1 Récapitulatif des données disponibles par catégories de taille.
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Chapitre IV QUELLE EST LA  STRUCTURE
SPATIALE DU PEUPLEMENT ADULTE A
L'ECHELLE D'UNE PLAQUE ?

La répartition spatiale des individus reproducteurs est une caractéristique clé du cycle
¢cologique d’une espece. Elle est a la fois le(s) point(s) de départ de sa stratégie de
reproduction et une résultante (un aboutissement) de 1’ensemble de sa dynamique spatiale.
Dans cette partie, nous essaierons de décrire le plus finement possible 1’organisation spatiale
des individus matures des différentes populations de wacapous que nous avons pu observer.
Les résultats des analyses spatiales seront exposés et discutés suivant les connaissances dont
nous disposons sur la biologie du Wacapou.

La mise en ceuvre des analyses spatiales nous a amenés a définir un nombre important de
sous-domaines d’analyse. Pour faciliter la lecture des résultats leur nom a été codé: la
premigére lettre correspond au site d'étude ("P" pour Paracou et "N" pour les Nouragues), puis
des mots-clefs caractérisant le sous-domaine sont séparés par des tirets. Le premier mot-clef
désigne la catégorie d'individus a partir de laquelle a été construite le sous-domaine d'analyse
: "adt" pour adulte, "pa" pour pré-adultes et adultes et "juv" pour juvéniles.

Un récapitulatif des zones d’analyses utilisées dans cette partie avec leur description (Tableau
IV.1) et leur représentations cartographiques (Figure IV.8 et Figure IV.9) se trouvent en fin de
chapitre (§ IV.4).

IV.1 Cartographie des plaques étudiées

La Figure IV.1 présente le résultat de la cartographie des wacapous sur le « plateau V »
surplombant la zone du "Grand plateau” des Nouragues. On observe deux plaques de
wacapous séparées par une zone vide dont la largeur varie entre 200 m, au niveau des layons
13 et 14, et 400 m, au niveau des layons 18 et 19. Les relevés pédologiques effectués (§
I11.42.4) ne font pas apparaitre de différences entre les zones de fortes densités de wacapous et
les zones vides. Au sein de la plaque du Grand plateau on observe deux zones de faibles
densités : bandes 14 et 15 et de fagon plus marquée la bande 18. Elles définissent un agrégat
de 100 a 150 m de diametre centré sur le carré M16.

Sur le plateau de Balenfois (Figure I1I1.14) on observe une autre limite de plaque. De méme
que sur le Grand plateau les relevés pédologiques ne différent pas entre les zones vides et les
zones de fortes densités de wacapous.

La Figure IV.2 présente la carte de la population de wacapous adultes étudié sur le site de

Paracou. La plaque semble essentiellement limitée par la topographie a 1’exception de la
limite la plus au nord.
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Figure IV.1 Carte de la population de wacapous étudiée — Site des Nouragues. a) zone du Grand plateau et du plateau V, b) plateau de Balenfois.
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Figure IV.2 Carte de la population de wacapous adultes étudiée — Site de Paracou.

IV.2 Analyse de la structure spatiale par la méthode de Ripley

IV.2.1 Analyse sur I’ensemble des domaines d’étude

L'analyse de la répartition des wacapous adultes Figure 1V.3, sur l'ensemble des zones
d'inventaire de Paracou et sur le Grand plateau des Nouragues (domaines P_inv et N _gp,
Figure 1V.8 et Figure IV.9 respectivement) fait apparaitre une hétérogénéité de la répartition

spatiale. En effet, I’indice i(a’) reste largement au dessus de 1’intervalle de confiance pour les

grandes échelles d’analyse (§ I1.3). Cette hétérogénéité persiste si on soustrait du domaine
P _inv les zones de sols défavorables au Wacapou (sous-domaine P_hb)(Figure IV.3). Nous
n'avions pas d'hypothése sur les origines de ces hétérogénéités, donc les domaines P_hb et
N_gp ont été découpés suivant la valeur de la densité locale (cf. § 11.32.5).
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Figure IV.3 Analyse de la répartition des adultes sur les zones d'inventaire des dispositifs de Paracou et des
Nouragues. a) dispositif de Paracou, domaine P_inv, b) dispositif de Paracou, domaine P_hb, ¢) dispositif des
Nouragues, domaine N_gp. La courbe en noir représente les valeurs observées de I’indice et les courbes en gris
les limites de I’intervalle de confiance de I’hypothése nulle. N est le nombre de point du semis dans le domaine
d’étude.

IV.2.2 Découpage des domaines d’étude suivant la densité locale des points et
analyse sur les sous-domaines

La densité locale a été calculée sur les nceuds d’une grille de 20 m de c6té. Nous souhaitions
pouvoir mettre en évidence des structures jusqu'a une échelle de 100 m donc nous avons
choisi 50 m de rayon pour le calcul des densités locales. Les histogrammes des fréquences de
densités locales ont été calculés pour des classes croissantes par intervalles de 5 ind./ha
(Figure IV.4). Sur le domaine P_hb on observe une forte discontinuité pour 5 ind./ha. A partir
de 30 ind./ha I’histogramme marque un pallier, cette densité a aussi été retenue pour découper
le domaine d’analyse. Sur le domaine N_gp on observe une forte discontinuité pour 5 ind/ha
La Figure IV.6 présente les courbes de niveau d'iso-densité conservée pour le découpage des
deux domaines.
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Figure IV .4 Distribution des densités locales d’adultes (dhp > 25 cm) calculées pour un rayon de 50 m autour des
nceuds d’une grille de 20 m sur 20 m. a) Site de Paracou, domaine P_hb, b) Site des Nouragues, domaine N_gp.

On observe une agrégation significative sur la zone P_adt 05d (Figure IV.5) (voir aussi cartes
Figure IV.8 et Tableau IV.1). Il n’est, cependant, toujours pas possible de conclure car le
semis semble encore hétérogéne. Sur le domaine P_adt 30d, on observe une tendance a
I’agrégation autour de 15 et 30 m, mais trop peu de points sont au-dessus de I’intervalle de
confiance pour pouvoir conclure a une agrégation significative. Ce domaine correspond a un
agrégat plus dense d’environ 200 m de diamétre. Si ’on exclut cette zone de forte densité du
domaine P_adt 05d, I’analyse met en évidence des agrégats de 25 m de rayon en moyenne
(Figure IV.5, domaine P_adt 05d-30d). Des agrégats de cette taille sont visibles sur les crétes
et plateaux des collines au sud de la parcelle 16 (Figure IV.6-a).

Des analyses sur les parcelles 1 et 6 ont été faites avec les données de I’inventaire de 1999
(Figure IV.5). Suivant les résultats de Collinet (1997), les zones de sols défavorables ont été
exclues de ’analyse. Il s’agit des zones de sol hydromorphe et des bas-fonds sur la parcelle 1
et uniquement des bas-fonds sur la parcelle 6 (Figure IV.8). Sur la parcelle 1 des agrégats de
40 m de rayon en moyenne sont compris dans un agrégat de plus grande taille, entre 90 et 115
m de rayon, qui couvre presque l’ensemble du domaine d’étude (Figure IV.8-d). Sur la
parcelle 6, on observe une agrégation significative entre 35 et 90 m. Un rayon moyen des
agrégats ne peut pas étre mis en évidence.

Sur le site des Nouragues, (Figure IV.7) on détecte une agrégation significative autour d’un
rayon de 50 m pour les surfaces avec plus de 5 ind./ha (domaine N_adt 05d). Si on limite
I’analyse a la plaque située au nord de Grand plateau (domaine N _adt 05d n), I’agrégation
est maximale pour un rayon de 40 m (cf. cartes Figure IV.9 et Tableau IV.1).
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Figure IV.5 Analyse de la structure spatiale des adultes — Site de Paracou. La courbe en noir représente les
valeurs observées de I’indice et les courbes en gris les limites de I’intervalle de confiance sous I’hypothése nulle.
N est le nombre de points du semis dans le domaine d’étude. a) zone P_adt 05d, b) P_adt 30d, c) P_adt 05d-

30d, d) parcelle 1, e) parcelle 6.
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Figure IV.6 Courbes d'iso-densité sur les zones d'inventaire du site de Paracou et des Nouragues calculées sur la répartition des individus adultes. Les courbes conservées pour
le découpage des domaines d’études sont en gras. La courbe de densité la plus faible vaut 5 ind./ha et 5 ind./ha séparent deux courbes d’iso-densité. a) Site de Paracou
domaine P_hb, b) Site des Nouragues domaine N_gp.
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Figure IV.7 Analyse de la répartition des adultes. Site des Nouragues. La courbe en noir représente les valeurs
observées de I’indice et les courbes en gris les limites de ’intervalle de confiance de I’hypothése nulle. N est le
nombre de points du semis dans le domaine d’étude. a) domaine N_adt 05d, b) domaine N_adt 05d n (Figure
IV.9).

IV.3 Discussion

La répartition agrégée du Wacapou est complexe

Les analyses de la structure spatiale a petite échelle confirment les résultats de Collinet (1997)
(obtenus pour des arbres de plus de 10 cm dhp). Les plaques topographiques sont composées
d’agrégats de plus petites tailles. Sur I’ensemble des domaines étudiés, les pics d’agrégation
s’observent pour des échelles trés variables : 25 m pour le domaine P_adt 05d-30d ; 40 m
pour la parcelle 1 a Paracou ; 50 m dans la parcelle 6 et sur le Grand plateau des Nouragues
(domaine N_adt 05d); 80 m dans la parcelle 1 et autour du Carré M16 sur le Grand plateau
des Nouragues (Figure IV.1) ; de 100 a 150 m pour 1’agrégat formant la zone P_30d. Ces pics
étant eux-mémes une taille moyenne d’agrégation sur les domaines d’études, il apparait
difficile de mettre en évidence une taille d’agrégation privilégiée du Wacapou a petite échelle.
Cependant, excepté pour le domaine P_30d a Paracou pour lequel on observe seulement une
tendance, on peut noter qu’a partir de 100 m de rayon, les agrégats observés sont eux-mémes
composés de groupes de plus petite taille ayant un rayon situé entre 25 et 50 m. La structure
agrégée du Wacapou apparait donc complexe et variable dés les petites échelles.

Influence des facteurs environnementaux

L’influence du sol et de la topographie sur la répartition du Wacapou qui se manifeste a
I’échelle des plaques topographiques (Schulz 1960 et Traissac 1998b, Figure 1.8 et Figure 1.7)
peut aussi s’observer a une échelle plus réduite. Sur la partie sud du domaine d’étude de
Paracou les zones de moins de 5 ind./ha correspondent a des zones de bas de pentes et aux
vallées des criques. Ces résultats confirment les observations de Collinet (1997).

Cependant au vu des données pédologiques disponibles sur ces domaines d’études les tailles
observées des agrégats ne semblent pas dépendre uniquement des facteurs du sol. Sur le site
de Paracou, malgré I’exclusion des zones de sols non favorables et des zones de faible densité,
la répartition des arbres apparait encore structurée (Figure IV.5). Sur le site des Nouragues,
une partie de la plaque du Grand plateau est limitée a ’ouest par la crique Nouragues et au
Nord par la pinotiére perchée (Figure IV.1-a). Cependant la présence de larges plateaux sur ce
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dispositif a permis de faire clairement apparaitre que des bordures de plaques ne
correspondent pas a des variations du sol (Figure IV.1). Les relevés pédologiques effectués
sur les deux plateaux ont confirmé 1’homogénéité des conditions édaphiques de part et d’autre
des limites de plaques.

Sur le Grand plateau des Nouragues les discontinuités dans la densit¢é du Wacapou (Figure
IV.1-a) pourraient étre dues a la présence de forét de lianes qui refléterait une ouverture
récente du couvert et traduirait la faible adaptation des wacapous a des conditions de forte
luminosité. Cependant, la configuration du carré N16 nuance cette hypothése car on peut y
observer un nombre important de wacapous installés dans une forét de liane. Par ailleurs, le
sous-bois de ce type de forét est parfois trés ombragé et peut réunir des conditions favorables
a ’installation du Wacapou. Il semble donc difficile de faire I’hypothése d’une relation entre
la présence de foréts de lianes et la baisse des densités locales de wacapous (observées
localement).

Hypothese d’une dynamique propre a I’espece

Les connaissances sur 1’autécologie du Wacapou ne permettent donc pas d’expliquer toute la
complexité et la variabilité de la répartition du peuplement adulte. Les conditions de sol et de
topographie apparaissent comme des facteurs nécessaires et non suffisants a la mise en place
du Wacapou. Les discontinuités dans la répartition du Wacapou se traduisant par la présence
d’agrégats et de plaques pourraient donc dépendre de la dynamique propre de I’espece.

On peut noter que les petites échelles d’agrégations, entre 20 et 50 m de rayon, observés dans
presque toutes les analyses, sont voisines des distances moyennes de dissémination des
graines de Licania alba par un acouchi (Jansen et a/ 2001 Figure 1.). La variabilité de la taille
des agrégats observés, pourrait étre le résultat de 1’extension de proche en proche d’agrégats
de petites tailles. Cette hypothése est cohérente avec le tempérament tolérant a 1’ombre de
I’espéce et ses faibles distances de dissémination. Cependant, suivant cette hypothese, les
échelles d’agrégation de petites tailles ne devraient plus apparaitre au sein des groupes
d’individus plus importants. Par ailleurs, les questions sur les facteurs limitant I’expansion
spatiale de I’espéce restent entiéres.
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IV.4 Récapitulatif des domaines d’analyse

Le Tableau IV.1 présente les caractéristiques de chaque zone et les Figure V.8 et Figure IV.9
présentent le contour des différents sous-domaines pour le dispositif de Paracou et des
Nouragues respectivement.

. oy Effectif
Domaine Descriptif Surface (ha) adultes
P inv Zone d’inventaire des adultes autour de la Parcelle 16 de 753 564
- Paracou
P hb Sous domaine de P_inv : zone hors bas-fonds et pinotiere 66.4 557
P adt 05d Sou§ . dom‘alng de P hb: densit¢ locale d’adultes 367 522
- = supérieure a 5 ind./ha
P adt 30d Sou§ , dom‘ame. de P hb: densit¢ locale d’adultes 23 95
- = supérieure a 30 ind./ha
P adt 05d-30d Sous domam@: de P_hb : densité locale d'adultes comprise 344 427
- = entre 5 et 30 ind./ha
P Pl Parcelle 1 du dispositif de Paracou hors sols 34 57
- hydromorphes
P_P6 Parcelle 1 du dispositif de Paracou hors bas-fonds 5.0 55
N _gp "Grand Plateau" des Nouragues 69.0 336
N adt 05d Sou§ . dom‘ame.: de N gp : densité locale d'adultes 237 276
- - supérieure a 5 ind./ha
N adt 05d n | Partie Nord du domaine N_adt 05d 19.2 217

Tableau I'V.1 Caractéristiques des différents domaines et sous-domaines d'analyse de la répartition des adultes.
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Figure IV.8 Carte des domaines d'analyse des adultes sur le dispositif de Paracou. Le domaine P_inv est le
contour des cartes des domaines P_xxx. Les domaines d’analyse sont en gris. a) P_hb, b) P_adt 05d, c)

P_adt 30d, d) Parcelle 1, e) Parcelles 6.
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Figure IV.9 Carte des domaines d'analyse de la répartition des adultes sur le dispositif des Nouragues. Les
domaines d’analyse sont en gris. a) N_gp, b) N_adt 05d et N adt 05d n.
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Chapitre V.~ COMMENT SONT REPARTIS LES
DIAMETRES AU SEIN DE LA
POPULATION INSTALLEE ?

L’objet de ce chapitre est d’apporter un premier point de vue dynamique sur la structure de la
répartition spatiale du Wacapou grace a la prise en compte des diametres.

De facon a couvrir I’amplitude de diamétre la plus grande possible nous considérons tous les
individus de plus de 10 cm de diametre (population installée). Cette limite a été choisie en
raison du volume important de données disponibles a partir de ce seuil (§ I11.6).

La description (Tableau V.1) et les représentations cartographiques des zones d’analyses
utilisées dans cette partie se trouvent en fin de chapitre (§ V.4),(Figure V.16 pour le site de
Paracou et Figure V.17 pour le site des Nouragues).

V.1 Analyse de la distribution des diamétres

V.1.1 Résultats

Le diamétre moyen des arbres de plus de 10 cm de diamétre est de 35 cm pour Paracou, de 45
cm pour les Nouragues et de 34 cm pour Crique deux flots (vivants et morts).

La Figure V.1 présente les histogrammes des effectifs par classes de diamétre pour les trois
sites étudié. Les effectifs sont de 880 arbres a Paracou, 513 arbres au Nouragues et 94 arbres
(vivants ou morts) pour Crique deux flots.

Sur le site des Nouragues, 1’allure générale de la structure est en forme de « S couché » : on
observe une baisse des effectifs jusqu'a la classe 20-25 puis une allure en cloche avec un
maximum pour la classe des 45-50.

On retrouve cette structure en « S » pour les arbres en forét de Crique deux flots, mais de
facon moins marquée. En particulier, la décroissance est effective des la classe des 40-45 puis
la structure est chaotique. On peut noter que les effectifs sur ce dispositif sont moins
importants et les mesures de circonférence moins précises car effectuées en grande partie sur
des arbres morts sur pied (Chapitre VII).

Sur la zone P_inv du site de Paracou, il est difficile de dégager une tendance générale malgré
un effectif important d’individus. Entre 10 et 35 cm les effectifs sont a peu pres stables, avec
cependant un léger déficit pour la classe 25-30 et un déficit important pour la classe des 10-15
par rapport aux autres dispositifs. Puis, on observe une cloche centrée sur la classe des 45-50.
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Figure V.1 Histogramme des effectifs par classes de diametre. N : nombre total d’individus, S: surface
inventoriée. a) Paracou domaine P_inv, b) Nouragues, domaine N_inv, ¢) Crique deux flots, plateaux 1 et 2.
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La Figure V.2 présente les structures diamétriques des autres parcelles du dispositif de
Paracou (adapté de Gourlet-Fleury (2000) avant exploitation. La structure varie entre les
groupes de parcelles. Sur les parcelles du traitement 1, on retrouve une structure semblable a
celle des Nouragues avec un déficit pour les classes 20-30 cm. Pour le traitement 2 les
effectifs décroissent globalement lorsque le diameétre augmente avec cependant des maxima
«locaux » pour les classes 20-25 cm et 35-40 cm, voire 55-60 cm. Sur les parcelles du
traitement 3 les effectifs sont beaucoup moins importants. Les diametres se distribuent autour
de deux maxima pour les classes 10-15 cm et 40-45 cm.

Sur le groupe des parcelles témoins, il est possible de voir 1’évolution de la structure au cours
des 15 années d’inventaire. En 1984, la structure est plutot comparable a celle observée sur la
parcelle 16 et ses alentours (domaine P_inv) : les effectifs sont constants jusqu'a la classe 35-
40 cm puis décroissent rapidement. En 1999 la structure est en « S » avec un minimum pour
la classe des 10-15 et une cloche centrée sur les 20-25 cm.

Des données des services forestiers du Surinam (Rollet 1974, p 267) nous ont permis de
calculer des histogrammes par classes de 10 cm pour les diametres de plus de 25 cm (Figure
V.3). Ces données concernent des surfaces emboitées de tailles croissantes.

Les structures pour des surfaces de 29 a 276 ha sont en forme de cloches centrées sur la classe
35-45 cm. Pour les plus grandes surfaces, le déficit de la classe 25-35 n’apparait plus et la
décroissance est effective des la classe 45-55. Sur la surface de 311 ha rajoutée aux 276 ha, le
diametre moyen est plus faible (43,6 et 51 cm respectivement) et une densité plus ¢élevée (3 et
1,88 ind/ha respectivement). Les 667 ha rajoutés aux 587 ont une densité¢ de 0,1 arbre a
I’hectare.
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Figure V.2 Distributions diamétriques du Wacapou sur le dispositif de Paracou. a) parcelles témoins de Paracou
pour 3 années d’inventaires : 1984, 1991, 1999. Avant exploitation (1984) b) groupe de parcelles du traitement 1,
c) groupe de parcelles du traitement 3, d) groupe de parcelles du traitement 2.
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Figure V.3 Distributions diamétriques du Wacapou d’apreés les archives des services forestiers de Paramaribo au
Surinam in Rollet (1974), a) histogrammes des effectifs par classes de diamétre pour des surfaces emboitées, b)
histogrammes des effectifs par classes de diamétre pour les surfaces juxtaposées.

V.1.2 Discussion

La distribution diamétrique du Wacapou semble trés variable a notre échelle d’étude. Le
diameétre moyen ainsi que la forme des histogrammes varient entre les dispositifs (Figure V.1)
ou méme au sein du dispositif de Paracou. Les distributions varient aussi en fonction de
I’échelle considérée (Figure V.3) ainsi qu’en fonction du temps (Figure V.2-a).

V.12.1 Influence des facteurs du sol

Sur le site des Nouragues, le diamétre moyen des wacapous est supérieur a celui de Paracou et
de Crique deux flots. Ce résultat est cohérent avec les différences édaphiques entre les
dispositifs (§ II1.2) et les préférences du Wacapou pour les sommets de collines et les sols a
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drainage vertical libre (DVL). La différence de diamétre moyen et de densité entre deux zones
voisines de 276 ha et 310 ha au Surinam va dans le sens de cette hypothése. Les variations des
conditions édaphiques pourraient étre la cause des variations entre les distributions
diamétriques observées, en particulier pour les différentes valeurs médianes des « cloches »
observées et la décroissance plus ou moins marquée dans les classes de diamétre supérieures.

V.12.2 La distribution diamétrique du Wacapou est atypique pour une essence tolérante
d’ombre

La forme en « S », ou bimodale, bien observée aux Nouragues (Figure V.1-b) semble étre
dominante chez le Wacapou. Les classes correspondant aux maxima ou aux déficits
d’effectifs sont variables mais ces variations sont cohérentes avec I’influence des facteurs du
sol. Ce type de distribution ne correspond pas a priori a une distribution équilibrée attendue
pour une espece tolérante d’ombre.

Une distribution diamétrique est dite équilibrée si le nombre de jeunes tiges est suffisamment
élevé pour assurer le renouvellement de I’espece et si elle présente un nombre décroissant de
tiges lorsque le diamétre augmente. Si 1’on se place a petite échelle, ce type de distribution
concerne principalement les especes tolérantes d’ombre ou peu héliophiles qui peuvent
mettrent en place régulierement un nombre important de jeunes. Les distributions
diamétriques présentent un nombre ¢élevé de faibles diametres avec soit une décroissance
réguliére des effectifs lorsque le diamétre augmente, soit une structure en «J inversé »
(Hartshorn 1980; Hubbell et Foster 1987; Pendje 1994). Les espéces héliophiles dont la
régénération est liée au chablis, ne peuvent avoir qu’un recrutement discontinu et leur
peuplement s’organisent en cohorte. Leur distribution diamétrique présente une forme
modale, en « cloche » ou bimodale (Rollet 1974; Durrieu de Madron et Forni 1997).

V.12.3 Hypothese de populations en équilibre

Des distributions diamétriques en forme de « S couché », ou bimodales, ont été observées
pour des especes non pionnieres. Gourlet-Fleury (2000) note des distributions de cette forme
pour le Gonfolo rose (Qualea rosea, Vochysiaceae) a Paracou. Debroux (1998) fait les mémes
observations pour le Moabi (Baillonella toxisperma, Sapotaceae) au Cameroun.

Ce type de distribution peut étre considéré comme équilibré si ’on fait I’hypothése que la
vitesse de croissance en diametre varie en fonction de la classe de diametre : 1’augmentation
de la vitesse de croissance dans les classes moyennes (25-30 cm pour les Nouragues)
compense une mortalit¢ faible et entraine une accumulation des effectifs dans les classes
suivantes ou la croissance est plus faible (Jones 1956 in Debroux 1998, Gourlet-Fleury 2000).
La décroissance des effectifs, observée entre les petites classes (10-20) et les classes
moyennes, pourrait s’expliquer par les mémes hypotheses : la croissance en diametre pour ces
classes est faible et ne compense pas la mortalité ce qui entraine une baisse des effectifs dans
la classe suivante.

Ces hypothéses ont été vérifiées par 1’utilisation d’un modele matriciel (Debroux 1998) pour
le Maobi. Elles sont cohérentes avec les hypothéses de Oldeman (1974) sur le développement
architectural des dryades ou « struggler » (Oldeman et Van Dijk 1991, Figure 1.2). Lorsque
I’individu est jeune il appartient a I’ensemble structural de I’avenir et sa croissance s’effectue
plus en hauteur qu’en diametre. Pour ce type d’individu Oldeman estime qu’en moyenne, la
hauteur vaut environ cent fois le diametre. Lorsque le jeune arbre atteint une taille suffisante -
sa hauteur de libération (Cusset 1980), correspondant a un diametre de libération — son
architecture change, il appartient alors a I’ensemble structural du présent. La croissance en
hauteur est plus faible, la croissance en diameétre est plus forte et le rapport hauteur/diametre
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devient inférieur a 100. Lorsque le houppier commence a dégénérer, 1’individu passe a
I’ensemble du passé et sa croissance en diametre devient alors plus faible. D’apres les
hypothéses de Oldeman, on pourrait penser que le diamétre correspondant au passage a
I’ensemble du présent (diametre de libération pour Cusset 1980), est voisin du diametre de
maturité de I’espece (Collinet 1997). Le minimum observé pour les classes 25-30 (Figure V.1-
b, Figure V.2-b-c, Figure V.3) est donc cohérent avec le diametre de maturité du Wacapou (25
cm (§1.31.1)).

V.12.4 Hypothese de populations en déséquilibre

Les résultats sur le suivi des parcelles témoins a différentes dates (Figure V.2-a) montrent que
la distribution diamétrique peut évoluer dans le temps et donc apparaitre déséquilibrée.
D’apres ces résultats, la distribution évoluerait vers une forme en « S ». Ce déséquilibre peut
étre di a des variations importantes du recrutement durant les années précédant la premicre
observation et/ou a une variation de la mortalité depuis que la population est suivie.

Suivant cette hypothése, on peut penser que les différences observées sur la position des
maxima et des minima des différentes distributions observées ne seraient pas seulement liées
aux facteurs du sol, mais dépendraient aussi de I’histoire de la population. Dans le cas
d’espece héliophile, la forme modale des distributions et leur variation dans le temps est
attribuée a un vieillissement des populations di a un arrét du recrutement a 1’échelle locale
et/ou a des rajeunissements dus une mortalit¢ massive des gros diameétres. En 1999 la
structure des parcelles témoins est en « S » (Figure V.2-a) mais les maxima et minima sont
décalés de deux classes de diametre (15-20 et 25-30) par rapport a la structure des parcelles
du traitement 1 en 1984 (Figure V.2-b). Sur les parcelles du traitement 2 (Figure V.2-d),
I’allure générale est une décroissance des effectifs dans toutes les classes des diameétres
mesurés. Cependant, cette décroissance est irréguliere et I’on pourrait noter trois, voire quatre,
maxima successifs.

Les variations de la distribution, en fonction de 1’échelle d’observation, (Figure V.3-b) sont
cohérentes avec cette hypothése. Pour une grande échelle d’observation, la prise en compte
d’un grand nombre de configurations masque les différences de distributions observées a
I’échelle locale (Swaine, Hall ef al. 1987).

Les distributions diamétriques observées pourraient donc s’interpréter suivant deux
hypotheses :

(1) leur structure dépendrait de I’autécologie et du tempérament de 1’espece : influence du sol,
variation de vitesse de croissance liées au tempérament du Wacapou.

(i1) la dynamique forestiére pourrait entrainer localement des variations importantes du
recrutement et/ou de la mortalité pour certaines classes de diameétre entrainant des
distributions diamétriques variables dans le temps.

L’analyse de la répartition spatiale des diameétres devrait permettre de préciser ces hypothéses
a une échelle locale.
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V.2 Analyse des répartitions spatiales des diametres

Les Figure V.5 et Figure V.5 présente la position des arbres de plus de 10 cm dhp sur le site
de Paracou et des Nouragues respectivement.

Légende

Diametie (dhp) en an
A 10-25

O 25-50

O s0-70

E 70-90

@ 9-130

|:| Limites de | inventai re
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/\/ Criques

[ | Basfonds

Figure V.4 Carte des arbres de plus de 10 cm sur le site de Paracou, domaine P_inv.
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Figure V.5 Carte des arbres de plus de 10 cm sur le site des Nouragues, domaine N_gp.
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V.2.1 Résultats

Nous avons calculé 1’autocorrélation spatiale des diametres sur la zone du Grand plateau des
Nouragues (domaine N_gp, Figure IV.9) et sur le domaine d’étude de Paracou en excluant les
zones de bas-fonds (domaine P_hb, Figure 1V.8). Les analyses (Figure V.6) font apparaitre
une autocorrélation positive des diameétres qui est significative pour toutes les échelles
d’analyse. Ceci témoigne d’une hétérogénéité qui peut étre celle de la densité locale et/ou
celle de I’intensité locale de la marque, c’est-a-dire de la répartition des diametres (§ 11.32.5).
L’hétérogénéité semble étre plus importante sur le dispositif des Nouragues.

Kcorr(d)/ P_hb / ind. installés. @ Kcorr(d) / dom. N_gp /ind. installés @
025 04 1 N =432
02 N = 838 0.3
0.15 - 0.2 -
0.1 - 0.1 - j
0.057 e At o 0 a et S O T A ‘ ‘ T ‘
0 == ‘ ‘ ‘ 0.1 4 50 100 150 200 250 300
0.05 { 50 100 150 200 250 300
-0.1 -0.2
0.15 - denm 03 denm
0.2 - 04 -

Figure V.6 Autocorrélation spatiale des diamétres des individus installés. La courbe en noir représente les
valeurs observées de I’indice et les courbes en gris les limites de I’intervalle de confiance de I’hypothése nulle. N
est le nombre de points du semis dans le domaine d’étude. a) Site de Paracou zone P_hb, b) Site des Nouragues
zone N_gp.

Les domaines d’études ont été découpés suivant la densité locale des arbres de plus de 10 cm
de diametre. Les densités locales ont été calculées pour un rayon de 50 m autour des nceuds
d’une grille de 20 m sur 20 m. La Figure V.7 présente les distributions des densités locales
observées sur les deux domaines d’étude. Dans les deux cas la plus forte discontinuité est
observée pour 5 ind./ha. Sur le site de Paracou, une zone de plus de 20 ind./ha a aussi fait
I’objet d’une analyse particuliere car elle correspond a une zone ne présentant pas de
variations importantes de la topographie. La Figure V.8 présente les courbes iso-densité
obtenues.
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Figure V.7 Distribution des densités locales des arbres de plus de 10 cm de diamétre calculée pour un rayon de
50 m autour des nceuds d’une grille de 20 m sur 20 m. a) Site de Paracou, domaine P_hb, b) Site des Nouragues,
domaine N_gp.

Sur Paracou, (Figure V.9), I’autocorrélation calculée sur le domaine P_pa 05d montre une
corrélation significativement positive jusqu’a une échelle de 100 m, puis on observe
seulement une tendance. On peut noter un pic autour de 20 m de rayon, puis un plateau
jusqu’a 35 m. Un deuxieme plateau est visible entre 50 et 90 m. L’autocorrélation positive a
petite échelle traduit la présence de groupes d’arbres de diamétres voisins. Ces groupes
auraient un diametre compris entre 20 et 30 m. Le deuxiéme plateau peut étre interprété
comme une répétition de cette structure. Sur le domaine P_pa 20d on observe une structure
similaire mais 1’autocorrélation est moins marquée. Pour des distances supérieures a 100 m on
observe une tendance a 1’autocorrélation négative. La taille des surfaces d’analyse ne permet
pas une interprétation rigoureuse car la part de correction des effets des bords est tres
importante pour ces échelles. Cependant, la décroissance de 1’autocorrélation avec la distance
pourrait étre la conséquence d’un gradient de diameétre sur la surface d’analyse.
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100 m

Figure V.8 Courbes d'iso-densité sur les zones d'inventaire du site de Paracou et des Nouragues calculées sur la répartition des individus >10 cm. Les courbes conservées pour
le découpage des domaines d’études sont en gras. La courbe de densité la plus faible vaut 5 ind./ha et 5 ind./ha séparent deux courbes d’iso-densité. a) Site de Paracou
domaine P_hb, b) Site des Nouragues domaine N_gp.
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Figure V.9 Autocorrélations spatiales des diamétres - Site de Paracou. Les courbes en noir représentent les
valeurs observées de I’indice et les courbes en gris les limites de I’intervalle de confiance de I’hypothése nulle. N
est le nombre de points du semis dans le domaine d’étude. a) zone P_pa 05d, b) zone P_pa 20d, c) zone
N _pa 05d n, d) zone N _pa 05d_s.
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Figure V.10 Carte des diameétres moyens locaux pour un rayon de 50 m. Site de Paracou, domaine P_pa 05d.
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Figure V.11 Carte des diamétres moyens locaux pour un rayon de 50 m. Site des Nouragues, domaine N_pa_05d.
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Sur le site des Nouragues, la courbe iso-densité 5 ind./ha (Figure V.8-b) délimite deux zones
importantes, une au nord du Grand plateau (appelée N pa 05d n) et une au sud (appelée
N _pa 05d s).

L'analyse sur la zone sud (N _pa 05d s Figure V.17-a) détecte une tendance a
I’autocorrélation positive a petite échelle autour de 12 m. Sur la zone nord (N _pa 05d n
Figure V.17-a) I’analyse témoigne toujours d’une hétérogénéité (Figure V.9). En I’absence
d’hypothéses pouvant expliquer cette hétérogénéité, nous avons cherché a cartographier les
variations du diamétre moyen local (DML) sur ce domaine d’étude (§ 11.32.5). La Figure V.11
présente la carte les courbes iso-DML calculées a partir de la position des arbres de plus de 10
cm dhp. Quinze voisins ont été pris en compte pour I’interpolation des courbes (I’Annexe 4
présente 1’erreur d’estimation en fonction du nombre de voisins). D’autre part, le diameétre
moyen local a été calculé sur un rayon de 50 m autour du centre des cellules d’une grille de 10
m sur 10 m. Ces deux représentations mettent en évidence une direction préférentielle de
variation des diametres. Ce calcul a aussi été effectué sur le site de Paracou, domaine
P pa 05d (Figure V.10).

Deux sous-domaines d’étude ont été définis a partir de la courbe de niveau iso-DML de
50cm : N_pa_05d_gb pour la zone homogene de DML supérieurs a 50 cm (Figure V.17-b) et
N _pa 05d bm pour la zone de diamétres plus faibles (Figure V.17-c). Ce dernier sous-
domaine est composé des deux parties formant les bordures de la plaque. Pour la suite, des
analyses seule la partie la plus importante, au sud-est de la plaque a été conservée.

Afin de faciliter la lecture, les domaines N pa 05d gb et N pa 05d bm seront appelés
N_gros-bois et N_bois-moyen respectivement.

Sur N_gros-bois on détecte une tendance a 1’autocorrélation négative pour des distances de 40
m environ (Figure V.12). L histogramme des diamétres (Figure V.13-a) est uni-modal avec un
diametre moyen de 63 cm. Sur le domaine N bois-moyen on observe une tendance vers
I’autocorrélation positive autour de 10 m, puis une tendance a 1’autocorrélation négative
autour de 30 m (Figure V.12). Cette zone présente des groupes d’arbres de tailles proches
d’environ 20 m de diamétre. La tendance a 1’autocorrélation négative pourrait signifier que le
diametre moyen d’un groupe est corrélé négativement avec le diametre moyen des groupes
qui lui sont immédiatement voisins. Sur cette zone, 1’histogramme des diametres est bi modal
(Figure V.13-b). L’autocorrélation négative pourrait étre due a la juxtaposition de groupes
d’arbres appartenant a chacun des modes. L’histogramme des diamétres a aussi été calculé sur
le domaine N_pa 05d s (Figure V.13-c). Il est aussi de forme bi modale.
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Figure V.12 Autocorrélations spatiales des diamétres - Site des Nouragues. Les courbes en noir représente les
valeurs observées de I’indice et les courbes en gris les limites de I’intervalle de confiance de I’hypothése nulle. N
est le nombre de points du semis dans le domaine d’étude. a) zone N_bois-moyen, b) zone N_gros-bois.
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V.2.2 Discussion

V.22.1 La répartition des diamétres au sein d’une plaque ou d’un agrégat n’est pas
aléatoire

Les analyses de la structure diamétrique spatiale a I’échelle de la plaque (Figure V.6)
montrent une autocorrélation positive des diamétres qui met en évidence la présence de
groupe d’arbres de diametres voisins.

L’échelle de la structure des diamétres semble liée a la taille des structures spatiales mise en
évidence a partir de la population adulte. Sur Paracou, ces groupes ont un diametre moyen de
20 m qui est voisin de la taille des agrégats mise en évidence sur la zone P_adt 05d-30d
(Figure IV.5). Sur les Nouragues, au sein de 1’agrégat centré sur le carré M16 les diametres
sont structurés a une échelle faible, alors que sur 1’agrégat de grande taille (domaine
N _adt 05d n) on peut mettre en évidence une zone dont la largeur est de plusieurs centaines
de métres et pour laquelle le diamétre moyen local est supérieur a 50 cm.

La répartition des diamétres moyens locaux sur ’ensemble de cet agrégat semble mettre en
¢vidence un double gradient de diametre du centre de la plaque vers chacune de ses limites.
De maniere moins évidente un autre gradient est observé sur le domaine P_pa 20d a Paracou.
D’aprés la carte des diamétres moyens locaux sur ce domaine, les zones les plus denses au
centre de I’agrégat correspondraient a des zones de diamétres plus faibles (Figure V.10).

V.22.2 Influence du sol et de la lumiére sur la croissance

On pourrait penser que les groupes d’arbres de diametres voisins se sont formés suivant
I’hétérogénéité¢ des conditions de sol ou de lumiére a petite échelle. D’apres les données
¢daphiques disponibles pour la parcelle 16 (Figure I11.4), cette hypothese serait vérifiée sur le
domaine P_pa 20d. Les gros diameétres au nord-ouest du domaine correspondent avec des
zones de sols plus profonds situées en haut de pente et sur la rupture de pente.

Des analyses font apparaitre des auto corrélations positives pour des échelles tres faibles : a
partir de 20 m sur le domaine P_pa 05d, 10 m pour les domaines N pa 05d s et N_bois-
moyen. Ces rayons sont de ’ordre de grandeur de la couronne d’un arbre ou d’un chablis.
Aussi, on pourrait penser que ces groupes d’arbres de diamétres voisins sont composés
d’arbres étant passés simultanément de 1’ensemble de I’avenir a I’ensemble du présent au
profit d’une ouverture de la canopée propice a la croissance du Wacapou. Cette hypothese est

cohérente avec les bonnes capacités de réaction a la lumiere du Wacapou a des stades agés (§
1.31.4).

Cependant sur le site de Nouragues, les connaissances dont nous disposons sur les conditions
¢daphiques du Grand plateau, ne permettent pas d’expliquer les hétérogénéités observées dans
la répartition des diamétres. En particulier les sols ne sont pas différenciés suivant la pente et
possedent un drainage vertical libre quelle que soit leur position topographique. D’autre part
la taille de la zone de gros diamétres, observée sur le Grand plateau, ne semble pas compatible
avec I’hétérogénéité due aux conditions lumineuses. Si cette hétérogénéité pouvait expliquer
I’autocorrélation spatiale observée a tres petite échelle, il semble quun mécanisme d’un autre
type soit responsable de la concentration de gros diameétres au centre de la plaque des
Nouragues.

V.22.3 Hypothese de disséminations rares a longues distances et formation d’agrégats
« primaires »

Les limites de plaque au Nord-est du Grand plateau et sur le plateau V qui font face a des
conditions édaphiques peu contraignantes, semblent étre organisées sur deux niveaux (Figure
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V.14) : un chapelet d’arbres se situe entre 50 et 100 m de la bordure plus dense de la plaque.
Sur le Grand plateau aucun de ces individus n’est mature. Ces arbres pourraient donc étre
issus de disséminations rares a longue distance. Ce type de dissémination par des agoutis a
déja été observé avec des graines de Carapa procera (Jansen et Forget 2001) sur des distances
de plus de 120 m. Des individus isolés pourraient étre a 1’origine de la formation d’agrégats
d’une taille voisine de la distance maximale de dissémination du Wacapou c’est-a-dire de 20 a
30 m de rayon (§ 1.31.2) comme observés sur le peuplement adulte (§ IV.3). Les agrégats de
ce type seront appelés des « agrégats primaires » dans la suite du texte.

V.22.4 Hypothéses de populations localement déséquilibrées et de I’existence de cohortes

Sur le domaine N_gros-bois, qui représente une surface de plus de 10 hectares, les classes de
petits diameétres sont quasiment absentes (Figure V.13). Sur cette zone le peuplement de
wacapous présente donc un déséquilibre démographique important. La forme uni-modale de
la distribution des diamétres s’apparente a une distribution issue du vieillissement d’une
cohorte d’individus. La distribution observée pourrait donc étre la conséquence d’un blocage
du recrutement du Wacapou. Un tel mécanisme pourrait étre a 1’origine de la mise en place
des groupes d’arbres de diamétres voisins mis en évidence par les analyses d’autocorrélation
spatiale.

Cette hypothése est cohérente avec les distributions diamétriques trés variables du Wacapou
et leurs similitudes avec les distributions des essences héliophiles (§ V.12.4) : la présence de
modes au sein des distributions a 1’échelle locale et la variation dans le temps (en une
quinzaine d’années) de la distribution sur les parcelles témoins de Paracou. Malgré son
tempérament d’espece tolérance a I’ombre, le Wacapou ne parviendrait pas a mettre en place
des jeunes individus a proximité des arbres adultes.

Si I’on considere cette hypothése sur plusieurs phases de recrutement, la répartition spatiale
du Wacapou peut étre envisagée d’une maniere dynamique. La Figure V.15 illustre en partie
ces hypotheéses sur le Grand plateau des Nouragues. A partir d’un arbre isolé, les
disséminations du Wacapou a courtes distances, entrainent la mise en place d’un agrégat
primaire. Au sein de cet agrégat, la régénération est bloquée et le recrutement se fait
préférentiellement en bordure. L’agrégat s’agrandit en gardant une allure grossiérement
circulaire. Sur la carte 1 Figure V.15 on pourrait deviner deux agrégats primaires étendus de
150 m de diametre. Des disséminations a longues distances émanant de ces agrégats peuvent
aboutir a la mise en place de semenciers isolés. Si les conditions édaphiques le permettent,
comme sur le site des Nouragues, 1’agrégat continue de s’étendre ou peut fusionner avec
d’autres groupes formant un agrégat secondaire de forme variable et de plusieurs centaines de
metres de diamétre. Sur les cartes 2, 3 et 4 de la Figure V.15 on observe la fusion des deux
premiers agrégats et la mise en place d’un agrégat primaire au sud-ouest de la zone. Sur les
cartes 5 et 6 I’agrégat secondaire et 1’agrégat primaire se rejoignent et forment une plaque.
Suivant la physionomie de la bordure de I’agrégat secondaire ou de la plaque, le recrli
s’effectue le long d’un front et les nouvelles cohortes forment des bandes parall¢les a ce front.
Aux Nouragues les derniers individus recrutés sont principalement situés sur deux fronts
correspondant aux deux bordures de la plaque (Figure V.15 cartes 8 et 9).

Différentes hypothéses peuvent étre formulées sur les mécanismes pouvant étre responsables
d’un blocage du recrutement a proximité des arbres adultes. Elles seront discutées au
paragraphe VI.4.

V.22.5 Formation de distributions diamétriques en « S » en bordure de plaque

Lorsque le front de progression atteint un agrégat primaire, formé a la suite d’une
dissémination a longue distance, le recri ne s’effectue que sur les zones libres situées autour
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de I’agrégat déja en place. La cohorte en bande issue du front de progression ne serait donc
pas continue mais entourerait des cohortes primaires plus anciennes. Ce processus pourrait
aboutir a juxtaposition de groupes d’arbres dont le diamétre moyen est trés différent du
diametre moyen des groupes voisins. Ces hypothéses pourraient expliquer la présence de
distributions diamétriques en « S » sur les bordures de la plaque du Grand plateau des
Nouragues (domaine N_bois-moyen et N _pa 05d_s. Figure V.13). L autocorrélation, positive
puis négative des diamétres, observée en bordure de plaque (domaine N_bois-moyen Figure
V.12) et la structure des diamétres (domaine N _bois-moyen et N pa 05d s Figure V.13)
pourrait étre la conséquence de ces hypothéses. On peut aussi noter des variations importantes
du DML sur la bordure Nord-ouest de la plaque du Grand plateau (Figure V.11) qui sont
cohérentes avec ces hypotheses.

106



0 100 200m| A
I

< 3 14 6 18
Légende ¢ N ¢
o N ° ° 0o ® . °
7 Frontavancé o\! o € ° o *
/\/ Bordures de plaque %0 o % °*°.
®e ° o ° % ° % o
s Préadultes dhp <25 cm e © s o ° .
o Adultes dhp>= 25 cm > ° ° o 2 =
[}
/\/ Limites de l'inventaire o ¢ °
@,

Figure V.14 Cartes des limites de plaques sur le Grand plateau et le plateau V des Nouragues.
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Figure V.15 Carte des arbres par classes de diamétre — Site des Nouragues, domaine N_gp.
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V.3 Bilan

La prise en compte des diamétres a permis de proposer des hypothéses sur la dynamique
spatiale du Wacapou qui répondront a certaines questions posées. En particulier, ces
hypotheses sont cohérentes avec la variabilité importante de la taille des agrégats de wacapous
observés a petite échelle: (i) des agrégats de petite taille seraient issus de la régénération
autour d’arbres isolés ; (ii) un mécanisme de blocage du recrutement a proximité des arbres
déja en place entrainerait la croissance de ces agrégats ; (iii) la coalescence (éventuelle) entre
agrégats pourrait conduire a la formation d’agrégats et de plaques ; (iv) cette dynamique serait
soumise a des conditions environnementales favorables, notamment des contraintes

¢daphiques.

Cependant toutes ces hypothéses reposent sur des observations indirectes du processus de
régénération et doivent étre confirmées. Le diametre n’étant qu'une approximation de 1’age
des individus, il est difficile de faire la distinction entre les individus de deux générations
successives. L’¢étude de la répartition d’individus de taille plus petite permettra d’éviter ce
probléme et la comparaison de populations appartenant a des étapes distinctes du cycle de
reproduction de I’espece devrait permettre d’évaluer les hypothéses avancées. Cette étude est
I’objet du Chapitre VI.
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V.4 Récapitulatif des domaines d'analyse

Effectif
Domaine Descriptif Surface (ha) | peuplement
installé
P_hb Sous domaine de P_inv : zone hors bas-fonds et pinotiére 66.4 838
P pa 05d Sou§ vdoma&me. de P _hb: densité¢ locale de pré-adultes 367 829
supérieure a 5 ind./ha
P pa 20d Sou§ .doma‘me Qe P_hb: densité locale de pré-adultes 79 300
- = supérieure a 20 ind./ha
N _gp "Grand Plateau" des Nouragues 69.0 432
N _pa 05d Sou’s-.doma}ne .de N _gp : densité locale de pré-adultes 8.8 368
supérieure a 5 ind./ha
N pa 05d n Partie Nord du domaine N _pa 05d 22.4 282
N pa 05d s Partie Sud domaine N_pa 05d 6.4 86
N _pa 05d _bm ou | Sous-domaine de N pa 05d n : diameétre moyen local
. PV 9.69 132
N_bois-moyen | inférieur a 50 cm
N_pa_05d _gb ou | Sous-domaine de N _pa 05d n : diamétre moyen local 10.1 123
N_gros_bois supérieur a 50 cm '

Tableau V.1 Caractéristiques des différents domaines et sous-domaines d'analyse de la répartition des diamétres
des pré-adultes et adultes (dhp >=10 cm)
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Figure V.16 Carte des domaines d’analyse de 1’autocorrélation des diamétres sur le site de Paracou. a) P_pa 05d,
b) P_pa 20d. Les domaines d’analyse sont en gris.
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Figure V.17 Carte des domaines d’analyse de 1’autocorrélation des diameétres sur le site des Nouragues. Les
domaines d’analyse sont en gris. a) N _pa 05d netN pa 05d_s, b) N_gros-bois, ¢) N_bois-moyen.

112




Chapitre VI OU SE TROUVENT LES JEUNES ?

Dans ce chapitre, nous abordons les structures spatiales observées pour les adultes (Chapitre
IV) sous un angle dynamique, en nous intéressant au résultat du processus de régénération a
I’échelle d’une plaque.

Nous avons considéré des individus jeunes mais « installés », ayant dépassé les premiers
stades de vie soumis a de forts taux de mortalité : les juvéniles’. Cette catégorie d’individus
peut étre considérée comme représentative du potentiel de colonisation et de maintien de
I’espece. La connaissance de leur répartition devrait permettre d’apporter des éléments de
réponse a une question essentielle : ou se trouveront les futurs semenciers ?
Nous avons abordé cette question suivant deux approches complémentaires :
» Une approche centrée sur les juvéniles : la répartition des juvéniles est-elle
uniforme ? Quel est « I’environnement adulte local » (densité, surface terriére locale,
distance au plus proche parent) le plus favorable a la mise en place des juvéniles ? Est-il
possible de le caractériser ?

» Une approche centrée sur les semenciers : est ce que tous les adultes d’une plaque
participent de la méme maniére a sa régénération ? La réussite d’un adulte dépend-elle
de son «environnement adulte local»? Quelles sont ses caractéristiques
discriminantes ?

Aussi, apres avoir étudié les relations spatiales au sein du semis de points des juvéniles, les
relations adultes / juvéniles seront abordées par des analyses basées soit sur le voisinage des
juvéniles, soit sur celui des semenciers.

D’autre part, des arbres isolés ont fait ’objet d’une étude particuliere afin d’observer le
processus de dissémination de 1’espece. La prise en compte de tous les stades entre le semis
d’un an et le juvénile installé nous a permis de mesurer les interactions entre le processus de
dispersion et la mortalité des jeunes stades.

L’ensemble des résultats obtenus sera discuté et mis en relation avec les hypothéses proposées

a partir de 1’étude des diametres du peuplement installé.

Un récapitulatif des domaines d’analyse (leur description et leur cartographie) se trouve en fin
de chapitre : Tableau V1.5, Figure VI.28 pour Paracou et Figure V1.29 pour les Nouragues.

7 arbres de plus de 1 cm de diamétre au collet et de moins de 10 cm de dhp (cf. II1.1)
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VI.1 Analyse du semis de points des juvéniles

Un récapitulatif des caractéristiques des domaines d’analyse et leur cartographie se situent en
fin de chapitre (Figure VI.28, Figure VI.29 et Tableau VI.5)

VI.1.1 Répartition spatiale

Les Figure VI.1 et Figure VI.3 présentent les résultats des analyses de Ripley effectuées sur
les juvéniles. De méme que pour les adultes, les analyses sur les zones d’inventaire complétes
font apparaitre une hétérogénéité de la répartition (Figure VI.1-a et Figure VI.3-a). Sur le site
de Paracou, I’hétérogénéité est encore présente lorsque les sols hydromorphes sont exclus de
I’analyse (Figure VI.1-b). Il existe vraisemblablement un niveau d’agrégation qui dépasse
I’échelle de nos domaines d’¢tude. En 1’absence d’hypothése sur 1’origine de cette
hétérogénéité, un découpage des domaines d’étude a été effectué suivant les variations de la
densité locale des semis de points. La densité a été calculée sur une grille de 10 m sur 10 m et
pour un rayon de 50 m. La Figure VI.5 présente les cartes des courbes iso-densités obtenues.
Pour le domaine P_juv_hb, la structure de la densité locale fait apparaitre une discontinuité
pour les classes 5 ind./ha. La classe 40 ind./ha marque la fin de la décroissance des effectifs et
a aussi été choisie pour découper le domaine d’analyse (Figure VI.2). Sur le domaine N_juv,
on observe une discontinuité¢ pour 10 ind./ha puis pour 45 et 55 ind./ha. Afin de séparer
nettement une zone avec des effectifs faibles nous avons choisi de découper le domaine pour
60 ind./ha (Figure VI.4). Les sous-domaines définis sont présentés par le Tableau VL.5, la
Figure VI1.28 et la Figure VI.29 pour Paracou et les Nouragues respectivement.

Sur Paracou, I’analyse sur le domaine P juv_05d met en évidence une agrégation tres
significative pour un rayon de 50 m (Figure VI.1-c). Sur la zone P_juv_05d-40d, I’agrégation
est encore tres significative (Figure VI.1-d) mais le rayon moyen des agrégats autour de 70 m
est moins bien marqué : on observe a partir de 15 m un plateau qui semble montrer la
présence d’agrégats de tailles variables. L’agrégation détectée sur la zone P_juv_5d refléte
vraisemblablement les agrégats formés par les zones de densités supérieures a 40 ind./ha.

Sur le site des Nouragues, on observe une forte agrégation avec un rayon moyen de 100 m sur
la zone N juv_10d (Figure VI.3). Sur la zone N juv_10d-60d, cette échelle d’agrégation
disparait. On observe seulement une agrégation significative pour des échelles inférieures a
60 m sans qu’un rayon moyen ne se dégage. L’agrégation détectée sur la zone N juv_10d
refléte vraisemblablement 1’agrégat formé par la zone trés dense. La zone N_juv_60d présente
des agrégats de plus petites tailles, mais il est difficile de conclure car le semis de points
présente une hétérogénéité. La courbe iso-densité 80 ind./ha (Figure VL.5), délimite une zone
plus restreinte d’un rayon de 45 m environ. Au sein de cette zone, on peut encore discerner
plusieurs groupes de juvéniles.
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Figure VI.1 Analyse de la répartition spatiale des juvéniles — Site de Paracou. La courbe en noir représente les
valeurs observées de I’indice et les courbes en gris les limites de I’intervalle de confiance de I’hypothése nulle. N
est le nombre de points du semis dans le domaine d’étude. a) domaine P_juv, b) domaine P_juv_hb, ¢) domaine
P _juv_05d, d) domaine P_juv_05d-40d.
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Figure V1.2 Structure de la densité locale des juvéniles calculée pour un rayon de 50 m. a) Site de Paracou ,

domaine P_juv.
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Figure VI.3 Analyse de la répartition spatiale des juvéniles — Site des Nouragues. La courbe en noir représente
les valeurs observées de I’indice et les courbes en gris les limites de I’intervalle de confiance de I’hypothése
nulle. N est le nombre de points du semis dans le domaine d’étude. a) domaine N_juv, b) domaine N_juv_10d, c)
domaine N_juv_10d-60d.
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Figure VI.4 Structure de la densité locale des juvéniles calculée pour un rayon de 50 m. a) Site des Nouragues,

domaine N_juv.
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VI.1.2 Structure des diameétres

La distribution des effectifs des diametres au collet présente une forte décroissance jusqu’au
classes 4 ou 5 cm. Par la suite, les effectifs sont trés faibles mais décroissent trés lentement.

@ Effectifs de juvéniles - Site de Paracou
250 ~
200 |
150 ~
100

507 H
0 ’_‘I:II:I:M:..:. —_— e ==
2 3 4 5 6

7 8 9 10 11 12 13

Classes de diamétre au collet (en cm) : 1=[1; 2]

\v Effectifs de juvéniles - Site des Nouragues
250 T
200 ~
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100 A
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0 i |:|I:I|:|.:..:..:. =

1 2 3 4 5 6 7 8 9 o 11 12 13

Classes de diamétre au collet (en cm): 1=[1; 2]

Figure V1.6 Effectifs des juvéniles par classes de diamétre au collet. a) site de Paracou, b) site des Nouragues.

Les analyses d’autocorrélation spatiale ont été réalisées sur 1’ensemble des zones
d’inventaires. Sur le site de Paracou, on observe une autocorrélation positive a toutes les
échelles d’analyse, avec cependant un pic autour de 15 m (Figure VI.7-a). Si I’on réduit
I’analyse aux zones de densité supérieure a 5 ind./ha (sous-domaine P_juv_05d) les résultats
sont assez similaires. Sur le domaine P juv 05d-40d, la courbe est rigoureusement
interprétable. L autocorrélation est significative pour des rayons allant de 10 a 50 m de rayon
sans qu’il y ait un rayon moyen bien marqué. Sur le site des Nouragues, on observe seulement
une tendance a 1’agrégation pour des échelles allant de 10 a 90 m (Figure VIL.8).
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Figure VI.7 Analyse de I’autocorrélation spatiale des diameétres des juvéniles (diamétres au collet). Site de
Paracou. La courbe en noir représente les valeurs observées de I’indice et les courbes en gris les limites de
I’intervalle de confiance de I’hypothese nulle. N est le nombre de points du semis dans le domaine d’étude. a)
domaine P_juv, b) domaine P_juv_hb, c¢) domaine P_juv_5d, d) domaine P_juv_05d-40d.
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Figure VI.8 Analyse de 1’autocorrélation spatiale des diametres des juvéniles (diametres au collet). Nouragues,
domaine N_juv. La courbe en noir représente les valeurs observées de 1’indice et les courbes en gris les limites
de ’intervalle de confiance de I’hypothéese nulle. N est le nombre de points du semis dans le domaine d’étude.
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VI1.1.3 Discussion

La répartition spatiale des juvéniles apparait trés hétérogéne avec des agrégations variables a
petite échelle, allant de 20 a 100 m de rayon (Figure VI.1 et Figure VI.3). Sur les deux
dispositifs on observe des gradients de densité trés importants (Figure VI.5). Sur les sites des
Nouragues, les analyses effectuées sur des zones de densités plus homogenes (N_juv_10d-60d
et N_juv_60d), on ne distingue pas de tailles d’agrégats prédominantes.

Sur le site de Paracou, I’agrégat a 1’est de la parcelle semble limité au nord par des conditions
¢daphiques moins favorables. Cette hypothése ne se vérifie pas pour 1’autre zone trés dense de
Paracou, au nord du domaine d’étude. Le rayon de cet agrégat est supérieur aux distances
maximales des disséminations observées par Forget (1994) mais est a peu prés cohérent avec
les distances maximales observées par Jansen et Steiler (in Jansen et Forget 2001, Figure I.).
De plus, cet agrégat est situé autour d’un semencier isolé. Son rayon semble donc bien étre la
conséquence de la dissémination a courte distance du Wacapou. Suivant cette hypothése, la
taille importante de I’agrégat du site des Nouragues pourrait étre la conséquence de la
juxtaposition de plusieurs « nuages » de juvéniles autour de plusieurs arbres semenciers.
L’hétérogénéité de la densité au sein de la zone N juv 60d est cohérente avec cette
hypothése. Ces résultats seront discutés ultérieurement.

En dehors des zones trés denses les rayons d’agrégation semblent étre plus variables. Etant
donné le caractere agrégé de la population des semenciers, ces résultats doivent étre discutés
en fonction de la répartition des adultes. Il semble, cependant, que la régénération ne soit pas
homogene au sein des structures agrégées formées par les adultes.

La faible décroissance des effectifs pour des classes de diameétres de plus de 5 cm pourrait
s’interpréter comme un fort taux de survie pour les individus de cette taille, ce qui serait
cohérent avec le tempérament tolérant a I’ombre de I’espéce. Cependant, le nombre
d’individus observés est assez faible et ce résultat peut étre la conséquence de conditions
particulicres liées aux sites d’étude. En effet, I’analyse de la structure spatiale de diameétre fait
apparaitre des groupes de juvéniles de diametres voisins. On peut faire I’hypotheése que ces
groupes sont dus a des variations locales des conditions de croissance. La faible significativité
de I’analyse sur le site des Nouragues serait alors cohérente avec I’homogénéité des sols sur
ce dispositif. De méme, sur Paracou la corrélation positive pour des échelles supérieures a
100 m pourrait correspondre a des variations de la topographie et/ou de la profondeur des sols
sur de grandes distances.

VI.2 Analyse des relations entre semenciers et juvéniles

Un récapitulatif des caractéristiques des domaines d’analyse et leur cartographie se situent en
fin de chapitre (Figure VI.28, Figure VI.29 et Tableau VI.5)

La Figure VI.9, présente les cartes des adultes et des juvéniles sur les domaines d’inventaire
de Paracou et des Nouragues. La régénération semble étre plutot située en bordure des
agrégats ou des plaques formées par les adultes. On peut noter que des zones centrales
présentent peu de juvéniles.
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VI1.2.1 Indice Lix(d)

Des analyses intertypes entre les semenciers et les juvéniles ont été effectuées sur les zones
inventoriées en juvéniles dans leur ensemble (Figure VI.10). Sur le site de Paracou, les zones
de sols hydromorphes ont été exclues de 1’analyse. Pour les deux domaines d’étude, il
n’apparait aucune dépendance significative entre les deux types de répartition.

Sur Paracou, ce résultat reste inchangé si ’on réduit ’analyse a des zones de plus fortes
densités d’adultes : plus de 5 semenciers a I'hectare (domaine P_adt 05d j) ou plus de 30
semenciers a l'hectare (domaine P_adt 30d _j). Sur les sites des Nouragues, le domaine N_juv
a été découpé suivant la limite entre les domaines de gros diamétres et de faibles diameétres
(N_bois-moyen et _gros-bois). Les sous-domaines correspondants sont appelés N _juv_gb et
N_juv_bm. Les analyses sur ces deux sous-domaines font apparaitre une différence nette. Sur
N_juv_gb on observe une tendance a 1'exclusion, avec quelques points significatifs, pour des
échelles allant de 15 a 50 m. Sur N_juv_bm on observe la tendance inverse pour toutes les
échelles d'analyse avec quelques points significatifs autour de 80 m.
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Figure VI.10 Analyse intertype semenciers-juvéniles. La courbe en noir représente les valeurs observées de
I’indice et les courbes en gris les limites de I’intervalle de confiance de 1’hypothése nulle. N, est le nombre
d’adultes, Nj,, est le nombre de juvéniles. a) site de Paracou, domaine P_juv_hb, b) site des Nouragues, domaine

N_juv.
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V1.2.2 Analyses du voisinage des juvéniles

VI1.22.1 Analyses centrée sur les juvéniles

Trois indices ont été calculés afin de caractériser I’environnement adulte local autour de
chaque juvénile : la distance au plus proche voisin adulte (ppva), la densité d’adultes dans un
rayon de 50 m (dal) et la surface terriere dans un rayon de 50 m (stal). La distance de 50 m a
été choisie car elle englobe la quasi-totalité¢ des ppva observés (Figure VI.11). D’autre part,
elle correspond a une échelle privilégiée d’agrégation des juvéniles (VI.1.3).

Les distributions de ces indices ont été calculées et testées par rapport a deux hypotheses de
relations spatiales entre adultes juvéniles :
(1) I’'indépendance des deux répartitions, appelée HOin, dans la suite du texte, similaire a
I’hypothése nulle de I’analyse intertype (§ 11.22.2)
(1) la distribution des distances de « dispersion » des juvéniles autour des semenciers
suit une loi normale centrée ; chaque adulte participe de la méme maniére a la
« production » de juvéniles. (hypothese HO1, § 11.4.1)

L’écart-type de la loi normale a été choisi égal a 25 m. Ainsi, sous HO1, la proportion de
juvéniles « dispersés » au-dela de 50 m (5%) est cohérente avec la distribution des distances
ppva observées sur les deux dispositifs (Figure VI.11).

Nos connaissances sur la dissémination du Wacapou (Forget 1990) nous permettent de
supposer une attraction spatiale entre le semis de points des adultes et celui des juvéniles.
L’intérét de I’hypothése HO1 est de pouvoir comparer statistiquement les répartitions
observées avec une hypothése simple d’attraction, simulée entre les deux semis de points.

Site de Paracou et des Nouragues

Figure VI.11 Fréquence, par classes, des distances
juvéniles - plus proche voisin adulte (ppva) pour les >50
deux sites d’étude. Les classes sont exprimées en 4%
metres
40-50
3%

20-30
25%

Afin d’éviter les corrections des effets de bordure, les semenciers situés dans une zone
tampon de 50 m, autour de chaque domaine d’étude, ont été pris en compte pour le calcul des
indices®. Pour les distances ppva, les individus plus proches d’une bordure que d’un

¥ D’aprés les données des Nouragues et un travail précédent sur Paracou (Traissac 1998b),
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semencier ont été exclus de I’analyse. Pour simuler I’hypothése HOI(cf. 11.4.1) seuls les
semenciers des domaines d’études ont été pris en compte.

La Figure VI.12 présente les distributions des distances ppva et les intervalles de confiance
des deux hypothéeses nulles.

Dans la classe 0-5 m et dans une moindre mesure dans la classe 5-10 m, les effectifs de
juvéniles sont faibles mais ne différent pas significativement des effectifs obtenus avec deux
répartitions indépendantes (HOin), et ce résultat est commun aux deux domaines. Les effectifs
sont plus nombreux qu’attendu pour des classes de distances allant de 10 a 25 m sur le site de
Paracou et 10 m sur le site des Nouragues. Pour des distances supérieures les effectifs tendent
a étre plus faibles que sous HOin sans que 1’on observe de différence significative.
L’hypothése HO1 est rejetée pour toutes les classes de distances, avec des effectifs
significativement inférieurs a courte distance et significativement supérieurs a longue
distance.

La Figure VI.13 présente la distribution des densités observées ainsi que les intervalles de
confiances des deux hypothéses nulles.

Sur le site des Nouragues, les effectifs les plus importants sont entourés de 6 a 7 semenciers
dans un rayon de 50 m (Figure VI.13-b). Pour des densités supérieures de semenciers les
effectifs décroissent. Sur le site de Paracou, (Figure VI.13-a), on observe un effectif important
pour la classe 0-1 li¢ a la présence de nombreux wacapous juvéniles autour d’un adulte isolé
dans le nord du domaine d’étude. Pour des densités plus élevées on retrouve I’allure générale
observée sur les Nouragues avec un maximum pour la classe 4-5 semenciers. Pour des
densités supérieures d’adultes les effectifs décroissent.

Sur le dispositif des Nouragues, les effectifs observés ne différent pas de 1’hypothese HOin, et
sur le site de Paracou seulement une classe de densité, 5-10 ind/ha, présente un effectif
significativement différent de ceux obtenus sous I’hypothése nulle.

L’allure générale de I’intervalle de confiance de 1’hypothése HO1 présente un maximum pour
des densités moyennes. Pour les faibles densités, la baisse d’effectifs traduit une baisse de la
« production » de juvéniles. Pour des densités plus fortes la baisse d’effectif est due a la
baisse de la proportion de surface présentant ces densités.

Pour les deux dispositifs, les effectifs observés pour des densités inférieures a 8 ind./ha sont
significativement plus importants que sous 1’hypothése nulle. La situation s’inverse pour des
densités de plus de 12 ind./ha environ. Ces seuils de densités sont assez similaires d’un
dispositif a 1’autre, cependant pour Paracou les effectifs sont nettement en dessous de
I’intervalle de confiance, seulement pour des densités de plus de 15 ind./ha.
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Figure VI.12 Distribution des distances juvéniles / plus proche voisin semencier, et intervalle de confiance des
hypothéses HOin et HO1. a) et b) effectif par classes de distances : site de Paracou domaine P_juv et site des
Nouragues domaine N_juv, respectivement c) et d) test sous hypothese nulle : HOin. Les effectifs sont exprimés
en pourcentage. La courbe en noir représente la distribution observée et les courbes en gris les limites de
I’intervalle de confiance de I’hypothése nulle, e) et f) test sous I'hypothése nulle : HO1, méme légende que pour
b) et e).
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Figure VI.13 Distribution des densités d'adultes (dal) au voisinage des juvéniles (rayon de 50m) et intervalle de
confiance des hypothéses HOin et HO1. a) et b) effectifs par classes de densité : site de Paracou domaine P_juv et
site des Nouragues domaine N_juv, respectivement. c) et d) test sous hypothése nulle : HOin. Les effectifs sont
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Surface terriére des semenciers (m?)
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Figure VI.14 Distribution de la surfaces terriére des adultes (stal) au voisinage des juvéniles (rayon de 50m) et
intervalle de confiance des hypothéses HOin et HO1. a) et b) effectifs par classes de surface terriére : site de
Paracou domaine P_juv et site des Nouragues domaine N_juv, respectivement. c) et d) test sous hypothése nulle :
HOin. Les effectifs sont exprimés en pourcentage. La courbe en noir représente la distribution observée et les
courbes en gris les limites de I’intervalle de confiance de I’hypothése nulle, e) et f) test sous I'hypothése nulle :

HO1, méme légende que pour b) et e)
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La Figure VI.14 présente les distributions des surfaces terriéres obtenues sur les deux
dispositifs et les tests de ces distributions par rapport aux hypothéses HOin et HO1.

Les histogrammes sont globalement de la méme forme que pour la densité (Figure VI.13), les
effectifs baissent rapidement lorsque la surface terriére augmente.

De méme que pour la distribution des densités, les effectifs observés différent peu de ceux
obtenus pour une répartition aléatoire des juvéniles par rapport aux semenciers. Pour la classe
2-2,5 m?, les effectifs sont cependant au-dessus de I’intervalle de confiance. Pour des surfaces
terrieres voisines (1,5-2 m?) les effectifs sont tangents a 1’intervalle de confiance, sur le site de
Paracou.

Pour I’hypothese HO1, I’allure des intervalles de confiance est similaire a celles obtenues avec
les densités locales. Les effectifs observés sont significativement supérieurs pour des surfaces
terrieres faibles et significativement inférieurs pour des surfaces terricres fortes. Les valeurs
seuils sont assez voisines entre les deux dispositifs, une seule classe, 2-2,5 m? est
rigoureusement comprise dans I’intervalle de confiance. Sur le site de Paracou, les effectifs ne
different plus de I’hypothése nulle au-dela de la classe 6,5-7 m?.

VI1.22.2 Analyses suivant une grille systématique

Les deux domaines d’étude ont été divisés suivant une grille systématique de 10 m de coté.
Cette échelle a été choisie car elle est du méme ordre de grandeur que la surface couverte par
le houppier d'un arbre adulte ainsi que des surfaces de chablis observées en Guyane (Durrieu
de Madron 1994).

Le nombre de juvéniles de chaque cellule (nbj) a été calculé ainsi que les mémes indices
d’environnement adulte local (EAL) que précédemment (distance ppva, dal et stal VI.22.1).
Le centre de chaque cellule a été pris comme référant pour le calcul des indices. Les cellules
dont le centre se trouve dans une zone hydromorphe ont été exclues de I'analyse. Une zone
tampon de 50 m autour des domaines d’études a été utilisée pour éviter les effets de bordures.
Pour les distances ppva, les cellules plus proches d'une bordure que d'un adulte n'ont pas été
prises en compte.

Le Tableau VI.1 présente la distribution du nombre de cellules en fonction des valeurs nbj
observées. La proportion du nombre de cellules vides est de 84 et 76 %, respectivement pour
Paracou et les Nouragues.

Pour chaque indice entre 25 et 30 classes d’effectifs égaux (par quantiles) ont été définies.
Pour la densité et la surface terriere, la premiere classe regroupe toutes les cellules pour
lesquelles I’indice est nul, c'est-a-dire les cellules distantes de plus de 50 m de tous
semenciers. D’autre part, dal étant une variable discréte, les classes ont des effectifs plus
variables allant du simple au triple. L’Annexe 5 présente les effectifs, les moyennes et les
écarts-types des classes définies pour chaque indice. Pour chaque classe la fréquence des
cellules non vides a été calculée. Le Tableau VI.2 présente les fréquences moyennes des
cellules non vides en fonction des corrections liées au calcul des indices.

La méme méthode a été employée pour calculer la moyenne des nbj des cellules non vides.
Les classes ont alors été définies uniquement en fonction des valeurs des indices autour des
cellules non vides. L'Annexe 5 présente les effectifs, les moyennes et les écarts-types des
classes définies.

La Figure VI.15 montre les résultats pour le dispositif de Paracou en fonction des trois indices

ppva, dal et stal respectivement. Les forts nbj s’observent dans un intervalle de ppva assez
réduit autour de 25 m (Figure VI.15 -a). Pour dal et stal les maximum de nbj décroissent

129



lorsque la valeur des indices augmente (Figure VI.15 —b et —). Les forts nbj observés pour
des valeurs de dal et stal faibles mais non nulles, correspondent aux juvéniles groupés autour
d'un arbre isolé au nord du domaine d'étude (Figure VI.9).

Les fréquences de cellules non vides illustrent aussi ces tendances (Figure VI.15 —d —e -f). La
proportion de cellules non vides augmente avec la distance ppva entre 0 et 25 m. La
décroissance est faible entre 25 et 40 m, puis les fréquences chutent. Pour les classes de dal, a
I'exception du pic observé pour la deuxiéme classe, on peut dire que les fréquences
augmentent avec la densité pour des valeurs de dal inférieures a 8 ind./ha. Au-dela de 12
ind./ha, on observe des fréquences légérement plus faibles, inférieures a la proportion
moyenne des cellules non vides sur tout le domaine’ (graphe —e). Les fréquences varient peu
en fonction de l'indice stal. Le maximum a 0.6 m? correspond au voisinage d’un arbre isolé
dans le nord de la parcelle 16.

Les moyennes de nbj pour les cellules non vides sont trés variables pour des classes de
distances ppva voisines (graphe —g). Il est difficile de distinguer une variation d'ensemble.
Au-dela de 40 m, les fréquences sont faibles et varient peu. Pour dal et stal les variations de
la moyenne des nbj sont assez similaires a celles des fréquences de cellules non vides (graphe
h et 1). Pour stal on observe peu de variation a l'exception de pics isolés; pour dal on observe
une augmentation pour les petites classes avec un maximum pour 10 ind./ha, puis une
décroissance jusqu'a 14 ind./ha. Cependant, globalement les variations des moyennes sont
moins prononcées que celles des fréquences.

La Figure VI.16 indique les résultats pour le dispositif des Nouragues. Les résultats sont assez
similaires a ceux observés sur Paracou.

Les maximums de fréquences de cellules vides sont observés pour des ppva de 25 m (graphes
—d). Les variations des fréquences en fonction de dal et stal sont beaucoup mieux marquées
que sur le dispositif de Paracou (graphe —e et —f). On remarque des variations nettes par
rapport a la fréquence moyenne de cellules pleines’. Pour les classes faibles, on observe une
augmentation des fréquences avec les deux indices. Les maximums sont atteints entre 6 et 16
ind./ha pour dal, et entre 1.5 et 2.5 m? pour stal. Puis, les fréquences baissent fortement. Pour
les plus fortes valeurs de stal elles deviennent quasiment nulles.

La moyenne des nbj des cellules vides et les variations de nos trois indices semblent trés peu
corrélées y compris pour la densité dal (graphes —g —h —1).

Effectif de
. Paracou | Nouragues
juvéniles
0 1790 929
1 264 206
2 51 49
o . 3 13 16
Tableau VI.1 Distribution du nombre de cellules par effectif 4 4 g
de juvéniles. Grille de 10 m de coté. a) site de Paracou, 3 3 5
domaine P_juv_hb, b) site des Nouragues, domaine N_juv 6 ) 5
7 1 1
8
9
10 1
Totaux 2129 1213

? Moyenne calculée en excluant les cellules pour lesquelles la densité est nulle cf. 1égende de la Tableau VI.2
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Site Indice ppva Indices dal et | Ensembles

Pp stal des cellules
Paracou 0.18 0.21 0.16
Nouragues 0.23 0.27 0.24

Tableau VI.2 Fréquences moyennes des cellules non vides en fonction des corrections d’effectif de cellules liées
au calcul des indices EAL. Indice ppva : sont exclues les cellules plus proches d’une bordure que d’un adulte.
Indice dal et satl : sont exclues les cellules pour lesquelles I’indice est nul, c'est-a-dire distante de plus de 50 m
de tout adulte.
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Figure VI.15 Densité de juvéniles au sein des cellules d'une grille systématique de 10 m de coté et paramétres de 1'environnement local du peuplement adultes dans un rayon
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VI.2.3 Analyse du voisinage des semenciers

La densité¢ des juvéniles (dj2), la densit¢ des semenciers (da2) et la surface terriere des
semenciers (sta2) ont été calculées au voisinage de chaque adulte sur les domaines P_juv et
N_juv (Figure VI.28 et Figure V1.29). Les arbres référents entrant dans le calcul de da2 et sta2
ces indices ne sont jamais nuls. Le rayon de voisinage choisi pour le calcul des densités et de
la surface terriere est de 50 m (§ V1.2.2).

V1.23.1 Densité de juvéniles au voisinage des arbres adultes

La Figure VI.17 présente le nuage de points da2—dj2 obtenu pour chaque adulte. Sur le site de
Paracou, le nuage de points est grossi¢rement en forme de L. Les fortes densités de juvéniles
ne sont observées que pour des semenciers en faible densité. Au-dela de 12 adultes par
hectare, la densité de juvéniles tend a décroitre dans 1’ensemble mais semble variable pour
une densité d’adultes donnée. Pour tous les arbres dont la da2 est supérieur a 30 ind./ha, la
densité de juvéniles est moins importante que la densité d’adultes. Dans cette configuration le
renouvellement en effectif de la population de wacapous est a priori peu probable.

Sur le site des Nouragues, il ne semble pas y avoir de relation entre la densité des adultes et
celle de juvéniles. Cependant si on ne considére que les individus du domaine N _juv_gb
(Figure VI.29), on observe une forte tendance a la baisse des dj2 lorsque la densité des adultes
augmente. Pour des densités da2 supérieures a 20 ind./ha le nombre de juvéniles est inférieur
au nombre d’adultes. A contrario, les arbres situés sur le domaine N_juv_bm (Figure V1.29)
présentent des densités de juvéniles toujours supérieures a 20 ind./ha.

Les valeurs dj2 et sta2 observées sur les deux dispositifs sont présentées en Figure VI.18. Sur
le site de Paracou, I’allure du nuage de points est aussi en forme de L. Pour des surfaces
terrieres supérieures a 2 m?, les densités de juvéniles tendent a décroitre lorsque la surface
terriere augmente. Sur le site des Nouragues, le nuage de point a la méme allure. Pour des sta2
inférieures a 2 m? la dj2 est toujours supérieure a 20 ind./ha. Au-dela de 3,5 m? la densité de
juvéniles baisse fortement. Cette baisse concerne uniquement les arbres de la zone N _juv_gb.
I1 semble ne pas exister de lien entre les dj2 et sta2 des arbres de la zone N_juv_bm,. Pour une
méme valeur de sta2 on peut observer des densités de juvéniles variant d’un facteur 5.

V1.23.2 Test local de la densité de juvéniles au voisinage des semenciers (dj2)

Les dj2 observées ont ét¢ comparées a celles obtenues sous les hypothéses HOin et HO1
(§ I1.4.1). Pour chaque adulte, les probabilités de réalisation de la valeur observée sous
I’hypothése nulle ont été calculées (p-values).

La Figure VI.20 présente la cartographie de ces p-values sous I’hypothése HOin, pour les
domaines P_juv et N _juv. Sur le site de Paracou I’arbre isol¢ au nord de la parcelle a une p-
value qui permet de rejeter HOin avec un risque inférieur a 5%. Pour les arbres a I’est de la
bordure de la plaque on peut rejeter I’hypothese avec un risque de 10%. Ces arbres présentent
une densité de juvéniles dans leur voisinage supérieure a celle attendue. Sur le site des
Nouragues ce cas de figure se présente pour un groupe d’arbres situés aussi en bordure de
plaque. L hypothése nulle peut étre rejetée avec un risque de 5 %. Il semble donc que pour
quelques individus adultes en bordure de plaque, on puisse mettre en évidence une attraction
significative entre les deux semis de points.
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Site de Paracou

Site de Paracou

Densité des adultes - da2 (/ha)

Figure VI.17 Densité de juvéniles (dj2) et d’adultes
(da2) au voisinage des arbres adultes. Le rayon de
calcul des indices est de 50 m. Les droites
correspondent a dj2=da2. a) Site de Paracou,
domaine P juv. b) Site des Nouragues, domaine
N_juv, cercles blancs: arbres appartenant a la zone
N_bois-moyen, cercles noirs : arbres appartenant au
domaine N_gros-bois (Figure VI.29).
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Figure VI.18 Densité de juvéniles (dj2) en fonction
de la surface terriére des adultes (sta2) au voisinage
des arbres adultes. Le rayon de calcul des indices
est de 50 m. a) Site de Paracou, domaine P_juv. b)
Site des Nouragues, domaine N_juv, cercles blancs:
arbres appartenant a la zone N _juv_bm, cercles
noirs : arbres appartenant au domaine N _juv_gb
(Figure VI.29).



La Figure VI.21 présente la cartographie des p-values sous I’hypothése HO1, pour les
domaines P_juv et N_juv. Sur les deux dispositifs, on observe des p-values qui permettent de
rejeter HO1 dans les deux sens, avec un risque inférieur a 5%.

Sur le site de Paracou, les arbres ayant une dj2 significativement plus importante (p-
value > 0.975) se situent en bordure nord de la plaque ou plus a I'extérieur. Les p-values
comprises entre 0,025 et 0,975 se situent en bordure de la plaque au Nord au sud du domaine
d’inventaire. La majorité des arbres présente une dj2 significativement inférieure a celle
attendue (p-value < 0.025). Ils constituent le centre « ¢élargi » de la plaque.

Sur le site des Nouragues, le schéma de distribution des p-values est globalement le méme.
Au centre de la plaque, une trés grande majorité de p-values est inférieure a 0,025 et les p-
values supérieures a 0,975 se trouvent en bordure de plaque. Cependant, de ce point de vue, la
bordure de plaque n’est pas aussi bien structurée que sur le site de Paracou. Notamment, on
peut observer un groupe d’arbres en limite de plaque avec des dj2 significativement
inférieures a celles attendues sous HO1 (carré N12).

La Figure VI.19 présente les p-values obtenues sur les deux dispositifs en fonction du
diamétre de ’individu adulte référence. Aucun lien ne peut étre mis en évidence. On peut
noter que les diamétres les plus forts des deux dispositifs ont des p-values nulles.
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Figure VI.19 P-values des densités de juvéniles au voisinage de semencier, sous 1’hypothése HO1, en fonction du
diamétre des arbres référents. Les p-value ont été multipliées par 100. a) site de Paracou, domaine P_juv, b) site
des Nouragues, domaine N_juv.
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Figure VI.20 Carte des p-values de I’indice dj2 sous I’hypothése de 1’indépendance des deux répartitions (HOin). a) Site de Paracou, domaine P_juv_hb, b) Site des

Nouragues, domaine N_juv. La courbe d’iso-densité la plus faible vaut 5 ind./ha et I’écart entre deux courbes vaut 5 ind./ha.
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Figure VI.21 Carte des p-values de I’indice dj2 sous I’hypothése HO1 (§ 11.4.1). a) Site de Paracou, domaine P_juv_hb, b) site des Nouragues, domaine N_juv. La courbe
d’iso-densité la plus faible vaut 5 ind./ha et I’écart entre deux courbes vaut 5 ind./ha.
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VI.3 Analyse de la régénération autour d’arbres isolés

Le Tableau VI.3 présente les effectifs de semis de plantules et de juvéniles présents sur les
zones d'inventaire autour des arbres isolés (Figure III.11 et Figure III.17). A titre de
comparaison sont indiqués les effectifs observés sur une zone de forte densité de wacapous
adultes (43 arbres semenciers sur un carré de 1 ha, Figure I11.11).

Les densités des trois catégories sont assez variables. Une partie de ces variations est sans
doute due a la taille des arbres adultes étudiés. En particulier, l'individu du plateau de
Balenfois présente des densités globalement beaucoup plus faibles. Sur la zone de forte
densité, le nombre total de jeunes individus par arbres adultes, est considérablement plus
faible. Les densités observées par catégorie ont une position intermédiaire.

Les Figure V1.24 & Figure VI.27 présentent les distributions des distances individu / plus
proche voisin adulte, observées a partir des inventaires autour d’arbres isolés. Pour chaque
classe de distance les effectifs ont été corrigés en fonction du taux d’échantillonnage afin de
ne pas sous-estimer les grandes classes de distance. Sur le dispositif de Paracou nous avons
considéré les zones étendues pour la catégorie juvéniles. Ces zones sont délimitées par les
médiatrices entre les arbres étudiés et leurs voisins adultes (cf. Annexe 7). Un arbre mort entre
30 et 60 cm de diamétre se trouve a proximité de I’arbre c12 (cf. §VIL.2). Les données
concernant les juvéniles sont donc a considérer avec réserve. Le Tableau VI.3 présente des
effectifs totaux corrigés pour chaque catégorie de taille par site d’inventaire. L’Annexe 1
présente les taux d’échantillonnage par classe de distances.

Le Tableau VI.4 présente les distances moyennes par catégorie de tailles calculées sur des
effectifs corrigés. La distance moyenne augmente avec la taille des individus. Pour 1’arbre ¢8
de Paracou et le plateau V des Nouragues, ou le nombre d’individus le permet, les différences
entre les distributions entre les trois catégories de taille ont été testées par un test de Smirnov.
Pour les deux sites, les différences sont significatives entre semis et juvéniles et entre
plantules et juvéniles pour le plateau V.

Sur les quatre zones échantillonnées, on observe un déficit pour les plus petites classes de
distances, y compris pour les semis de I’année 2000 agés d’un an. Ce déficit semble plus
important pour le stade juvénile, en particulier dans la classe 0-5 m ou 1’on observe un effectif
nul sur les quatre sites d’inventaire.

Sur les deux sites de Paracou, la fréquence maximum est généralement observée pour les
classes 15-20 m ou 20-25 m pour toutes les catégories de taille. Il est difficile de distinguer un
maximum net dans la distribution des juvéniles de I’arbre c12. Les effectifs sont faibles pour
toutes les classes de distance. Sur les sites des Nouragues, le maximum d’effectifs de semis se
situe dans la classe 10-15 m. Pour les autres catégories, on l'observe pour 15-20 m. Au-dela
de ces maxima les effectifs baissent plutot régulierement. Cependant, on peut noter sur le
plateau V une légere hausse des effectifs pour les classes de distances autour de 60 m. Les
effectifs sont faibles et la prise en compte de résultats a ces distances doit étre prudente.
Cependant on peut aussi noter une légére augmentation pour la classe 65-70 m pour les
juvéniles de I’arbre c8 du site de Paracou. De méme, quelques individus ont été observés a ces
distances sur le plateau de Balenfois. Sur ce site, un individu juvénile a été observé a 110 m
de I’arbre ¢étudié. La correction en fonction du taux d’échantillonnage lui donne un poids
important
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Les proportions entre les trois catégories (Tableau VI.3), calculées sur les effectifs corrigés,
sont trés variables d’un site a ’autre. Sur la zone dense, les proportions entre catégories sont
assez proches de celles du plateau de Balenfois.
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Figure VI.22 Carte de I’inventaire des jeunes stades autour d’arbres isolés sur le site de Paracou. La largeur des
couronnes est de 5m, la couronne 45-50 m est en gris.
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Figure V1.23 Carte de I’inventaire des jeunes stades autour d’arbres isolés sur le Plateau V (a) et le plateau de
Balenfois (b). Site des Nouragues. La largeur des couronnes est de Sm, la couronne 45-50 m est en gris.
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Figure V1.24 Distribution des distances juvéniles / plus proche voisin semencier autour d’arbres isolés, site des
Nouragues, plateau V. Les effectifs ont été corrigés en fonction du taux d’échantillonnage des classes de
distances. a) semis, b) plantules, ¢) juvéniles
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Figure VI.25 Distribution des distances juvéniles / plus proche voisin semencier autour d’un arbre isolé, site des
Nouragues, plateau de Balenfois. Les effectifs ont été corrigés en fonction du taux d’échantillonnage des classes
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Figure VI.26 Distribution des distances juvéniles / plus proche voisin semencier autour d’un arbre isolé, site de
Paracou, arbre c8. Les effectifs ont été corrigés en fonction du taux d’échantillonnage des classes de distances. a)
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Figure VI.26 (suite) Distribution des distances juvéniles / plus proche voisin semencier autour d’un arbre isolé,
site de Paracou, arbre c8. Les effectifs ont été corrigés en fonction du taux d’échantillonnage des classes de
distance. a) semis, b) plantules, c¢) juvéniles.
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Figure VI.27 Distribution des distances juvéniles / plus proche voisin semencier autour d’un arbre isolé, site de
Paracou, arbre c12. Les effectifs ont été corrigés en fonction du taux d’échantillonnage des classes de distance.
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Paracou Nouragues
2491 Plateas
Arbre c8 | Arbrecl2 | dense en | Plateau V !
Balenfois
adultes
Diameétre des 69 51 43% 49 36
adultes
Surface (ha) 0.8 0.4 1 6 1.9
Semis 28 33 50 104 33
Effectifs non Plantule 31 4 25 128 6
corrigés Juvéniles 83 7 23 52 7
Juvéniles
(zone étendue) 109 32
Semis 32.6 91.7 50 39.7 17.6
Densités (/ha) Plantule 36.0 11.1 25 48.9 32
(effectifs non
corrigés) Juvéniles 96.5 19.4 23 19.8 3.7
Total 165.1 122.2 98 108.4 24.5
Semis 29.2 46.1 203 37.0
Effectifs Plantule 352 4.7 266 8.3
corrigés Juvéniles 101 10.7 115 13.2
Juvéniles
(zone étendue) 110 48
Semis 18 75 51 35 63
Pourcentage
(effectifs Plantule 21 8 25.5 46 14
corrigés)
Juvéniles 61 17 23.5 19 23

Tableau V1.3 Effectifs inventoriés autour des arbres isolés. La zone dense en adultes correspond au carré 29 de la
parcelle 16 du site de Paracou (Figure II1.11). Les diamétres des adultes suivis d'un astérisque sont des diamétres
moyens, le nombre d'adultes est de 43 pour la zone dense et de 4 pour le Plateau V.

Distance Moyenne LGOI
p-values
Semis Plant. Juv. Semis- Plant-juv | Semis-juv
plant
Arbre c8 18.0 21.8 27.2 0.66 0.145 0.0154
Paracou
Arbre c12 15.5 10.7* 22.6*
Plateau V 28.7 34.1 38.2 0.15 0.002 0.0001
Nouragues
Balenfois 18.7 26.9* 68.1*

Tableau V1.4 Distances moyennes au plus proche pied parent des jeunes individus pour trois catégories de taille
—inventaire autour d'arbres isolés. Les moyennes suivies d’une astérisque sont calculées sur des effectifs faibles

(cf. Tableau VI.3).
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VI.4 Discussion

VI1.4.1 Influence de D’environnement adulte local (EAL) sur les relations
spatiales juvéniles-adultes a 1’échelle d’une plaque.

VI1.41.1 Les semis de points adultes et juvéniles sont statistiquement indépendants -
Indice ilz(d)

Les analyses intertypes ne permettent pas de mettre clairement en évidence des relations
spatiales entre juvéniles et adultes significativement différentes de 1’hypothése
d’indépendance des deux répartitions (Figure VI.10-a —b —c —e). Sur le site des Nouragues
cependant, 1’analyse sur des sous domaines construits en fonction des caractéristiques du
peuplement établi semble montrer que les relations adultes — juvéniles peuvent varier en
fonction de ces caractéristiques (Figure VI.10-d —f). Néanmoins, on observe plutdt des
tendances que des résultats nettement significatifs.

VI1.41.2 L’EAL influence la mise en place des juvéniles ou la « production » de juvéniles
par les adultes

Hypothese de [’existence de deux mécanismes antagonistes

D'aprées les connaissances sur la dissémination de 1'espéce, on peut émettre I'hypothése que
l'indépendance observée entre les deux répartitions est, en fait, la conséquence de deux
mécanismes antagonistes : d'une part, une attraction entre les deux semis de points du fait de
la dissémination a courte distance et d'autre part un processus de répulsion dont l'intensité
dépend des caractéristiques du peuplement adulte ou installé. L'hypothése HO1 a été définie
afin de reproduire de manicre approximative le processus d'attraction, et de permettre le test et
la caractérisation du processus antagoniste.

Analyses du voisinage des juvéniles

Les analyses des distributions de la densité et de la surface terricre autour des juvéniles
confirment l'indépendance des deux répartitions (Figure VI.13-c —d et Figure VI.14-c -d).
L'analyse de la distribution des distances ppva par rapport a cette hypothése montre une mise
en place de juvéniles significativement plus importante pour des distances comprises entre 10
et 25 m (Figure VI.12—c —d), le résultat sur le dispositif des Nouragues étant faiblement
significatif.

Par rapport a I'hypothése HO1, ces analyses mettent clairement en évidence un effet négatif
sur le nombre de juvéniles, d’'un EAL « riche » : pour des distances faibles ou des densités et
surfaces terricre fortes les effectifs sont plus faibles qu'attendu. L'effet s'inverse pour les
grande distances ou des densités et surfaces terriéres faibles (EAL « pauvre ») (graphes —¢ et
—f des Figure VI.12 & Figure VI.14). Cependant, ces résultats pourraient s'interpréter
simplement comme la conséquence directe de l'irréalisme de I'hypothése HOI1. Cette
hypothése pourrait correspondre a une attraction adultes-juvéniles beaucoup plus importante
que celle due a la dissémination du Wacapou. On peut signaler en particulier que les distances
au plus proche voisin semencier utilisées pour "caler" cette hypothese (§ VI.2.2), sous-
estiment les distances réelles de dispersion (Nathan et Muller-Landau 2000). Bien que cela
nous paraissent peu vraisemblable a la vue des données de Forget (1990), on ne peut pas
conclure rigoureusement a partir de ces résultats. Cette question sera rediscuter a la vue des
résultats des analyses au voisinage des adultes (ci-dessous).
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L'analyse a partir d'une grille systématique n'a pas fait 1'objet de test. Cela pourrait étre
envisagé avec des méthodes de Monte Carlo de manicre similaire aux autres analyses
utilisées. Cette approche des relations adultes-juvéniles ayant été entreprise tardivement ce
travail reste a faire. Cependant, cette méthode permet d'avoir une vision quantifiée des
relations spatiales entre les deux semis de points notamment sur 1'absence ou la présence de
juvéniles en fonction d'un indice EAL donné.

Les formes des nuages de points nbj-indice EAL (ppva, dal et stal), sont cohérents avec les
résultats précédents : le maximum de juvéniles s'observe pour des distances ppva
intermédiaires (graphes a Figure VI.15 et Figure VI.16) (et non minimum) ou pour des
densités et surfaces terrieres faibles (graphes b et ¢, Figure VI.15 et Figure VI.16). Ceci tend a
confirmer l'hypothése d'un effet négatif d’'un EAL riche sur le nombre de juvéniles.
Néanmoins les faibles effectifs de juvéniles observés pour les fortes dal ou stal (et faible
ppva) pourraient étre liés aux caractéristiques des peuplements étudiés, c'est a dire a la faible
représentation de ce type de configuration. L'utilisation de classes d'effectifs ¢gaux (ou du
moins peu variables cf. Annexe 5) visait a limiter ce biais. L'utilisation des fréquences des
cellules vides au sein de chaque classe a le méme effet.

En particulier sur le dispositif des Nouragues, les variations de la proportion de cellules non
vides semblent assez bien reliées aux variations de nos trois indices EAL (graphes —d —e —f
Figure VI.15 et Figure VI.16). On peut noter, par contre, la faible corrélation entre le nombre
moyen de juvéniles cellules non vides (graphes —g —h —i Figure VI.15 et Figure VI.16). A
I’échelle de 100 m?, les indices EAL, que nous avons utilisés, semblent étre plus influents sur
I’absence/présence de juvéniles, que sur leur nombre .

La probabilité de présence de juvéniles semble étre plus faible pour des distances ppva
inférieure a 10 m, des densités dal supérieures a 15 ind./ha et des surfaces terrieres
supérieures a 3 m?. Sur le site de Paracou les observations sont cohérentes avec ces résultats
mais les variations des fréquences sont moins nettes. Cette différence entre les deux
dispositifs corrobore les résultats des analyses intertypes sur les sous-domaines des deux
dispositifs (Figure VI.10-c —d —e et —f). Il semble que sur le dispositif des Nouragues 1'effet de
l'environnement adulte local soit plus perceptible, du moins au moyen des indices utilisés.

Analyse du voisinage des adultes

Les densités de juvéniles (dj2) observées en fonction de la densité d'adultes (da2) ou de la
surface terricre des adultes (sta2) (Figure VI.17 et Figure VI.18) ne sont pas cohérentes avec
la dispersion a courte distance du Wacapou et le caractere tolérant a I’ombre de cette espece
dans les jeunes stades. La densité de juvéniles n’augmente pas avec la densité ou la surface
terriére des adultes. A I’inverse , il semble qu’il existe des valeurs seuils (pour da2 entre 10 et
20 ind./ha, et pour sta2 entre 2 et 3.5 m?), au-dela desquelles la « production » de juvéniles
(par unité de surface) ne dépasse pas une valeur maximum (40-45 ind./ha) qui tend a diminuer
lorsque la valeur des indices augmente.

En raison de la répartition agrégée des adultes, il existe une forte corrélation spatiale entre les
mesures effectuées dans leur voisinage. L’allure en « L » des nuages de points, et I’existence
de seuil pourrait étre la conséquence de ces corrélations. Néanmoins on peut penser que la
tendance générale n’est pas affectée par ce biais' .

' On pourrait aussi dire, qu’en fonction de nos indices, le nombre moyen de juvéniles sur I’ensemble des
cellules dépend plus du nombre de cellules vides que du nombre de juvéniles dans les cellules non vides.

" 4 priori, 1a modélisation des nuages de points par un modéle non linéaire, puis par un modéle non linéaire
mixte prenant en compte la corrélation spatiale entre mesure, aurait permis de tester I’existence de seuils. Les
essais effectués avec le modele non linéaire ayant échoué, cette démarche n’a pas été menée plus avant.
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L’effet de I’augmentation des da2 sur le plafonnement, voire la baisse des dj2 est d’autant
plus explicite si ’on s’intéresse au ratio dj2/da2. Celui-ci est inférieur a 1 pour les fortes
densités. Aussi, il semble que la régénération, dans ces zones en EAL riche, ne permettra pas
la mise en place d’un peuplement d’arbres adultes aussi dense que la génération précédente.
Sur le site des Nouragues, ces observations ne concernent que les arbres du sous-domaine
N _juv_gb correspondant a une zone au centre de la plaque (cf. Figure VI.29). Pour la zone
complémentaire N_juv_bm, la densité des juvéniles dj2 semble indépendante des indices EAL
utilisés. Ces différences sont cohérentes avec les analyses intertypes réalisées sur ces deux
sous-domaines (Figure VI.10 — et —f) et prone pour un effet négatif d’un EAL riche sur les
relations spatiales adultes-juvéniles : sur N_juv_bm ou les surfaces terricres sont faibles on
observe une tendance vers 1’attraction entre les deux semis de points ; sur N_juv_gb, ou les
surfaces terriéres sont plus fortes, la tendance s’inverse.

Le test local des dj2 permet de détailler les différences de relation adultes-juvéniles qui
peuvent exister au sein d’une plaque. D’autre part, la méthode de Monte Carlo utilisée pour la
construction du test permet de prendre en compte la corrélation spatiale entre les points.

Le test par rapport a I’hypothése nulle d’indépendance des deux répartitions (Figure VI.20)
met en évidence une attraction significative entre adultes juvéniles pour certains arbres de
bordure de plaque. Sur le site des Nouragues, ces arbres se trouvent au sein d’un agrégat ce
qui nuance I’hypothese d’un effet négatif d’un EAL riche.

Sous I’hypothése HO1 (Figure VI.21), les valeurs des p-values différencient nettement deux
ou trois configurations sur les plaques ¢tudiées. Les individus du centre des plaques ont
significativement moins de juvéniles dans leur voisinage que sous HOI. On observe un
résultat opposé pour les arbres en bordure de plaque.

HO1 étant rejetée dans les deux sens, il semble qu’a I’échelle de 1’indice dj2 (disque de 50 m),
elle génere des situations intermédiaires a celles que I’on peut observer dans un peuplement
de wacapous. L’attraction entre adultes et juvéniles correspondant a cette hypothése nulle
n’est donc pas irréaliste, du moins quand elle est évaluée sur un disque de 50 m. Tres peu de
p-values étant comprises entre 0.025 et 0.975 (Figure VI.19), le rejet de 1’hypothése est
pourtant massif. Il semble donc que ce test local permette de rejeter la premiere la composante
de I’hypothese HO1 (cf. § 11.4.1) : tous les arbres semenciers ne « produisent » pas le méme
nombre de juvéniles. Ce résultat ne semble pas étre 1ié a des différences de diamétre (i.e.
d’age) des individus adultes (Figure VI.19). L’environnement local adulte d’un individu
semencier, ou du moins sa position dans la plaque, serait donc déterminant dans sa capacité a
« produire » des juvéniles.

Sur le site des Nouragues, la répartition des p-values en bordure de plaque met en évidence
deux contre exemples aux hypotheses proposées. On peut observer des individus en bordure
de plaque dont les p-values attestent d’'un nombre faible de juvéniles bien que la densité
d’adultes soit peu importante (Figure VI.21-b carré¢ N12). D’autre part, les arbres avec de
nombreux juvéniles dans leur voisinage sont certes en bordure de plaque mais présentent aussi
de fortes densités d’adultes (Figure VI.21-b et Figure VI.20-b carré O11). Pour ce dernier
exemple, on peut signaler la présence d’un chablis de taille importante au sud-est du carré
012 (jouxtant le layon P). La forte densité¢ de juvéniles a I’est de ce carré (2 proximité du
point P12) pourrait étre la conséquence de conditions lumineuses favorables en lisiére de ce
chablis. Cependant, pour les adultes situés au centre du carré O11 et donc distant de plus de
100 m du chablis, les fortes p-values observées ne peuvent s’expliquer par cette hypothése.

Les conclusions sur le rejet de 1’hypothése HO1 sont aussi applicables aux analyses des
distributions des indices EAL au voisinage des juvéniles. En effet ces analyses impliquent
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aussi des indices calculés a I’échelle d’un disque de 50 m de rayon (dal et stal). Aussi, on
peut donc penser que les rejets significatifs de HO1 ne sont pas induits par une hypothese
nulle fausse dans sa composante spatiale. Les fortes différences des distributions de dal et
stal avec celles attendues sous HO1 seraient donc la conséquence de variations importantes de
la « production » de juvéniles en fonction de la valeur des indices EAL et non d’une attraction
trop importante entre les adultes et les semis de points juvéniles simulés.

Existence d’un effet seuil ?.

L’analyse des densités de juvéniles au voisinage des adultes (Figure VI.17 et Figure VI.18)
laisserait penser a 1’existence de seuils au-dela desquels la densité de juvénile serait bloquée.
L’allure des courbes de fréquences de cellules non vides sur le site des Nouragues (Figure
VI.16-d —e —f) présente des décroissances importantes pour des valeurs voisines de ces seuils :
15 ind./ha et 3 m? de surface terricre. Ces résultats pourraient donc aussi étre la conséquence
d’un effet discontinu de 1I’augmentation de EAL sur la mise en place des juvéniles.

Les résultats sur le dispositif de Paracou, notamment sur les fréquences des cellules non vides
(Figure VI.15-d —e -f), nuancent cette hypothese.

V1.41.3 Effet de EAL sur la mise en place des juvéniles et hypothése des pseudo-cohortes

Les différentes analyses des relations adultes-juvéniles sont globalement concordantes et
semblent montrer un effet négatif d’un EAL riche sur la mise en place des juvéniles. Cet effet
serait antagoniste a celui de la tolérance a ’ombre des jeunes stades et de la dissémination a
courtes distances de 1’espéce. A 1’échelle d’une plaque, il serait suffisamment important pour
aboutir a I’indépendance spatiale entre les juvéniles et les semenciers. L’utilisation d’analyses
a I’échelle locale ou sur des domaines d’¢tude plus restreinte (pour le dispositif des
Nouragues) a mis en évidence des variations importantes des relations spatiales adultes-
juvéniles au sein d’une plaque et conforte ces hypothéeses.

Ces résultats sont cohérents avec les distributions diamétriques déséquilibrées observées pour
des individus de plus de 10 cm dhp et I’hypothese de formation de pseudo-cohortes(§ V.22.4).
Le blocage de la régénération dans un agrégat pourrait intervenir lorsque ’EAL s’enrichit
c'est-a-dire lorsque la densité ou la surface terriére augmente, et lorsque la distance juvénile-
adulte diminue.

Sur le site des Nouragues, on peut cependant observer un contre exemple. Des adultes en
fortes densités sont entourés d’un nombre important de juvéniles (carré O11 Figure VI1.20-b).
Ce résultat sera discuter ultérieurement (paragraphe ci-dessous).

VI1.41.4 Hypothéses sur les mécanismes sous-jacents

Hypothese de Janzen-Connell appliquée a une population d’arbres adultes

D’apres les hypotheses de Janzen (1970) et Connell (1971), une forte mortalité des graines
et/ou des plantules dépendant de la distance au pied mere ou de la densité de jeunes individus,
conduit a une mise a distances des individus recrutés (cf. Figure I.1).

Ces mécanismes ont été mis en évidence pour le Wacapou a partir de 1’étude d’arbres isolés.
L’¢étude de Jansen (2003, chapitre 8) montre une augmentation des distances plantules-adultes
entre les individus de cohortes de moins de 7 ans et une cohorte plus agée. Une distance
d’exclusion de 5 m est visible entre les adultes et les individus juvéniles les plus agés. Des
travaux précédents sur la survie des graines et des plantules ont montré l’existence de
plusieurs facteurs de mortalité. Des insectes et des mammiferes (rongeurs et cochon bois) sont
responsables d’une mortalité trés importante des graines en forte densité sous les houppiers
des arbres parents (Forget 1990). Puis, aux stades semis et plantules, I’action de champignons
pathogénes entrainerait une mortalité densité dépendante (Forget 1988; Forget 1994). Joly
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(1996) observe la prédation des feuilles des plantules par une chenille. On pourrait aussi
penser a la diffusion de substances allélopathiques a partir des racines ou des feuilles mortes :
Souza Filho et Alves (2003) ont mis en évidence des molécules contenues dans 1'écorce du
Wacapou pouvant inhiber la germination de deux especes herbacées.

Au sein d’une plaque, si une mise a distance de ce type s’opere autour de chaque adulte, une
augmentation de la densité locale pourrait se traduire par une baisse du recrutement des
juvéniles. Pour de tres fortes densités, les « aires d’influence » de chaque adulte finiraient par
se chevaucher et aboutir au blocage presque complet de la régénération. L’effet plus net de la
surface terriere des adultes par rapport a la densité, comme sur le dispositif des Nouragues,
pourrait s’expliquer par des facteurs de mortalité dépendant de la taille des individus (densité-
dépendance sur les graines, distance-dépendance des racines).

La distance d’exclusion de 5 m observé par Jansen (2003) est compatible avec les densités
« seuils » observées entre 10 et 20 ind./ha. Pour 15 ind./ha, la surface cumulée de disques de 5
m représente plus de 1.1 ha. La répartition des arbres adultes n’est pas régulicre et les « aires
d’influences » varient entre chaque individu, donc ce calcul n’est qu’indicatif.

D’autre part, on peut remarquer que les analyses intertypes ilz(ch ainsi que le test de la

distribution des distances ppva par rapport a I’hypothése HOin n’ont pas mis en évidence
d’exclusion nette entre les deux semis de points pour des courtes distances. Aussi on peut
penser que si une mortalité du type Janzen-Connell intervient au sein des plaques, celle-ci ne
s’applique pas strictement de la méme manicre qu’autour d’arbres isolés.

Effet de I’EAL sur le comportement des agents pathogenes et des rongeurs

L’hypothese de 1’addition des aires d’influence d’arbres au sein d’un peuplement a été
abordée par Janzen (1970) mais a rarement été testée. La plupart des études sur I’hypothése de
Janzen-Connell s’intéressent a des arbres isolés ou en faible densité. Je n’ai pu trouver qu’une
seule étude (Schupp 1992) abordant I’impact de la densité¢ d’adultes sur la mise en place de
jeunes autour d’arbres adultes de la méme espece . Il s’agit d’un arbre de sous-bois (Faramea
occidentalis) de forét tropicale humide d’Amérique centrale. L’auteur étudie la survie de
graines disposées sous le houppier et au-dela de la couronne des arbres semenciers. La densité
des semenciers est calculée dans un voisinage de 1 ha. L.’étude montre une moindre survie des
graines sous houppier qu’a 'extérieur. Cependant, la survie des graines sous houppier et de
I’ensemble des graines est corrélée positivement avec la densité d’adultes dans le voisinage.
L’auteur explique ce résultat par la saturation des prédateurs, des rongeurs, lorsque la densité
des adultes est forte. Une autre étude dans forét humide du Mexique (Burkey 1994) portant
sur un arbre de canopée conclue sur les mémes hypotheses. L’auteur observe une corrélation
positive entre la survie des graines et la production du plus proche voisin semencier.
Hammond et Brown (1998) en se basant sur ce résultat et une revue bibliographique des
travaux ayant étudiés I’hypothése de Janzen-Connell, font I’hypothése que ce phénomene de
saturation pourrait étre assez courant chez les mammiferes prédateurs de graine et aboutir a
des recrutements de plantules inverse au prédiction de Janzen-Connell. Les auteurs soulignent
alors la nécessité de prendre en compte a la fois les variations spatiales (i.e. la densité des
adultes) et temporelles (« mast fruiting ») de production de graine, afin de pouvoir prévoir le
recrutement des plantules. D’apres ces auteurs, les prédateurs invertébrés (essentiellement les
insectes) sont plus spécifiques et peuvent réagir plus rapidement a une forte augmentation du
nombre de graines ou de plantules.

Dans le cas de Faramea occidentalis I’effet de ’EAL est inverse a celui que nous observons,
cependant les hypothéses de Hammond et Brown pourraient fournir une interprétation
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cohérente avec nos résultats. En effet, pour le Wacapou la prédation sur les jeunes stades est
surtout le fait d’insectes ou de champignons et les rongeurs sont plutét des disséminateurs
indispensables au recrutement des semis que des prédateurs (Schulz 1960; Morris 1962 ;
Forget 1990 ; Forget 1994). De plus, suivant les résultats de Chauvet (2001), le phénomene de
saturation des rongeurs entraine une variation de leur comportement qui n’enterrent plus les
graines mais les consomment sur place.

Ainsi, I’absence de recrutement de juvéniles pour des EAL riches pourrait étre la conséquence
d’une baisse du taux d’enfouissement des graines par les rongeurs. Les graines restées en
surface ne seraient pas en nombre suffisant pour saturer les différents facteurs de mortalité
distance- ou densité-dépendants qui peuvent intervenir jusqu’au stade plantule.

Meécanismes impliquant de grandes échelles de temps

Le résultat du test local au voisinage des adultes fait apparaitre de fortes différences entre le
centre et la bordure des plaques (Figure VI.21). Sur le dispositif des Nouragues, ces
différences ne semblent pas toujours étre liées a une variation de ’EAL, du moins comme
nous 1’avons décrit sur des cercles de 50 m. L’effet bordure/centre de plaque pourrait étre plus
important que les effets des indices EAL étudiés. Nous avons vu au Chapitre IV que les
variations locales de densités (notamment pour Paracou Figure IV.6) et de surface terriere
(notamment au Nouragues Figure V.11) sont tres liées a la « position » dans la plaque. Il est
donc cohérent que nous puissions expliquer en grande partie le blocage de la régénération
dans le centre des plaques par des variations des indices de ’EAL. Cependant, d’autres
mécanismes ne dépendant pas directement du peuplement adultes pourraient aussi étre
impliqués.

Sous I’hypothése que le centre des plaques correspond a des zones plus anciennement
colonisées par le Wacapou (diameétres moyens plus importants pour les Nouragues), on
pourrait penser a des processus nécessitant des échelles de temps importantes pour se mettre
en place : installation, dans le houppier ou dans les racines des arbres adultes, de populations
de pathogenes de taille critique ; dynamiques de successions forestieres.

Jansen et Forget (2001) notent I’influence de 1’appétence relative des graines sur leur
enlévement par des rongeurs lors d’années de fortes productions. Les résultats de Jansen et
Siepel (données non publiées in Jansen et Forget 2001) montrent I’enlévement préférentiel du
Licania alba et de Carapa procera par rapport au Wacapou. A partir d’un méme nombre de
graines des trois especes disposées en mélange, moins de 30 % des graines de Wacapou sont
finalement dispersées. La composition floristique pourrait donc affecter de manicre
importante le nombre de graines disséminées et par ce biais le recrutement du Wacapou.

V1.4.2 Distances de dissémination et survie des jeunes stades autour des arbres
1solés

La mise a distance des jeunes stades augmente jusqu’au stade juvénile

L’¢étude de la régénération autour des arbres isolés met en évidence des effectifs croissants de
semis entre 0 et 15 m (Figure VI.24 a Figure V1.27). D’apres les résultats de Forget (1990), la
dissémination des graines s’effectue en grande majorité pour des distances inférieures a 10 m
(Figure 1.4). Ces résultats sont donc cohérents avec I’existence d’un mécanisme de type
Janzen-Connell déja mis en évidence pour le Wacapou (Forget 1994; Jansen 2003). Ces
¢tudes concernent des stades semis et plantules (cf. §VI1.41.4). D’aprés nos résultats sur la
comparaison des distributions des distances (Tableau VI.4), il semble que ce processus se
poursuit pour des stades plus agés.
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Les facteurs de mortalité agissant sur des individus agés sont rarement étudiés en raison des
faible taux de mortalité de ces stades. Chez un palmier de savane humide, Barot, Gignoux et
Menaut (1999) expliquent 1’augmentation de distance adultes-juvéniles par un facteur
distance-dépendant avec un effet faible mais continue dans le temps. Des mises a distance
pour des individus agés (plus de 1 cm dhp) ont déja été observées pour des arbres de forét
tropicale humide (Condit, Hubbell et Foster 1992). Ces auteurs désignent ces espéces comme
« repelled species » ou « partially repelled species ». Le Wacapou se classerait plutot dans la
premicére catégorie d’apres les échelles considérées par ces auteurs.

A ’échelle d’une plaque la mise en place des juvéniles se fait a courte distance

Malgré cette mortalité différentielle a proximité des arbres parents, a 1’échelle d’une plaque,
I’installation des juvéniles se fait majoritairement a des distances que 1’on peut qualifier de
courtes : 80 % des juvéniles du Plateau V, pres de 90 % des juvéniles de ’arbre 8c se trouvent
a moins de 50 m du pied parent (Figure VI.24-c et Figure VI.26-c). Pour I’arbre 12c cette
tendance n’est pas nette (Figure VI.27-b), cependant les effectifs observés sont faibles.

Existence de dissémination a moyenne et longue distances

Tous les inventaires réalisés mettent en évidence ’existence de dissémination a de plus
longues distances. Pour le plateau V des Nouragues et I’arbre 8c de Paracou, ces distances
représentent des proportions non négligeables de 1’effectif de juvéniles. 5 % des juvéniles et
9 % des plantules se situent a plus de 75 m du plus proche semencier sur le plateau V. Ces
distances concernent plus de 5 % des juvéniles autour de I’arbre 8c de Paracou. D'autre part
les distances maximales observées se situent autour de 100m.

Ces distances sont trés largement supérieures aux distances maximales observées par Forget
(1990) et Jansen (40 m comm. pers.) sur des graines marquées. Cependant elles restent
cohérentes avec des distances connues pour d'autres especes disséminées par les mémes
rongeurs, notamment Carapa procera (Jansen, Bartholomeus et al. 2001). D’autre part, les
résultats de Constantin de Magny (2001) sur des apparentements génétiques entre adultes et
juvéniles, mettent en évidence des diss€éminations de 150 m.

Jansen et al (2001) observent des rongeurs qui redéterrent des graines pour les transporter une
seconde, voire une troisieme fois, et augmentent les distances de dispersion par rapport a la
source de graines. Les individus observés a longues distances pourraient donc étre la
conséquence de ce type de comportement.

D’aprés le résultat de Forget (1990) sur la dissémination du Wacapou, et ceux de Jansen et
Forget (2001) sur I’appétence faible des graines de Wacapou, les transports de ce type
semblent rares pour le Wacapou. Le recrutement non négligeable des juvéniles a ces distances
serait donc la conséquence de taux de survie tres élevés.

Parmi les distances supérieures a 50 m, on peut observer des effectifs de juvéniles légerement
plus importants autour de 60-65 m (Figure VI.24-a —b —c, Figure VI1.25-a, Figure V1.26-b —c).
Ce « pic » pourrait €tre la conséquence de mécanismes du type Janzen-Connell agissant a des
échelles plus grandes. Cependant, les effectifs concernés étant faibles, ce résultat pourrait étre
di au hasard.

L’occurrence de conditions lumineuses propices a 1’espéce est une hypothése pouvant
s’exercer a cette échelle, et souvent proposée pour expliquer une meilleure survie des jeunes
individus (Howe et Smallwood 1982 ; Augspurger 1983 ; Schupp, Howe et al. 1989;
Hammond et Brown 1998). L importance de ce facteur a ét¢ mise en évidence pour la survie
de semis et de plantules de Wacapou (Forget 1994; Jansen 2003). Sur le Plateau V et pour
I’arbre 8c, cette hypothése est cohérente avec les positions relatives des individus juvéniles
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distants de plus de 50 m des adultes (Figure V1.22 et Figure V1.23-a). La plupart des individus
sont situés a moins de 15 m de leurs plus proches voisins. Leurs présences pourraient donc
étre liées a I’existence d’anciens chablis partiellement cicatrisés ou a la bordure de petites
trouées actuelles.

Formation d’agrégats primaires et structuration de la bordure de la plaque en double fronts

Les distances moyennes entre juvéniles et adultes, et la taille des agrégats de juvéniles qui en
résulte (i.e. = 50 m, Figure VI.1-c Figure VI.3-c) sont cohérentes avec la taille des agrégats
d’individus adultes observés au sein des plaque (Figure IV.5-c —d —e et Figure IV.7-a —b).
Associés avec ’existence de dissémination a longues distances, ces résultats tendent a
conforter I’hypotheése de formation d’agrégat primaire a partir d’individus isolés (§ V.22.4).
L’illustration la plus probante est la présence d’un agrégat dense de juvéniles autour de 1’arbre
8c de Paracou (Figure VI.9). Cependant, pour cet exemple, et suivant les hypothéses exposées
a partir des classes de diameétres (Figure V.15), les distances impliquées dans la dispersion du
« futur » arbre isolé sont largement supérieures a celles que nous observons sur nos sites
d’inventaire. Si I’arbre c8 est issu d’une graine provenant d’un ancétre ayant « produit » la
plaque au sud de la parcelle, le transport avoisinerait au moins les 400 m. Aussi, ce type de
dispersion ne correspond pas aux installations en effectif « non négligeable » observées a plus
de 75 m, mais serait issu d’événement a priori beaucoup plus rares.

En revanche, ces distances (75-100 m) correspondent a la mise en place des « fronts avancés »
en bordure de plaque, observés sur le dispositif des Nouragues (Figure V.14). Suivant cette
hypothese, le « pic » de juvéniles a 60-65 m pourrait effectivement provenir de mécanismes
dépendant de la distance, plutot que du hasard de ’occurrence de conditions lumineuses
favorables.

VI.5 Bilan

L’¢étude de la répartition de jeunes individus, a permis de conforter et d’approfondir les
hypothése émises a partir des résultats sur la structure spatiale des individus installés
(dhp > 10 cm). Des densités ou surfaces terricres fortes du peuplement adultes semblent
inhiber la mise en place des jeunes individus et pourraient expliquer la formation de pseudo-
cohortes. L’occurrence de disséminations a longues distances semble avérée; et serait a
I’origine de la mise en place d’agrégats primaires. Le rayon de ces agrégats primaires serait
déterminé par les distances de recrutement privilégiées du Wacapou inférieures a 50 m.

Cependant, 1’ensemble des hypothéses avancées concerne la dynamique d’expansion des
plaques et les questions restent entiéres sur les mécanismes antagonistes qui pourraient
expliquer I’existence actuelle des plaques. Est-ce qu’une dynamique de régénération peut se
mettre en place au centre des plaques, lorsque I’EAL s’appauvrit avec la mort des individus
les plus agés ? Existent-ils des facteurs pouvant provoquer une mortalité importante des
individus adultes et entrainer un recul des plaques ?

Nous tenterons, au chapitre suivant, de proposer des hypothéses sur ces processus a partir de
I’¢étude de la répartition spatiale de la mortalité des individus installés.
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VI.6 Récapitulatif des domaines d'analyse

Les différents domaines définis pour les analyses spatiales des juvéniles sont présentés. Les
noms des domaines d’analyse sont codés de la méme maniere que pour les adultes. Le
Tableau V1.5 présente les surfaces et les densités des différentes catégories d’individus pour
chaque domaine d’analyse.

Domaine Descriptif Surface Effectif de Effectif
P (ha) juvéniles d’adultes
P juv Zone d’inventaire des juvéniles de 305 480
Paracou
P juv_hb Sous domglng ‘de P_juv : zones hors bas- 245 462 273
fonds et pinoticre
. Sous domaine de P juv_hb: densité
P_juv_05d 1y cale de juvéniles supérieure a 5 ind/ha | 1o 436
Sous domaine de P juv_hb: densité
P _juv _05d-40d |locale de juvéniles comprise entre 5 et 40 15.5 252
ind./ha
P adt 05d Domaine I?_adt_Oﬁ(’l (Tabl.eau’ Y.l) limité 10.5 256 116
- = aux zones inventoriées en juvéniles
P adt 30d Domaine I?_adt_30ﬂ (Tabl.eau, Y.l) limité 23 34 95
- = aux zones inventoriées en juvéniles
N juv Zone d’inventaire des juvéniles des 125 412 112
Nouragues
. Sous domaine de N_juv: densité locale
N_juv_10d de juvéniles supérieure a 10 ind./ha 105 407
Sous domaine de N_juv: densité locale
N juv_10d-60d |de juvéniles comprise entre 10 et 60 8.7 235
ind./ha
. Sous domaine de N_juv: densité locale
N_juv_60d de juvéniles supérieure a 60 ind./ha 1.8 171
Sous domaine de N_juv : diamétre local
N _juv_bm moyen inférieur a 50 cm pour les 8.7 333 54
individus installés
Sous domaine de N_juv : diamétre local
N _juv_gb moyen supérieur a 50 cm pour les 3.9 79 58
individus installés
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Tableau V1.5 Caractéristiques des différents domaines et sous-domaines d'analyse de la répartition des juvéniles.
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Figure VI.28 (suite) Carte des domaines d’analyse de la répartition des juvéniles. Site de Paracou. Le domaine
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Chapitre VII REPARTITION DE LA MORTALITE DU
PEUPLEMENT INSTALLE

Les caractéristiques du bois de cceur du Wacapou rendent son identification facile et ceci
pendant une durée assez longue apres la mort de 1’individu. Il nous a donc été possible de
retrouver les positions de nombreux arbres morts au sein des plaques étudiées.

En faisant I’hypothése qu’un arbre, une fois mort, se décompose rapidement par rapport a sa
durée de vie (i.e. sa vitesse de croissance en diameétre) il est possible de considérer la majorité
du peuplement adulte actuel comme contemporain des arbres morts observés. On peut faire
I’hypothése que la population adultestmorts est représentative de 1’état initial d’une
population de wacapous dont est issue la population actuelle sous 1’effet de la mortalité. On se
trouve alors le cadre d’une étude diachronique. Il est possible de tester le caracteére aléatoire
de la mortalité et d’étudier son influence sur la répartition spatiale de la population (Kenkel
1988; Duncan 1991).

Nous essaierons donc de décrire comment se répartit la mortalité au sein des plaques étudiées.
Cette répartition est-elle cohérente avec les hypothéses déja proposées sur la dynamique
spatiale de 1’espece ?

Quelques écrits (Aubréville 1961), et les témoignages de nombreuses personnes, notamment
d’agents de I’ONF (Office National des Foréts), faisaient mention de peuplement de
wacapous présentant de fortes proportions d’arbres morts. Cependant ces populations
n’avaient jamais été décrites ou inventoriées. D’autre part, I’étude de la régénération au sein
de ces peuplements pouvait nous permettre de proposer des hypothéses sur la dynamique de
régénération intra-plaque : assiste-t-on a un retour de la régénération lorsque, au sein des
pseudo-cohortes, la mortalité des plus vieux individus entraine une baisse de la densité et de
la surface terri¢re du peuplement adulte ? Nous avons donc réalis¢é un complément
d’inventaire dans la forét de Crique deux flots. Le caractére tout a fait particulier de la
mortalité observée sur ce site ne nous a pas permis d’étudier la dynamique de régénération
intra-plaque. Cependant, de nouvelles hypothéses ont pu étre proposées sur différents modes
de mortalité pouvant concerner le Wacapou et sur leurs conséquences pour la dynamique
spatiale de 1’espece

L’ensemble des résultats sera discuté dans le cadre d’une question plus générale : Quels
mécanismes antagonistes a la colonisation du milieu par le Wacapou pourraient expliquer
I’existence des plaques actuelles ?

VII.1 Description des peuplements d'arbres morts

Les caractéristiques générales des populations d'individus morts sont treés variables entre les
sites d'étude (Tableau VII.1). Sur le site de Paracou, la densité et le ratio mort/vivant sont
beaucoup plus faibles que sur les deux autres sites. Sur le site de Crique deux flots le ratio est
supérieur a 1.
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Paracou Nouragues Crique deux flots
Surface (ha) 30.5 21.5 6.5
Effectifs 31 145 40
Densité (/ha) 1.0 6.7 6.2
Ratio mort/vivant 0.09 0.63 1.14

Tableau VII.1 Caractéristiques générales de la population d'individus morts inventoriée sur les différents sites
d'étude

VII.1.1 Taille des arbres morts

Les distributions des tailles des individus morts sont présentées Figure VIL.1. Ces résultats
sont a considérer avec prudence car la précision sur 1'estimation de la taille des individus est
assez variable entre dispositifs et d'un individu a l'autre au sein d’'un méme dispositif. On peut
cependant noter une proportion importante de petit bois (PB) sur le site de Paracou par rapport
aux deux autres dispositifs.

@ Site de Paracou @ Site des Nouragues
12 7 N =30 60 7 N =150
10 7 S=30.5 | | 30" ] S=215
8 40 -
6 30
4 20
2 10 -
0 - 0
PB BM GB TGB PB BM GB TGB
Classes de diamétre Classes de diamétre
@ Site de Crique deux flots

30 N=53

25 - S=6.5

20

15

10

5

0 =

PB BM GB TGB
Classes de diamétre

Figure VII.1 Effectifs par classe de taille des individus morts. PB : 10 & 30 cm de diametre, BM : 30 a 60 cm,
GB : 60 4 90 cm, TGB : plus de 90 cm. N : effectif total. a) Site de Paracou, 1 individu dont le diametre n'a pu
étre estimé n'a pas été pris en compte, b) site des Nouragues, 9 diametres indéterminés, c) Site de Crique deux
flots.
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VIIL.1.2 Type de mortalité

Le Tableau VII.2 présente les types de mortalité qu'il a été possible de déduire sur le site des
Nouragues'? ainsi que le pourcentage d’arbres morts par catégorie de taille. Au moins 53 %
des arbres morts le sont sur pied. Cette proportion varie peu avec la taille des arbres. On peut
remarquer que d’apres le type d’inventaire effectué (i.e tous les états de décomposition sont
confondus), le type de mortalit¢ mort sur pied pourrait étre surévalué en raison de la
décomposition plus lente de la souche et de la bie de pied, par rapport & un tronc au contact du
sol.

Les états de décomposition sont en effet trés variables sur les sites des Nouragues et de
Paracou ou il est possible d’observer tous les intermédiaires entre le chablis récent, ou I’arbre
sénescent, et des souches en place ne présentant que le squelette des principaux contreforts.

Le ratio morts/vivants augmente avec la taille des arbres. On peut faire la méme remarque que
précédemment : d’aprés le type d’inventaire effectu¢ les grandes tailles sont
vraisemblablement surévaluées par rapport aux tailles plus petites.

IEZE;I?; Fifectf PB BM Pour(g]?ages TGB Total
Indéterminé 27 12 6 29 11 18
Chablis 43 35 34 19 42 29
Morts sur pied 77 53 60 52 47 53
Ratio morts/vivants 0.38 0.52 0.74 1.00 0.63

Tableau VII.2 Type de mortalité et ratio morts/vivants par catégorie de taille - Site des Nouragues.

La totalité des individus du site de Crique deux flots sont morts sur pied. Contrairement
au site des Nouragues, les états de décomposition des individus sont assez similaires : a
I’exception d’un individu (une souche) tous les arbres présentaient encore de 1’aubier. Aussi,
on peut penser que leur mort est survenue a une date récente, a 1’échelle de la vie de 1’arbre, et
par conséquent toucher I'ensemble des différents individus sur une durée réduite. Le Tableau
VIL3 présente les effectifs et les pourcentages d’individus morts et vivants par catégorie de
taille. L’individu ne présentant pas d’aubier a été exclu des calculs. La mesure des diametres
pouvant étre plus précise, ’erreur possible sur des classes de 10 cm est considérée comme
acceptable.

' Le type de Mortalité n’a pas été relevé sur le site de Paracou.
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Effectifs Pourcentage
Clgsses de Morts dans les
diametre Morts Vivants Total Morts Vivants classes
supérieures (%)
10-20 8 20 28 29 71 75
20 -30 6 7 13 46 54 83
30-40 10 5 15 67 33 91
40 - 50 9 2 11 82 18 95
50 - 60 8 8 100 0 92
60 - 70 4 4 100 0 89
70 - 80 7 1 8 88 13 100
80-90 0 100
90 - 100 1 1 100
Total 53 38 88 58 41

Tableau VII.3 Effectifs et proportions d’arbres vivants et morts par classe de diamétre. Site de Crique deux flots.
Un individu ne présentant pas d'aubier a été exclu des calculs.

Le pourcentage d’arbres morts augmente avec la taille des individus. La grande majorité des
arbres vivants a un diameétre inférieur a 20 cm dhp. Au dela de 30 cm de diamétre plus de
80 % du peuplement est mort.

VII.2 Relation spatiale arbres vivants/arbres morts dans le peuplement
installé

La Figure VIIL.2 et la Figure VIIL.3 présentent les cartes des arbres morts du site de Paracou et
des Nouragues. Sur le site de Paracou la grande majorité des arbres (80 %) se situe dans la
partie dense de la plaque. Dans la bande de 5 ha au sud du domaine la densité de morts est de
5 ind./ha. Sur le site des Nouragues, on peut observer des arbres morts sur presque I’ensemble
de la zone d’inventaire. Pour les deux dispositifs, on n'observe aucune concentration
importante a 1’extérieur ou en bordure immédiate de la plaque.

Pour le site de Crique deux flots, on peut remarquer que les individus juvéniles sont présents
sur ’ensemble de la zone inventoriée. Sur le plateau 1, les densités les plus importantes se
situent a 1’ouest de la zone ou le nombre d’arbres morts est le plus important. Sur le plateau 2
plusieurs petits groupes de juvéniles se situent a proximité d’arbres morts.
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Figure VII.2 Carte du peuplement d’arbres mort. a) Site de Paracou, b) Site de Crique deux flots.
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La Figure VIL.5-a -b présente ’analyse intertype arbres vivants/arbres morts sur les
domaines d’inventaires. Pour le site de Paracou, les domaines d’analyse utilisés sont
P _juv_hb (Figure VI.28-a Tableau VL.5), et P_adt 30d Figure IV.8-c, Tableau IV.1) déja
utilisés pour les juvéniles et les adultes. Pour le site des Nouragues, il s’agit de ’ensemble
du domaine d’inventaire des morts, appelé N_mort et visible sur les Figure I11.16 et Figure
VIL.3. Les domaines N_mort bm et N_mort_gb ont été¢ définis en prenant I’intersection du
domaine N_mort avec les domaines N bois-moyen et N gros-bois définis a partir du
diametre moyen local des individus installés (cf. Figure V.17-b —c et Tableau V.1). Ces
deux sous-domaines sont aussi visibles sur la Figure VIIL.3.

L’hypothese testée est la répartition aléatoire des marques : on admet que tous les
individus, morts et vivants, constituaient initialement une population d'individus
contemporains dont on observe aujourd'hui la mortalité'’. Afin de se rapprocher de cette
hypothése, seuls les individus adultes (i.e. dhp > 25 cm) ont ét¢ inclus dans I'analyse.

Sur le site de Paracou, la mortalité ne différe pas d’une mortalité aléatoire sur la zone
P_juv_hb. Sur la zone de forte densité d’adultes (P_adt 30d), on observe une tendance a
I’attraction entre les marques des deux types. Cette attraction pourrait étre interprétée
comme une régularisation du peuplement : les individus morts seraient situés dans les
agrégats du peuplement morts+vivants.

Pour le site des Nouragues, on observe la tendance inverse sur N _mort. Cette tendance
devient significative sur les deux sous-domaines notamment N_mort_bm. Sur ce domaine,
les deux types de marques s’excluent pour des rayons allant de 10 et 20 m. On aurait donc
une agrégation des marques d’un méme type pour ces distances. La mortalité toucherait
donc des arbres voisins dans un rayon de 20 m au maximum. Sur le domaine N_mort gb,
I’exclusion étant significative pour des grandes distances on pourrait conclure a une
hétérogénéité de la répartition de la mortalité sur cette zone. On peut remarquer (Figure
VIL.3) que la densité d’arbres morts est trés importante dans les carrés L10 et M10 :
respectivement 25 et 17 ind./ha. Sur ces carrés, le ratio morts/vivants est proche de 2.
L’Annexe 8 présente les effectifs d’arbres morts et vivants dans chaque carré de la zone
d’inventaire.

13 Notre échantillonnage concernant tous les arbres quel que soit leur état de décomposition, cette hypothése
sous-entend qu’un arbre met beaucoup plus de temps a pousser qu’a étre décomposé.
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Catégories de tailles
Sous-domaines f | 0o ince | pB BM GB TGB Total
N_mort
. bm 9 24 15 1 47
Effectifs -
gb 7 8 25 37 18 95
_ bm 1.1 3.1 1.9 0.1 6.0
Densités -
gb 0.9 1.0 3.1 4.5 2.2 11.6
_bm 0.24 0.39 1.07 1.00 0.41
Ratio morts gb 2.67 0.69 0.67 1.50 0.88
/vivants p _1 d
ourfes deux 0.43 0.50 0.75 1.06 0.63
zZones

Tableau VII.4 Caractéristiques de la population des arbres morts dans les domaines N_bois-moyen et
N_gros-bois (cf. Tableau V.1) du site des Nouragues. Les ratios morts/vivants ont été calculés avec 4 classes
d’individus vivants : PB : 10-30 cm dhp, BM : 30-60 cm dhp, GB : 60-90 dhp, TGB : plus de 90 cm dhp.

Si I’on distingue les individus contenus dans les domaines N_mort_gb et N mort bm de
nettes différences apparaissent dans les catégories de tailles (Tableau VII.4). Les effectifs
et la densité d’arbres morts, ainsi que le ratio morts/vivants sont deux fois plus importants
dans le domaine N_gros-bois. Pour les effectifs et les densités cette différence est
seulement due aux tailles GB et TGB. La plus forte différence sur les ratios morts/vivants
s'observe pour la taille PB. Le ratio de la taille GB varie dans le sens inverse de la tendance
générale.

Sur le site des Nouragues, la répartition d'arbres morts sur pied a été testée sous
I’hypothése de répartition aléatoire des types de mortalité (Figure VIL.5-c). La répartition
observée ne differe pas d'une répartition aléatoire, il n’y a donc pas d’agrégation des arbres
morts sur pied.

/ .
L;»(d) /N_mort / morts® pied - autres

Figure VII.4 Analyse des relations spatiales 12(d) /N_ p

. . 50
entre types de mortalité : mort sur pied / Npied =77
autres. Dispositif des Nouragues. I’hypothése 01 N o
nulle utilisée est la répartition aléatoire des autres
marques (cf. 11.2.2). La courbe en noir 30
représente les valeurs observées de 1’indice et
les courbes en gris les limites de I’intervalle 20
de confiance de I’hypothése nulle. Ny : i

. P 10
nombre de morts sur pied, Ny : autres
types de mortalité 0+ ‘ ‘ ‘ ‘
0 50 100 150 200
denm
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Figure VILS Analyse des relations spatiales arbres morts / arbres vivants adultes a)-c) . a) Site de Paracou,
domaine P_juv_hb, P_adt 05d j et P_adt 30d respectivement. c)-f) Site des Nouragues, domaine N_mort,
N_mort_gb et N_mort_bm respectivement. L’hypothése nulle utilisée est la répartition aléatoire des marques
(cf. § 11.2.2). La courbe en noir représente les valeurs observées de 1’indice et les courbes en gris les limites

de I’intervalle de confiance de I’hypothése nulle. Ny, : nombre de morts, N, nombre de vivants.
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VII.3 Discussion

VII.3.1 La mortalité se rencontre principalement dans le centre des plaques

La carte des arbres morts sur le site de Paracou (Figure VIIL.2-a) met en évidence une
répartition trés hétérogene de la mortalité au sein de la plaque. La quasi-totalité des arbres
morts se situe dans la partie la plus dense. Sur le site des Nouragues, on observe aussi des
différences marquées entre la bordure (zone N_mort bm) et le centre de la plaque (zone
N_mort_gb)(Figure VII.3-a). La densité et le ratio morts/vivants sont deux fois plus
importants dans la zone du centre de la plaque (Tableau VIIL.4).

Au vu des densités et surfaces terrieres du peuplement vivant au centre des plaques (Figure
V.8, Figure V.10 et Figure V.11), on peut penser que la mortalité dans ces zones n’est pas
due a des conditions défavorables du milieu. Si on fait I’hypothése que le nombre de morts
est corrélé avec 1’age du peuplement, ces résultats pourraient étre cohérents avec les
hypotheses avancées sur la dynamique des plaques. Le centre des plaques serait occupé par
des individus plus 4gés que ceux de la périphérie.

Dans la zone N_gros-bois des Nouragues, le détail des ratios morts/vivants en fonction des
4 classes d’individus (Tableau VIL.2) corrobore 1’hypothése d’un déséquilibre
démographique, émise a partir de la distribution des diamétres des individus installés
(V.12.4). 1l apparait que les faibles diameétres sont aussi concernés par la mortalité et
pourraient donc étre plus agés que ne le laisserait penser leur taille. Ce résultat pourrait
donc étre cohérent avec I’hypothése de I’existence d’une pseudo-cohorte au centre de la
plaque des Nouragues. Leur mortalité¢ pourrait étre interprétée comme 1’élimination des
individus les plus faibles de la pseudo-cohorte.

Suivant les résultats des analyses des relations spatiales arbres morts/ arbres vivants sur le
site des Nouragues (Figure VIL.5) ces hypothéses peuvent étre discutées.

Sur le site des Nouragues, la mortalité apparait organisée en agrégat dont la taille varie
entre la bordure et le centre de la plaque. On pourrait faire 1’hypothése que ces agrégats
reflétent I’existence de pseudo-cohortes au sein des sous-domaines d’analyse. Suivant cette
hypothése, le « premier » centre de la plaque serait situé¢ autour des carrés L10 et L11 qui
présentent les plus fortes densités d’arbres morts. Pour la zone de bordure, on peut noter
que le rayon des agrégats (10-20 m) est voisin de celui des groupes d’arbres de diamétres
voisins observés sur la zone N_bois-moyen (Figure V.12-a).

La méme analyse sur la partie la plus dense du site de Paracou tend a donner le résultat
inverse (Figure VIL.5-c). Sur ce sous-domaine, la mortalité pourrait étre liée a une auto-
éclaircie des zones les plus denses du peuplement initial (i.e. morts+vivants). Aussi, la
mortalité ne serait pas liée a 1’age global des individus mais plutot a la densité locale
«critique » atteinte par le peuplement initial. Sur I’ensemble du site d’inventaire de
Paracou, la densité d’arbres morts est faible et le ratio morts/vivants est trés faible par
rapport a celui des Nouragues (Tableau VII.1). Ces résultats pourraient étre liés a la
relative « jeunesse » du peuplement de wacapous du site de Paracou. La proportion
importante de petits bois (PB) observé sur ce site va dans le sens de cette hypothése. On
peut noter que sur la zone de forte densité d’adultes (P_adt 30d) la densité d’arbres morts
est de 6.1 ind./ha, densité similaire a celle observée en bordure de plaque au Nouragues
(Tableau VII.4). Par contre, le ratio morts/vivants vaut 0.1 et reste faible par rapport a celui
observé sur les Nouragues.

168



VIIL.3.2 Mise en évidence de deux modes de mortalité chez le Wacapou

Sur le site de Crique deux flots, plusieurs observations tendent a montrer que la mortalité
importante observée serait la conséquence d’une épidémie. L’absence totale de chablis et
I’¢état trés semblable de décomposition des arbres morts semblent montrer que 1’ensemble
des individus est morts durant un laps de temps trés court a 1’échelle de la vie de I’arbre.
La présence de juvéniles a proximité d’arbres morts conforte cette hypothése.

Sur ce site, seules les classes d’individus les plus faibles (Tableau VII.3) ont un ratio
morts/vivants inférieur a 1. Ceci pourrait étre mis en relation avec la vigueur de ces
individus qui sont a priori les plus jeunes du peuplement. Enfin cette mortalité pourrait
étre spécifique au Wacapou car elle ne semble pas avoir touché de la méme manicre les
autres especes. Des individus morts sur pied en quantité aussi importante n’ont été
observés que pour le Wacapou.

La plupart des résultats mettent en évidence des différences importantes avec les deux
autres dispositifs. Sur Paracou et les Nouragues, tous les états de décomposition ont été
observés et pour les Nouragues, la proportion de wacapous morts sur pied est similaire a
celle observée par des études existantes en forét naturelle toutes espeéces confondues
(Durrieu de Madron 1994). D’autre part, 1’analyse des relations spatiales entre les arbres
morts sur pied et les autres montre une répartition aléatoire des types de mortalités (Figure
VIIL.4). On ne peut pas mettre en évidence des groupes d’arbres morts sur pied pouvant étre
la conséquence de la propagation d’une maladie (Baker et French 1991).

Des prélévements de cambium et d’écorce de racines ont été effectués sur les quelques
arbres vivants de Crique deux flots, pour tenter d’approfondir ’hypothese d’une épidémie.
Les analyses ont été réalisées par X. Mourichon (CIRAD). Un champignon du genre
Pythium (groupe des phycomycetes), a été retrouvé dans 70 % des prélévements. Ce
champignon est connu pour attaquer les systémes racinaires des arbres. Pour les juvéniles
I’attaque peut aussi concerner le collet. Il est difficile de dire si ce pathogéne est seulement
occasionnel ou s’il peut réellement étre responsable du dépérissement. D’autres genres de
champignons ont été observés et les Pythium sont connus pour s’installer sur des hotes en
¢tat de faiblesse et en période de haut régime hydrique. Or les prélévements ont
effectivement été effectués en saison des pluies (fin du mois de mai 2002).

Les prospections effectuées dans la forét de Crique deux flots, préalables a la mise en place
des zones d’inventaires semblent montrer qu’une telle mortalité peut concerner des
superficies trés importantes, de I’ordre de plusieurs km?. De nombreuses observations de
peuplements avec un ratio morts/vivants tres élevé, ont été faites dans les foréts de 1’ouest
de la Guyane (O. Bruno, C. Dutech comm. pers.). La plus ancienne (écrite) datant de
Aubreville (1961). Il semble aussi qu’une situation similaire puisse étre supposée dans la
forét de Balata (pers. obs.), située beaucoup plus a I’est de la forét de Crique deux flots
(Figure II1.1).

L’action seule d’un champignon ou d’un autre pathogeéne provocant la mort d’arbres
installés n’est pas impossible. On pourrait aussi penser a une conjonction de plusieurs
facteurs provoquant 1’affaiblissement général de populations de wacapous dont profiterait
un agent pathogene plus spécifique de du Wacapou. L’échelle du phénoméne (le km?)
pourrait faire penser a des variations du substrat géologique entrainant des variations
générales de conditions édaphiques (Paget 1999).

En particulier sur des roches méres métamorphiques pauvres en ¢léments basiques (schiste
du Bonidoro a Crique deux flots), les sols auraient globalement un drainage plus
différenci¢ vers le drainage vertical bloqué (DVB) et présentaient des contraintes
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hydriques plus importantes : engorgement en cas de saison des pluies intenses et, en saison
séche, réserves utiles « mobilisables » plus réduite en raison d’une enracinement
superficiel des arbres (Humbel 1978)(V. Freycon comm. pers.). Ces remarques seraient
surtout applicables au plateau IT qui présente des sols de transition DVL' — DVB ou des
DVB. Cette hypothése est nuancée par la configuration du plateau I : les sols sur le sommet
des trois buttes du plateau I (Figure II1.18) sont a DVL et présentent cependant des arbres
morts.

On peut noter que les observations et les témoignages sur ce type de peuplements sont les
plus nombreux dans les foréts de I’ouest de la Guyane, soumises a une saison séche plus
marquée et des précipitations annuelles moins importantes (Figure I11.1).

Dans tous les cas, bien que le peuplement mort observé présente les caractéristiques d’une
épidémie et pourrait correspondre a une mortalité « irréguliere » (Lin 1974 in Gourlet-
Fleury 1997), il semble qu’il ne soit pas un cas isolé et qu’il participe a la dynamique
spatiale de I’espéce (Aubréville 1961). Suivant des échelles observées, ce processus
pourrait étre impliqué dans la formation des superplaques de wacapous de quelques
kilométres de diametre (Schulz 1960; Descheres 1991)(Figure 1.7). Des structurations a des
échelles plus réduites pourraient aussi résulter de cette mortalité épidémique. En effet, on
peut penser que quelques individus pourraient survivre a 1’attaque du pathogene. Cette
survie pourrait dépendre de caractéristiques individuelles (jeunesse de 1’arbre, résistance
naturelle) ou du milieu environnant pouvant influer la biologie de ’arbre et/ou celle du
pathogene. L’impact de cette mortalité sur la structure d’une plaque de wacapous pourrait
donc étre multiple : « pulvérisation » de la plaque entrainant une répartition aléatoire des
survivants, éradication compleéte de certaines zones de la plaque et agrégation des
survivants, ou simplement mortalité de la totalité de la plaque.

VII1.3.3 Quels mécanismes antagonistes a 1’expansion du Wacapou pourraient
expliquer I’existence des plaques actuelles ?

La répartition de la mortalité au sein des plaques de wacapous observées est cohérente avec
les hypothéses déja proposées sur la dynamique spatiale de I’espéce. Il semble donc que les
plaques que nous observons ne sont pas en équilibre mais suivent une dynamique
d’expansion et de colonisation du milieu environnant, du moins sur des zones de sols
propices. Cependant ’existence de plaques en elles-mémes, c'est-a-dire la discontinuité
importante de la répartition du Wacapou pour des échelles comprises entre 1 et plusieurs
kilométres (échelle de la superplaque Figure 1.7 et Figure 1.8) sous-entend 1’existence de
processus antagonistes a cette dynamique d’expansion entrainant une régression ou une
disparition (pour un site donné) des plaques de wacapous.
On pourrait, a priori, différencier ces mécanismes suivant les échelles de temps qu’ils
impliquent, par rapport a celle de la dynamique d’une plaque. Ces mécanismes
entraineraient deux grands types de régression des peuplements de wacapous :
(i) mécanismes peu fréquents, entrainant une régression « catastrophique » de la
plaque et concernant de larges surfaces,
(i) mécanismes agissant en permanence entrainant une régression voisine du taux
de colonisation de I’espece et agissant a I’échelle locale

' Drainage vertical libre (§ 1.1.3)
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Régressions catastrophiques

D’apres une étude pluridisciplinaire (Charles-Dominique, Blanc ef al. 2001), la forét des
Nouragues aurait subit des variations importantes de compositions floristiques sous 1’effet
de changements climatiques récents, supérieurs a —3000 BP (before present). En se basant
notamment sur la composition de graines (Charles-Dominique et Servant 2000) et de
pollen (Ledru, Blanc et al. 1997) contenu dans des carottes des sédiments d’une pinoticre,
ces auteurs mettent en évidence la présence massive d’especes pionnicres pendant
plusieurs périodes, la plus récente s’étalant entre —900 et —600 BP. Cette période aurait
duré jusqu’a —300 BP ou la composition de graines devient semblable a celle que 1’on
observe aujourd’hui. D’aprés ces auteurs la persistance en grandes quantités de graine
d’especes pionni€res ne pourrait pas €tre possible sans ’occurrence de perturbations
importantes vraisemblablement des feux de forét (Tardy 1998).

Riéra et Joly (1996) font I’hypothese que la répartition agrégée de Eperua falcata pourrait
étre la conséquence de ces paléofeux. Cette espéce autochore, a dispersion trés courte,
aurait été ¢liminée de larges surfaces par les feux les plus récents. Elle serait actuellement
en phase de recolonisation a partir de refuges situés pres des criques.

Cette hypothése pourrait s’appliquer a la répartition du Wacapou. Provenant d’un refuge
situé¢ dans la crique en aval du Grand plateau, le Wacapou serait en train de finir de
coloniser le haut de la pente. Suivant cette hypothese, les wacapous présents sur le plateau
V seraient issus d’un autre refuge. La répartition des plaques observées par Schulz (1960
Figure 1.7) semble étre cohérente avec cette hypothése. La majorité des plaques se situent a
proximité d’une crique importante a priori propice a la présence de refuge a I’abri des
feux. Suivant ses préférences ¢édaphiques (i.e les sols sur lesquels il est le plus compétitif),
le Wacapou évite les zones humides (Collinet 1997). Aussi, cette hypothése semble devoir
étre nuancée. On peut cependant noter qu’il n’est pas impossible d’observer un wacapou
dans une zone plus humide sur des buttes de micro-relief (D. Paget et C. Dutech , comm.
pers., et observations personnelles)

Les caractéristiques de la mortalité observée sur Crique deux flots, semblent montrer
qu’une mortalit¢ due a un pathogéne pourrait aussi étre a 1’origine d’une destruction
importante des peuplements de wacapous. On pourrait penser que quelques individus, plus
jeunes ou plus résistants de part leurs caractéristiques propres pourraient survivre a
I’épidémie. Les plaques actuelles pourrait étre la conséquence de recolonisation a partir
d’individus résistant a la maladie. Cependant, la biologie du pathogene supposé, son mode
d’action et les interactions qu’il pourrait avoir avec les conditions du milieu sont inconnues
et il est difficile d’émettre des hypothéses sur les conséquences de cette mortalité a
I’échelle locale.

Des travaux sur la structure génétique du Wacapou sur les dispositifs de Paracou et des
Nouragues (Dutech, Seiter ef al. 2002) semblent conforter 1’hypothese d’une recolonisation
récente a partir de refuges. Sur le site de Paracou des différences significatives sont mises
en évidence entre les génotypes d’individus appartenant a des plaques différentes. La
structure est moins marquée sur le site des Nouragues. D’apres ces auteurs, cette différence
pourrait s’expliquer par une recolonisation plus ancienne sur le site des Nouragues ayant
permis une homogénéisation génétique des plaques en particulier par des échanges de
pollen.
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Régression permanente : blocage a long terme de la régénération intraplaque

Suivant les hypothéses émises sur I’influence de I’environnement adulte local (EAL) sur la
mise en place de la régénération, la baisse de la densité d’arbres adultes induite par la mort
des plus vieux individus au centre des plaques, devrait permettre ’installation nouvelle de
juvéniles et le maintien de ’espece sur le site.

Une hypothése alternative serait I’existence d’un temps de latence important avant le retour
possible de la régénération. On assisterait alors a des effondrements importants de la
population et a la formation de larges trouées au sein de la plaque. Ces trouées pourraient
aboutir a terme a la segmentation de la plaque.

Sur le site des Nouragues, cette hypothése pourrait étre une des explications des
différences, observées entre centre et bordure de plaque, qui ne peuvent étre interprétées en
se basant uniquement sur la densité ou la surface terriere du peuplement adultes (par
exemple carré O11 Figure VI.21-b). D’autre part, un inventaire des juvéniles effectué sur
le carré L10 met en évidence une quasi-absence de régénération : seulement un individu
inférieur & 1 cm de diametre au collet a pu étre observé (L. Blanc comm. pers.). Sur ce
carré, la densité des adultes est voisine de 10 ind./ha et correspond aux densités les plus
« favorables » a la présence de juvéniles (Figure VI.16-e). Le nombre trés important
d’arbres morts présents sur ce carré (Figure VII.2) indique la présence d’un ancien agrégat.
Aussi, I’absence de juvéniles serait cohérente avec I’hypothese d’un blocage durable de la
régénération au sein des pseudo-cohortes. Ce blocage perdurerait aprés la mort des plus
vieux individus.

VII.4 Bilan

L’¢étude de la répartition de la mortalité a permis de confirmer les hypothéses existantes sur
la dynamique d’expansion des peuplements de Paracou et des Nouragues. Sur le site de
Crique deux flots un mode de mortalit¢ de masse du Wacapou a pu étre mis en évidence.
Ce type de mortalit¢é semble pouvoir toucher des surfaces trés importantes et pourrait
occuper une place importante dans la dynamique spatiale de I’espéce.

Différentes hypotheses sur de possibles mécanismes antagonistes a 1’expansion des plaques
de wacapous ont été proposées. La pertinence de ces hypothéses dépend en partie des
échelles de temps impliquées dans la dynamique spatiale du Wacapou.
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VII.5 Récapitulatif des domaines d’analyse

Surface Effectif Effectif

Domaine Figure correspondante et descriptif (ha) de morts | d’adultes

Figure V1.28-a
Sous domaine de P _juv (Tableau

P_juv_hb VI.5): =zones hors bas-fonds et 245 30 223
pinotiére
Domaine P_adt 05d (Tableau IV.1)

P adt 05d j limit¢é aux zones inventoriées en 10.5 28 216
juvéniles
Domaine P_adt 30d (Tableau 1V.1)

P_adt 30d j limité aux =zones inventoriées en 2.3 14 95

juvéniles

Figure VIL.3
N_mort Zone d’inventaire des morts sur le site 20.5 145 188
des Nouragues

Figure VIL.3
Sous domaine de N_mort : intersection

N_mort_bm . . 7.8 47 80
- - avec le domaine N_bois-moyen
(Tableau V.1)
Figure VIL.3
N_mort_gb Sous domaine de N_mort : intersection 82 96 103

avec le domaine N_gros-bois (Tableau
V.1)

Tableau VII.5 Récapitulatif des domaines utilisés pour 1’analyse de la répartition spatiale des morts

Les domaines N _mort, N mort bm et N mort gb sont visibles (Figure VII.3). Pour les
autres zones les cartes sont visibles Figure VI.28.
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Chapitre VIII DISCUSSION GENERALE

Le Wacapou est connu depuis longtemps (Schulz 1960 ; Aubréville 1961) pour avoir une
répartition spatiale agrégée. Des études récentes ont montré que cette agrégation s’organise
sur plusieurs échelles (Descheres 1991; Collinet 1997; Traissac 1998b). Les
caractéristiques écologiques de 1’espéce (celle d’une espece climacique typique au sens de
Whitmore, 1990) ainsi que son autécologie, ne permettent pas d’expliquer cette structure
spatiale particuliére. Celle-ci semble donc résulter de la dynamique propre de I’espéce.
Notre étude a cherché a comprendre cette dynamique pour des échelles moyennes,
inférieures a 1 km et correspondant a un niveau d’agrégation du Wacapou : « la plaque
topographique ». L’étude des relations spatiales entre adultes, juvéniles et arbres morts a
permis de proposer des hypothéses sur le fonctionnement de I’espéce a 1’échelle d’une
plaque.

VIII.1 Rappel des principaux résultats et hypotheses

VIIIL.1.1 Les plaques de wacapous ont une structure spatiale interne

L’¢étude de la répartition spatiale des adultes met en évidence une forte hétérogénéité de la
distribution des individus au sein des plaques étudiées. On observe des agrégats de petite
taille de rayon compris entre 25 et 50 m. Sur le dispositif de Paracou un fort gradient de
densité est visible entre une bordure (densités faibles) et I’intérieur de la plaque (densités
fortes > 30 ind./ha).

Une hétérogénéité de la répartition des diameétres est aussi mise en évidence. Les analyses
d’autocorrélation spatiale révelent I’existence de groupes d’arbres de diameétres voisins
d’un rayon d’environ 20 m. Sur le site des Nouragues, on observe un gradient entre le
centre (gros diametres moyens > 50 cm) et les bordures (diametres moyens plus faibles).

L’influence des facteurs €édaphiques ne semble pas €tre a I’origine de ces structures. Le site
des Nouragues présente des sols homogenes sur I’ensemble de la zone d’étude. Pour le site
de Paracou, si les structures en diametre pourraient refléter des différences de croissance
dues a I’hétérogénéité du sol, la distribution des densités semble tout a fait indépendante de
ces facteurs.

VIII.1.2 La structure interne des plaques influe sur la mise en place de la
régénération : hypothese de la formation de pseudo-cohortes

L’analyse des relations spatiales juvéniles-adultes met en évidence un effet des
caractéristiques locales du peuplement adulte (environnement adulte local, EAL) sur la
mise en place des juvéniles. Pour un EAL riche (forte densité, forte surface terriere ou
distances courtes avec le plus proche voisin adulte) la régénération semble inhibée.
Quelques résultats semblent montrer I’existence de valeurs seuils au-dela desquelles on
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observe une inhibition. Suivant les dispositifs ces valeurs varient entre 10-15 ind./ha et 2-3
m? de surface terriére. Ce mécanisme aurait pour conséquence le blocage de la régénération
au sein des agrégats d’adultes et aboutirait a la formation de pseudo-cohortes. Cette
hypothése est cohérente avec I’observation de groupes d’arbres de diamétre voisin et
permettrait d’interpréter les distributions des diamétres observées pour le Wacapou. Ces
distributions sont généralement de forme modale (en cloche) et atypiques pour une essence
tolérante a I’ombre car attestant d’un déséquilibre démographique. Le blocage de la
régénération a proximité des adultes pour des EAL riches serait la raison de ce
déséquilibre.
Plusieurs hypothéses peuvent étre proposées sur les mécanismes pouvant entrainer ce
blocage :

(1) Extension de ['hypothese Janzen-Connell a un groupe de semenciers
Des travaux sur la régénération du Wacapou autour d’arbres isolés ou en faible densité
(Forget 1994 ; Jansen 2003) mettent en évidence une mise a distance de la régénération par
rapport aux pieds parents suivant les hypothéses de Janzen (1970) et Connell (1971). Nos
résultats ont confirmé une mise a distance de 5 m pour le stade juvénile (diamétre au collet
> lem). Ce mécanisme appliqué a chacun des arbres d’un agrégat pourrait expliquer le
blocage de la régénération, lorsque, pour des densités suffisamment importantes, les
surfaces d’exclusion autour de chaque arbre se superposent. Cependant les analyses des
distances entre adultes et juvéniles au sein des plaques ne font pas apparaitre de distance
d’exclusion entre les deux types d’individus et de fait ne sont pas tout a fait cohérentes
avec cette hypothese.

(11) Influence de I'EAL sur le comportement des rongeurs disséminateurs du
Wacapou.
Suivant les résultats de Chauvet (2001) et les réflexions de Hammond et Brown (1998), on
peut émettre I’hypotheése d’une influence de ’EAL (plus exactement du nombre de graines
produites) sur le comportement des rongeurs disséminateurs du Wacapou. Pour des EAL
riches, les rongeurs seraient saturés de graines et les consommeraient sur place au lieu de
les transporter pour les enterrer. Les graines restées en surface, bien qu’en nombre
important seraient décimées par des attaques de pathogeénes beaucoup plus difficiles a
saturer (Hammond et Brown 1998). Néanmoins sur le site des Nouragues plusieurs contre-
exemples nuancent cette hypothése, en particulier un agrégat en bordure de plaque présente
une nombre de juvéniles significativement plus important que sous 1’hypothése nulle.

(i11) Influence d 'un mécanisme impliquant une composante temporelle.
Si on fait I’hypothése que les individus adultes du centre des plaques sont plus vieux que
sur les bordures (diamétre moyen plus important pour les Nouragues) les différences de
régénération entre les bordures et le centre des plaques, pour des EAL similaires,
pourraient €tre la conséquence de processus se mettant en place progressivement et donc
dépendant d’une composante temporelles.

VIIIL.1.3 La dissémination du Wacapou se fait a courte distance... sauf quand
elle se fait a longue distance

L’inventaire exhaustif sur de larges surfaces de la régénération autour d’adultes isolés a
permis de mettre en évidence deux caractéristiques de la dissémination du Wacapou et du
recrutement des juvéniles.

(1) L essentiel du recrutement se fait a courtes distances.
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I1 apparait que la plus grande partie du recrutement de juvéniles se fait pour des distances
courtes a I’échelle de la plaque, ce qui confirme les résultats de Forget (1990) sur la
dissémination de I’espece. La survie des jeunes stades augmente avec la distance au pied
parent et les distances moyennes sont significativement plus importantes pour des
individus agés mais la majorité des juvéniles se trouve a moins de 50 m des arbres
semenciers les plus proches.

(i1) Le recrutement a longues distances est possible pour le Wacapou.

Un nombre non négligeable de juvéniles a été observé entre 75 et 100 m du plus proche
pied parent. Il semble donc que des disséminations & moyennes distances soient moins
rares que ne le laissait penser les études sur la dispersion des graines (Forget 1990) ou du
moins que leur fréquence faible soit compensée par une survie trés importante des
individus.

Ces recrutements non négligeables & moyennes distances et la position isolée de quelques
adultes a I’extérieur des plaques, permettent d’émettre 1’hypothése de la mise en place
d’individus issus de dissémination a plus longues distances (au-dela de 100 m) et
confirment des résultats de Constantin de Magny (2001) (distance maximum de 150 m)
obtenus a partir des études d’apparentement (marqueurs microsatellites) entre juvéniles et
adultes.

VIIIL.1.4 Hypotheses sur la dynamique de régression

L’observation de plaques, c'est-a-dire la présence de discontinuités dans la répartition des
wacapous au sein de superplaques (échelle de 1 a plusieurs km), nécessite 1’existence
d’une dynamique de régression pouvant compenser la dynamique d’expansion des plaques
que nous avons pu mettre en évidence.

VIII.14.1 La mortalité du Wacapou peut étre de type catastrophique

La description du peuplement des arbres morts sur le site de Crique deux flots a permis
d’émettre I’hypotheése d’une mortalité épidémique sur ce site. Cette mortalité semble
atteindre une trés grande proportion des arbres de la plaque et concerner de vastes
superficies pouvant dépasser 1’échelle de la plaque topographique. On pourrait envisager
que quelques individus survivent et soient a I’origine d’une nouvelle phase d’expansion de
la plaque. Cependant, la dynamique de 1’agent pathogéne ainsi que les interactions qu’il
pourrait avoir avec le milieu sont totalement inconnus et ne nous permettent pas d’émettre
des hypotheses sur la répartition spatiale des individus éventuellement survivants.

Différents travaux effectués sur le site des Nouragues (Tardy 1998, Charles-Dominique,
Blanc, et al. 2001) tendent a montrer I’occurrence récentes de feux (-300 BP) qui
pourraient aussi €tre responsables d’une mortalité catastrophique des plaques de wacapous.
La population aurait été réduite a quelques individus situés dans des zones refuges
multiples, situées prés des zones plus humides. La plaque que nous observons aujourd’hui
serait issue d’une expansion a partir de ces refuges. Cependant cette hypothése doit étre
nuancée en raison des préférences €daphiques du Wacapou qui généralement évite les
zones humides.

VIII1.14.2 Hypothése d’un blocage a long terme de la régénération intraplaque.

Une hypothese alternative a la mortalité catastrophique des plaques, serait un mécanisme
agissant sur une longue durée et générant une dynamique de régression dont la cinétique
serait voisine de celle de la dynamique d’expansion des plaques. Un blocage a long terme
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de la régénération intraplaque, indépendant de I’EAL, pourrait étre a 1’origine de ce type de
régression.

VIII.2 Synthése : la dynamique d’expansion d’une plaque repose sur
une double stratégie de colonisation de I'espace

L’ensemble des hypotheses proposées sur la dynamique d’expansion des plaques fait
apparaitre deux stratégies de colonisation du milieu par I’espece

VIIIL.2.1 Stratégie a courte distance : existence d’un front de colonisation et
formation de pseudo-cohortes en bandes

Le blocage de la régénération au centre des plaques, et la dissémination a courte distance
du Wacapou, limiteraient le recrutement des juvéniles aux bordures des plaques suivant un
front de colonisation paralléle a la limite de la plaque. Cette hypothése s’illustre
particulierement bien sur le dispositif de Paracou pour la limite nord de la plaque (Figure
VIL.9 et Figure VL.5).

Cette limitation de la régénération sur une surface relativement restreinte, entrainerait une
agrégation des juvéniles qui perdurerait jusqu’au stade adulte et entretiendrait le processus
au fil des générations.

Ce mécanisme appliqué sur une durée plus importante pourrait aboutir a la formation de
pseudo-cohortes en bandes. Sur le dispositif des Nouragues, la répartition des individus de
10-15 cm de diametre (Figure V.15 carte 9) suivant deux bandes correspondant aux deux
bordures de la plaque, pourrait étre 1’expression de cette dynamique.

VIIIL.2.2 Stratégie a moyenne et longue distance: formation d’agrégats
primaires et de pseudo-cohortes de petite taille, structuration sur deux nivaux
des bordures de plaques

La mise en place d’arbres isolés a I’extérieur des plaques, résultant d’un recrutement a
longue ou moyennes distances, serait a I’origine de la formation d’agrégats de petite taille
(rayon < 50 m), cohérente avec les échelles de dispersion a courte distance de 1’espece. Le
blocage de la régénération au sein de ses agrégats entrainerait la mise en place de pseudo-
cohortes de mémes tailles. Ces hypothéses pourraient expliquer la présence de nombreux
agrégats et groupes d’arbres de diamétres voisins de petites tailles mise en évidence par les
analyses spatiale au sein des plaques: ces groupes d’arbres formeraient des agrégats
primaires qui a la suite de leur propre expansion pourraient s’observer au centre des
plaques (cas de recrutements a longues distances), ou plus en bordure s’ils sont
« phagocytés » par I’expansion d’une plaque ou d’un agrégat voisin (cas de recrutements a
moyennes distances).

Cette derniére hypothése, concernant le recrutement a moyenne distance, peut étre illustrée
de deux manieres sur le site des Nouragues. On observe d’une part des bordures de plaque
s’organisant sur deux niveaux. D’autre part, une zone de bordure présente une distribution
bimodale des diamétres (en forme de « S couché ») et une structure spatiale des diameétres
pouvant indiquer la présence de pseudo-cohortes de petite taille juxtaposées et dont les
diametres moyens sont corrélés négativement.
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VIII.2.3 Importance des événements peu fréquents ou rares

La stratégie de colonisation a moyennes et longues distances, fondée sur des événements
peu fréquents (moyennes distances) ou rares (longues distances) semble tenir une place
importante dans le processus de régénération (au sens global) de I’espece.

(i) La dispersion d’individus & moyennes distances augmente de manicre
significative la vitesse de progression de la plaque sur des zones propices ou les bordures
sont structurées sur deux niveaux (Figure V.14).

(i) Howe et Smallwood (1982) définissent 1’hypothése de colonisation
(« colonisation hypothesis ») pour souligner I’importance de la dispersion a longue
distance dans I’installation d’une espéce sur de nouvelles zones propices. Cette hypothese
s’applique particuliérement bien au Wacapou qui s’adapte mal aux sols hydromorphes et
aux bas-fonds (Collinet 1997; Forget 1997a). Des disséminations a longues et moyennes
distances permettraient a 1’espéce de coloniser de nouveaux plateaux ou sommets de
collines.

(ii1) Une proportion importante des juvéniles mis en place, le sont autour d’arbres
isolés. Plus de 15 % des juvéniles observés sur Paracou se trouvent a proximité de I’arbre
8c au nord de la plaque (Figure V1.9-a) et 10 % des juvéniles inventoriés aux Nouragues se
trouvent sur le plateau V. Aussi des événements peu courants, voire tres rares dans le cas
de I’arbre 8c, pourrait occuper une place essentielle dans la stratégie de régénération de
I’espece. Ces résultats corroborent les travaux de Dutech (2001) et Constantin de Magny
(2001) sur la structure génétique spatiale du Wacapou. Ces deux ¢études mettent en
évidence une autocorrélation positive des génotypes a petite échelle qui serait la
conséquence d’un fort lien de parenté au sein de groupes d’arbres adultes. Ces groupes
pourraient étre des pseudo-cohortes issues d’un pied porteur isolé. Par la suite, I’inhibition
de la régénération au sein de D’agrégat, empécherait celui-ci d’étre “’contaminé’’
génétiquement par des graines issues d’autres adultes.

VIII.2.4 Schéma de la dynamique d’expansion des plaques de wacapous

VII1.24.1 Schéma

La Figure VIII.1 schématise les différentes hypotheses proposées sur la mise en place et
I’extension dans le milieu d’une plaque de wacapous :

- étape 1: Une dissémination a longue distance a permis la mise en place
d’un arbre sur une nouvelle zone propice délimitée par des sols
hydromorphes (trait bleu). L’arbre réalise des disséminations a courtes
distances (en vert) et une dissémination a longue distance (en jaune)

- étape 2 : un agrégat primaire (cercle pointillé, Al) s’est formé autour de
I’arbre « fondateur » et un individu isolé est en place a longue distance. Des
disséminations a courtes distances s’effectuent autour de cet arbre et de
I’agrégat primaire. Une dissémination a moyenne distance (en rose) se
produit a partir de [’agrégat.

- ¢étape 3 : Un second agrégat primaire (B) est en place autour de I’arbre isolé
et I’agrégat Al s’est agrandi pour former un agrégat secondaire (A2). Un
individu isolé s’est mis en place a une distance moyenne de I’agrégat A2.
Des disséminations a courtes distances s’effectuent autour des deux
agrégats et de 1’individu isolé.

- étape 4 : L’agrégat primaire (B1) et ’agrégat secondaire (A2) ont fusionné
et forment une plaque (A2-B1). Cette plaque est limitée en partie par des
zones non propices (trait bleu). Un troisieme agrégat primaire (C1) est en
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place autour de D’arbre isolé. Des disséminations a courtes distances
s’effectuent autour de la plaque suivant deux fronts (traits continus) et de
I’agrégat C1.

- étape 5: La plaque s’est étendue et 2 mis en place des cohortes en bandes
parall¢les a la limite de la plaque. L agrégat primaire C1 a été englobé dans
la plaque et introduit de I’hétérogénéité dans la structure en diameétre d’une
des bordures de la plaque (ellipse). Des disséminations a courtes distances
s’effectuent autour de la plaque suivant deux nouveaux fronts de
colonisation. Une dissémination a longue distance parvient sur une nouvelle
zone propice

- ¢étape 6 : La plaque s’est agrandie en formant des pseudo-cohortes en bande sur tout
le contour de la plaque. Les plus vieux arbres meurent au(x) centre(s) de la plaque
(croix). Des disséminations a courtes distances s’effectuent autour de la plaque et
de I’individu isolé sur la nouvelle zone propice.
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Figure VIII.1 Etapes de la formation d’une plaque de wacapous a partir d’un individu « fondateur ». Une
couleur de points correspond a une classe d’age. Les croix représentent les arbres morts par sénescence. Une
couleur de fléche correspond a un type de dissémination. Les cercles en pointillés entourent les agrégats
primaires et les lignes continues marquent ’apparition de deux fronts de colonisation. La spirale entoure une
zone de bordure de plaque a structure hétérogéne. Les lettres correspondent aux noms des agrégats.
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Deux hypothéses sont le « moteur » du schéma proposé : des disséminations a courtes
distances induisent une répartition agrégée des individus et au sein de ces agrégats la
régénération n’est pas possible lorsque la densité (EAL) dépasse une valeur seuil. Répétés
sur plusieurs générations ces mécanismes entrainent la mise en place de fronts de
colonisation (étape 3), observé sur le site de Paracou (Figure V1.9-a), et d’un gradient de
classe d’age (ou de diameétre) entre le centre et la périphérie des plaques, observé aux
Nouragues (Figure V.11). L’agrégat de plus grande taille (100 m de rayon, Figure IV.5-d)
présent sur le parcelle 1 de Paracou peut correspondre a un agrégat secondaire.

Un troisiéme mécanisme, 1’occurrence des disséminations a moyennes ou longues
distances, a un double effet. Il induit en premier lieu des variations dans la vitesse
d’expansion de la plaque et d’autre part introduit a terme des hétérogénéités dans la
structure interne de la plaque. Aux étapes 2 et 3, ces disséminations permettent la mise en
place de pseudo-cohortes en agrégat a I’extérieur de la plaques. Ces structures sont
observées sur le site de Paracou (agrégat « en préparation » formé de les juvéniles, Figure
VI.9-a) et sur le site des Nouragues (agrégat d’adultes en place Figure IV.1-a). La fusion
des deux agrégats entraine des hétérogénéités dans la structure des diametres de la plaque
(étape 4). Lorsqu'un agrégat est issu d’une dissémination a moyenne distance
I’hétérogénéité sera de taille plus petite car intégrée plus rapidement (étape 5). Elle sera
présente en bordure de plaque (étape 5) ou plus a D’'intérieur (étape 6). La structure
particuliere des diametres de I'une des bordures de la plaque du site des Nouragues
(domaine N_bois-moyen, Figure V.11) pourrait étre le résultat d’un processus de ce type.
Entre 1’étape 4 et ’étape 5, I’avancée de la limite de la plaque est importante et souligne
(schématiquement) 1’effet prépondérant des dispersions a moyennes distances sur la vitesse
d’expansion de la plaque.

Lorsque la plaque rencontre une zone de sols non propices, I’expansion est freinée car elle
dépend alors de dissémination a longues ou moyennes distances (étape 5). Sur une surface
ou les zones propices sont fragmentées, les disséminations & moyennes et longues
distances seraient beaucoup plus souvent nécessaires a la colonisation du milieu et
induiraient la mise en place de nombreuses structures de petites tailles (agrégats et pseudo-
cohortes). Ces types de structures sont observés dans la partie sud de la plaque de Paracou
(Figure IV.6-a)

Une mortalité par sénescence apparait au centre de la plaque (étape 6). Ce type de mortalité
non aléatoire pourrait €étre la cause de la répartition préférentielle des arbres morts au
centre des plaques des site de Paracou et des Nouragues.

VII1.24.2 Un méme mécanisme peut conduire a plusieurs structures

Il semble donc que ce schéma simple nous permette d’interpréter une grande partie des
structures spatiales observées. La différence entre Nouragues et le nord de la plaque de
Paracou (domaine d’étude des juvéniles) serait surtout liée a une échelle de temps, la
structure des Nouragues étant a priori plus « mature » que celle présente au nord de la
plaque de Paracou. Les structures observées sur le reste de la plaque de Paracou, pourraient
s’interpréter comme ’expression de ce schéma sur une surface présentant de nombreuses
zones non propices a la mise en place de 1’espece.

I1 apparait ici clairement que la méme dynamique peut aboutir & des répartitions spatiales
trés variées, suivant I’histoire passée ou I’état d’évolution de la structure observée et
suivant le contexte environnemental dans lequel la dynamique s’est exprimée.
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Ce contexte peut étre les facteurs du milieu, mais on peut aussi penser a la composition
floristique. Dans le cas d’espéces concurrentes ayant une répartition agrégée, 1’effet de la
compétition interspécifique serait proche de celui de facteur du milieu non favorable.
D’autre part, on peut noter qu’en forét tropicale, les effets du milieu et de la compétition
interspécifique sont souvent superposés : si on fait exception des sols trés contraignants, les
préférences édaphiques d’une espéce sont souvent la conséquence d’une compétitivité
variable suivant les types de sols plutoét que 1’effet d’une inadaptation biologique (Paget
1999).

On peut citer ici I’exemple frappant du couple Wacapou-Gonfolo rose (Qualea rosea)
(Collinet 1997). Le Gonfolo rose présente une répartition spatiale en plaques, similaire a
celle du Wacapou. Sur les parcelles témoins de Paracou (parcelles 1, 6 et 11) ainsi que sur
la parcelle 16, les répartitions des deux especes semblent s’exclurent (cf. Annexe 9).
D’aprés nos hypothéses le Wacapou est en expansion dans la parcelle 16. Aussi, s’il y a
exclusion entre les deux espéces, on peut penser que la dynamique du Gonfolo « subit »
celle du Wacapou. De ce point vue, les plaques de wacapous constitueraient des zones non
propices a I’installation du Gonfolo rose.

VIII1.24.3 Ce schéma peut-il étre étendu a d’autre espéces ?

La dissémination a courtes distances et la tolérance a ’ombre sont des caractéristiques
courantes pour les especes a grosses graines. La formation d’agrégats et la présence de
densités locales fortes sont assez souvent observées pour des espéces structurantes ou
communes (Collinet 1997; Condit, Ashton et a/ 2000). D’autre part, les mécanismes de
mise a distance de type Janzen-Connell qui pourraient étre a 1’origine du blocage de la
régénération dans les agrégats, ont ¢ét€¢ observés pour de nombreuses especes d’arbres de
foréts tropicales (Clark et Clark 1984; Hammond et Brown 1998). Aussi, on pourrait
penser que les deux mécanismes « moteurs » de la dynamique d’expansion des plaques
pourraient tre présents chez d’autres especes.

Cependant, rien ne permet de dire que les caractéristiques de recrutements a moyennes et
longues distances du Wacapou, qui sont essentielles dans la cinétique et la structuration
interne des plaques, pourraient concerner d’autres especes. La dissémination zoochore du
Wacapou entraine vraisemblablement un patron de dispersion singulier, voire spécifique au
Wacapou. En particulier, on peut noter que dans le cas d’espéces disséminées par les
mémes animaux, les distances de dispersion peuvent varier (Jansen et Forget 2001; Jansen
2003).

De nombreuses caractéristiques communes a 1’Angélique (Dicorynia guianensis) et au
Wacapou, pourraient laisser penser que ces deux espeéces ont une dynamique spatiale
voisine. L angélique est une espece anémochore qui présente une répartition en agrégats de
petite taille (50 m de rayon) compatible avec ses distances moyennes de dissémination
(Collinet 1997). Les jeunes stades sont tolérants a ’ombre (S. Jesel comm. pers. thése a
paraitre en 2003) et 1’étude de son recrutement fait apparaitre une mise a distance des
juvéniles par rapport au pied parents (Chevolot 2001). Cependant, 1’étude de Collinet
(1997), sur le site de Paracou, fait apparaitre que méme s’il est possible de détecter un
niveau d’agrégation supérieur a celui des agrégats de 50 m, ces agrégats ont une taille
globalement peu variable et ne semblent pas pouvoir évoluer en plaques similaires a celle
du Wacapou.

D’autre part, les structures spatiales induites par un méme mécanisme pouvant varier
suivant le site considéré ou suivant I’histoire de la population, la mise en évidence de
similitudes entre deux espéces nécessiterait une étude approfondie de la dynamique
spatiale des deux espéces en question.
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VIII.3 Application a la gestion sylvicole de I'espece

Les hypothéses que nous avons avancées sur la dynamique spatiale du Wacapou peuvent
trouver plusieurs applications a la gestion sylvicole de cette espece.

L’essentiel de la régénération s’effectuant en bordure de plaque, on peut penser que la
récolte des individus aux centres des plaques aurait un impact limité sur la régénération
globale de I’espece. Par contre, il semble essentiel de préserver de 1’exploitation les arbres
en limite de plaque et plus particuliérement les arbres isolés.

La densité ou la surface terriere locales des adultes ou du peuplement installés, bien que
I’on puisse observer des exceptions, sont variables en fonction de la position dans la
plaque. Des regles de sylviculture s’appuyant sur des valeurs seuils de ces caractéristiques
locale pourraient €tre mises au point.

La surface terriere serait a priori plus facile a utiliser. C’est une mesure largement utilisée
par les forestiers et qui, pouvant étre mesurée avec un rolascope, ne nécessite pas un
inventaire pied a pied du peuplement. Cette technique fournit, en outre, une valeur de la
surface terriere a I’échelle locale.

Nos résultats font apparaitre des valeurs seuils comprises entre 2 et 3 m? de surface terricre.
Ces valeurs sont variables suivant les dispositifs et semblent dépendre des conditions de
sol. Des compléments d’inventaires par placettes des adultes et des juvéniles sur différents
substrats seraient nécéssaires pour confirmer les resultats obtenus et étudier les variations
des seuils en fonction du milieu. Ces inventaires ne nécessiteraient pas le positionnement
individuels des adultes ou des juvéniles et auraient a priori un colt raisonnable.

VIII.4 Perspectives de travail

VIIL.4.1 Etude des mécanismes sous-jacents aux hypothéses

VII1.41.1 Blocage de la régénération

Notre étude étant essentiellement descriptive, nous n’avons pu que proposer des
hypothéses sur les mécanismes écologiques responsables des répartitions observées.

Des expérimentations a partir de graines enterrées permettraient de tester directement les
hypotheses liées a 1’influence de 1’environnement adulte local sur la mise en place de la
régénération au sein d’une plaque.

L’effet éventuel d’'une composante temporelle pourrait aussi étre abordé. Cette composante
pourrait étre prise en compte a travers la population des arbres morts, ou suivant la position
centre/bordure dans la plaque. Suivant les résultats de Jansen et Forget (2001), ’effet de la
composition floristique locale pourrait aussi étre étudiée a travers I’estimation de la
quantit¢ de graines d’autres espéces pouvant « détourner », du Wacapou, I’action de
dispersion des rongeurs.

VII1.41.2 Mortalité épidémique du Wacapou

L’¢étude du peuplement de Crique deux flots a permis la description d’une mortalit¢ de
masse, et a priori spécifique, du Wacapou. Le type de mortalité et les premicres analyses
de prélevement semblent indiquer un agent pathogene fongique. Cependant, de
nombreuses questions (presque toutes) subsistent: s’agit-il d’un ou plusieurs agents
pathogenes ? Quel(s) est(sont) le(s) mode(s) de propagation de la maladie ? Quels facteurs
déterminent la survie d’un individu ? Quel est le poids de I’environnement local du milieu,
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du peuplement de wacapous, sur le déterminisme de la survie ? Peut-on mettre en évidence
le type de répartition du peuplement survivant ?

Répondre a ces questions nécessitera des études ciblées sur le(s) agent(s) pathogéne(s) et
leur mode d’action. Des compléments d’inventaire sur des sites présentant les peuplements
morts pourraient étre envisagés. Ils permettraient de proposer des hypothéses plus fines sur
les caractéristiques spatiales de cette mortalité. En particulier, D’effet du substrat
géologique et des facteurs édaphiques pourrait étre appréhendés par des études de ce type.

VIIL.4.2 Approfondissement des hypothéses sur la dynamique spatiale de
I’espéce

VIIL42.1 Etude de la dynamique spatiale génétique du Wacapou

Ce travail de thése a suivi et accompagné des études sur la structuration génétique spatiale
du Wacapou. Les deux approches, démographique et génétique, se sont révélées tout a fait
complémentaires. Les hypothéses de dissémination a longues distances et la formation de
pseudo-cohortes a permis de proposer une interprétation des fortes structures génétiques
mises en évidence a I’échelle locale (Dutech, Seiter ef al. 2002). G. Constantin de Magny
(2001) en étudiant I’ensemble des génotypes des adultes et juvéniles d’une plaque, a
permis de confirmer cette hypothése et d’approfondir les connaissances sur les distances de
dispersion de I’espéce. Récemment, la mise au point de marqueurs microsatellites plus
polymorphes devrait permettre 1’étude des liens de parenté entre adultes et entre adultes et
juvéniles au sein d’une plaque. Ce travail est en cours sur le site de Paracou. Sur la base
des cartographies réalisées dans le cadre de cette étude, un travail similaire pourrait étre
envisagé sur le site des Nouragues. Une ¢étude de ce type permettrait de tester les
hypotheses proposées pour interpréter des différences de structures entre les deux
dispositifs.

VII1.42.2 Modélisation

La modélisation des processus biologiques du Wacapou et leur intégration dans un modéle
global spatialisé pourrait étre particuliérement utile a la compréhension plus fine de la
dynamique spatiale de I’espece. L’étude de plusieurs points pourrait étre envisagée

Survie des jeunes stades

La modélisation de la production des graines a 1’échelle de la plaque ainsi que leur
dispersion devrait permettre de tester les hypotheses sur I’influence de I’environnement
adulte local sur le recrutement des juvéniles. Plusieurs hypothéses sur le comportement des
rongeurs et sur la survie des graines et jeunes stades pourraient étre formalisées au sein de
modeles et les répartitions simulées seraient comparées aux répartitions observées des
juvéniles. Outre I’étude de leur réalisme propre en fonction de paramétres variables, ces
modeles pourraient étre comparés entre eux, notamment par des méthodes fondées sur le
calcul de leur vraisemblance statistique. On peut noter que des données existent sur la
production de graines (Chauvet 2001) et leur dispersion par les rongeurs (Forget 1990).
Une premicre étape pourrait étre 1’estimation de la survie des graines ainsi que des jeunes
stades, en fonction de la distance de dispersion autour d’arbres isolés. Les travaux de
Jansen (2003) et cette étude présentent des données nécessaires. L’application de ces
modeles de référence a I’ensemble de la plaque permettrait d’affiner les hypothéses sur la
modification du comportement des rongeurs et/ou de la survie des graines au centre des
plaques.
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Evaluation des échelles de temps liées a la dynamique spatiale

Notre étude n’a pas abordé un aspect essentiel de la dynamique spatiale du Wacapou : sa
composante temporelle.

La modélisation de la croissance diamétrique de 1’espéce pourrait donner les ordres de
grandeur des durées nécessaires a la mise en place d’un individu mature ainsi que sur sa
longévité. La connaissance de ces échelles de temps, associée a la simulation de la
production de graines et du processus de dissémination a courtes et moyennes distances,
permettrait d’évaluer la cinétique d’expansion des plaques et de tester les hypothéses sur
les mécanismes de régression, en particulier ceux impliqués dans une mortalité
catastrophique.

Construction d’un modeéle de dynamique global

L’intégration de modéle de régénération, de croissance et de mortalité au sein d’un modéle
global spatialisé permettrait de confronter les différentes hypothéses proposées sur la
dynamique spatiale du Wacapou. En particulier, la confrontation des différentes échelles
de temps et d’espace pourrait mettre en évidence d’éventuelles incohérences et affiner
quantitativement les hypotheses proposées.

A terme, I’étude de I’influence des facteurs de I’environnement (physique et biologique)
sur la variabilit¢ de la structuration interne des plaques de wacapous pourrait étre
envisagée.

D’autre part, un modele global pourrait permettre de tester I’impact de différents scenarii
sylvicoles sur la dynamique de 1’espece. Ces études pourraient aboutir a la définition de
régles de sylviculture prenant en compte a la fois les caractéristiques locales du
peuplement mais aussi d’éventuelles contraintes environnementales (milieu, composition
floristique).
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CONCLUSION

Le Wacapou est une espeéce typiquement climacique et particuliérement tolérante a
I’ombre. Aussi sa répartition agrégée sur plusieurs échelles paraissait a priori difficile a
interpréter a partir de ses caractéristiques biologiques. Le principal résultat de cette étude
est d’avoir permis de comprendre, dans ses grandes composantes, la dynamique spatiale de
cet arbre de forét tropicale humide.

L’¢étude des relations spatiales entre individus appartenant a différents stades du cycle de
vie de I’espéce, a mis en évidence une dynamique d’expansion des agrégats formés par les
individus adultes. Des hypothéses ont pu étre proposées sur les mécanismes pouvant étre
responsables de cette dynamique d’expansion. D’autre part, une mortalité trés particuliere,
pouvant entrainer des régressions « catastrophiques » de la population a pu étre mise en
¢vidence. Cette mortalité n’est pas la seule pouvant concerner les peuplements de
wacapous et il est nécessaire de faire ’hypothése d’autres mécanismes de régression afin
de pouvoir interpréter de maniére cohérente la répartition spatiale complexe de ’espece a
grande échelle (de 1 a quelques kilométres).
Pour des échelles moyennes, inférieures au kilomeétre, il apparait que les mémes
mécanismes peuvent aboutir a différentes répartitions spatiales de 1’espece. En effet,
suivant I’histoire passée de la population étudiée et/ou suivant les variations des conditions
locales du milieu, le résultat de I’expression de la dynamique spatiale du Wacapou peut
prendre différentes formes. On peut citer les plus extrémes :
- un agrégat isolé d’un rayon inférieur a 50 m et composés d’arbres de
diamétres voisins
- une plaque de plusieurs centaines de metres de rayon présentant de fortes
hétérogénéités internes en densité et en diamétre

Les hypothéeses proposées sur 1’évolution de la structure spatiale du Wacapou sont peu
généralisables car dépendant de caractéristiques biologiques a priori particulieres a
I’espece. Cependant, la démarche et les méthodes employées pourraient permettre 1’étude
de la dynamique spatiale d’autres espéces. Deux aspects méthodologiques se sont révélés
particulierement décisifs :
(1) L’étude a abordé¢ la dynamique de 1’espece a 1’échelle de la population d’individus.
La démographie de I’espece a été envisagée pour des groupes d’arbres. Cette approche
a permis, en outre, 1’étude des variations du processus de régénération en fonction de
la densité des individus adultes.
(i1) Plusieurs sites d’études, correspondant a des configurations différentes du milieu
ont été étudiés. Les résultats observés sur chaque site se sont révélés nécessaires a la
compréhension des mécanismes cruciaux de la dynamique de 1’espéce ainsi qu’a la
compréhension des conséquences de leurs interactions sur la répartition spatiale des
individus adultes.
Ces ¢léments de méthodes ont tous les deux le désavantage d’impliquer un volume de
données important nécessitant un travail de terrain coliteux, mais qui apparait cependant
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tout a fait indispensable. On peut noter qu’au moins en Guyane, cet inconvénient ne
semble pas étre un obstacle rédhibitoire a ce type d’étude, car un certain nombre de
dispositifs rassemblent des données sur des échelles importantes (plusieurs dizaines
d’hectares).

Notre ¢tude aura donc permis de faire avancer significativement la compréhension de la
dynamique globale du Wacapou pour les échelles étudiées. Pour des especes ayant une
dynamique spatiale peu liée a la lumiere et a I’occurrence de chablis, ce résultat est assez
original et ajoute sa pierre a 1’édifice que constitue la compréhension du fonctionnement
des foréts tropicales humides.

D’autre part, ’exemple du Wacapou, bien que spécifique, permet d’alimenter des
réflexions plus générales sur la dynamique de ces écosystémes.

Les hypothéses émises sur les mécanismes responsables de la dynamique du Wacapou
mettent en évidence 1’importance et la variabilité des interactions plante-animaux. Nous
avons pu aussi illustrer I’'impact des variations a moyennes €échelles du milieu (modelé¢ de
relief) sur la structuration spatiale de I’espece. Ces variations ne pouvant étre liées a des
facteurs impliquant de plus grandes échelles (Paget 1999), on pourrait faire ’hypothese
que ce type de mécanisme — interaction modelé/type de répartition spatiale - soit impliqués
dans les variations floristiques a grandes échelles (quelques kilométres) observées
notamment en Guyane (Sabatier et Prévost 1990).

Les répartitions agrégées sont trés répandues en forét tropicale (du moins pour les especes
communes, Condit, Ashton et al 2000) et pourraient étre une des conditions permettant le
maintien d’une forte diversité spécifique : cette configuration agrégée du peuplement,
semble étre une maniére efficace de pouvoir assurer la reproduction et le maintien de
I’espéce, en particulier en situation défavorable de compétition interspécifique (Goreaud,
Loreau et Millier 2002). Les hypothéses proposées sur la dynamique du Wacapou mettent
en évidence les mécanismes responsables de la mise en place d’agrégats d’adultes. Mais, il
apparait aussi que la dynamique spatiale particuliére de 1’espéce « libére » de larges zones
aux centres des plaques qui, exemptes de wacapou, permettraient la mise en place d’autres
especes et le maintien d’une forte diversité spécifique (Janzen 1970, Connell 1971).

Un résultat important de notre étude est d’avoir apporté des éléments de réponses aux
questions concernant la gestion sylvicole du Wacapou. Ce résultat est encourageant.
Suivant Debroux (1998), il tend a montrer I’intérét des études ciblées sur une espéce
¢tudiée sur I’ensemble de son cycle de vie (i.e arbres établis et stades juvéniles), pour
comprendre son fonctionnement et en déduire des regles spécifiques de sylviculture.

L’ensemble de ces remarques, nous amenent a penser qu’une étude plus généralisée de la
dynamique spatiale des arbres de forét tropicale, appréhendée a 1’échelle du peuplement,
pourrait apporter des éléments nouveaux et pertinents tant a la connaissance générale du
fonctionnement de ces écosystémes, que pour leur gestion plus raisonnée et plus durable.
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ANNEXE 1
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Coupe pédologique d’une colline d’apres Barthes (1990)
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ANNEXE 2

Feuille et graine de Wacapou tir¢ de « Guide de reconnaissance des arbres de Guyane »
(ONF, Cayenne 2001) et fiche descriptive des caractéres morphologiques, tiré de BOIS des
DOM-TOM (1989)
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ANNEXE 3

Carte de la répartition du Wacapou a 1’échelle régionale. Résultats de traitement des données
d’inventaires papetiers par la CCAUB (Cellule Conseil pour I’Aménagement forestier et
I’Utilisation des Bois).

Ces inventaires ont été effectués le long de 26 transects orientés Nord-sud, espacés de 10 km
et répartis entre Régina et St-Laurent du Maroni. Ces transects partaient de la RN1 et
pouvaient faire jusqu’a 145 km. Une bande de 5 m de largeur était inventoriée de part et
d’autre du transect. Le travail de la CCAUB a porté sur les individus de plus de 60 cm de
diametre, ce qui est déja un fort diametre pour le Wacapou.

Pour la réalisation des cartes d’abondance par espéce, les résultats de chaque transect ont été
¢largis a des zones tampons de Skm de part et d’autre des transects. Les résultats moyens d’un
transect pour un type de substrat géologique ont été étendus a I’ensemble de la couche
géologique.
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ANNEXE 4

Tragage de courbes iso-DML sur le domaine N_pa_05d.

Erreur d’estimation du DML (diameétre moyen local) en fonction du nombre de voisins pris en
compte dans la régression locale (Option 2D lowess error, du module MapUtil de ADE4
http://pbil.univ-lyonl.{fr/ADE-4.html).

Le nombre de voisins retenu vaut 15.

Nombre de Erreur
Voisins

4 7.160 Erreur
5 4.724
6 2.618 g
7 1.936
8 1.206 6
9 1.037
10 0.972 47
11 0.940
2 0.910 27
13 0.888 Oo+——r———rrr"rr—TrTr—TTT—
14 0.872 0 5 10 15 20
15 0.860
16 0.854 Nombre de voisins
17 0.850
18 0.847
19 0.843
20 0.839
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ANNEXE 5

Analyse au voisinage des juvéniles a partir d’une grille systématique.
Moyenne, écart-types et effectifs des classes définies pour chaque indice d’environnement
spatiale adultes.

Site de Paracou (domaine P_juv) : distance au plus proche adulte (ppva)

Les cellules a plus de 150 metres d’un adultes ont été exclues de I’analyse.

PPVA Toute cellule Cellules non vides
Groupe Effectif Moyenne | Ecart-type Effectif Moyenne | Ecart-type
1 61 2.09 0.73 10 3.23 1.05
2 59 3.79 0.41 10 4.99 0.44
3 61 4.89 0.30 10 6.13 0.28
4 62 5.94 0.26 11 7.40 0.29
5 57 6.83 0.30 9 8.14 0.27
6 60 7.91 0.29 10 8.89 0.21
7 62 8.83 0.25 10 9.61 0.31
8 58 9.70 0.23 11 10.75 0.40
9 62 10.64 0.38 9 11.92 0.42
10 58 11.96 0.33 10 12.63 0.17
11 61 13.06 0.33 10 13.47 0.28
12 59 14.17 0.26 10 14.45 0.27
13 61 15.31 0.40 10 15.06 0.19
14 59 16.85 0.42 10 16.54 0.53
15 60 18.23 0.41 11 17.71 0.33
16 61 19.81 0.51 9 18.78 0.50
17 60 22.23 0.66 10 19.87 0.20
18 59 24.13 0.67 10 20.98 0.56
19 64 26.63 0.73 10 22.64 0.24
20 56 29.73 1.19 10 23.15 0.19
21 61 33.06 0.75 10 24.08 0.28
22 59 36.66 1.35 10 25.22 0.35
23 61 41.40 1.50 10 26.65 0.64
24 59 46.16 1.51 10 28.90 0.81
25 60 52.06 1.67 10 31.80 0.75
26 60 58.26 1.98 11 33.44 0.29
27 60 65.31 2.02 9 35.13 0.98
28 60 74.26 2.83 10 37.80 0.61
29 60 85.03 3.52 10 39.70 0.48
30 61 98.13 4.05 10 42.84 1.26
31 59 111.37 4.05 10 49.67 2.32
32 38 128.44 6.56 10 55.97 1.63

10 70.66 9.21
Totaux 1898 330
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ANNEXE 5 (2/6)

Site de Paracou (domaine P_juv) : densité d’adultes dans un rayon de 50 m (dval)

Le groupe 0 rassemble les cellules ayant une valeur dval nulle.

DVAI Toute cellule Cellules non vides
Groupe Effectif Moyenne | Ecart-type Effectif Moyenne | Ecart-type

0 679 0.00 0.00 34 0.00 0.00
1 173 1.27 0.00 67 1.27 0.00
2 66 2.55 0.00 12 2.55 0.00
3 104 3.82 0.00 20 3.82 0.00
4 96 5.09 0.00 21 5.09 0.00
5 92 6.37 0.00 22 6.37 0.00
6 54 7.64 0.00 16 7.64 0.00
7 68 8.91 0.00 19 8.91 0.00
8 53 10.19 0.00 9 10.19 0.00
9 64 11.46 0.00 18 11.46 0.00
10 59 12.73 0.00 11 12.73 0.00
11 50 14.01 0.00 10 14.01 0.00
12 51 15.28 0.00 9 15.28 0.00
13 36 16.55 0.00 6 16.55 0.00
14 71 18.47 0.50 14 18.46 0.52
15 53 20.90 0.50 7 21.46 1.07
16 69 24.12 0.80 9 25.75 0.97
17 63 27.93 0.91 10 30.30 0.79
18 48 31.75 0.76 10 34.38 0.82
19 58 35.54 0.82 10 39.09 1.70
20 55 39.29 0.85 5 48.89 3.78
21 58 44.98 2.25

22 9 54.18 1.67

Totaux 2129 339
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ANNEXE 5 (3/6)

Site de Paracou (domaine P_juv) : surface terriere des adultes dans un rayon de 50 m (stval)

Le groupe 0 rassemble les cellules ayant une valeur stval nulle.

STVALI Toute cellule Cellules non vides
Groupe Effectif Moyenne | Ecart-type Effectif Moyenne | Ecart-type
0 679 0.00 0.73 34 0.00 0.00
1 75 0.17 0.41 21 0.17 0.06
2 55 0.34 0.30 53 0.39 0.02
3 78 0.40 0.26 6 0.49 0.05
4 32 0.47 0.30 13 0.58 0.01
5 60 0.58 0.29 10 0.62 0.01
6 61 0.65 0.25 7 0.67 0.05
7 59 0.84 0.23 13 0.84 0.05
8 62 0.98 0.38 7 0.93 0.03
9 58 1.17 0.33 10 1.05 0.05
10 60 1.34 0.33 10 1.23 0.03
11 60 1.56 0.26 10 1.34 0.03
12 60 1.75 0.40 10 1.50 0.08
13 60 1.91 0.42 10 1.66 0.05
14 60 2.08 0.41 10 1.78 0.03
15 60 2.30 0.51 10 1.87 0.03
16 60 2.55 0.66 10 1.98 0.04
17 60 2.82 0.67 10 2.11 0.03
18 60 3.07 0.73 10 2.28 0.08
19 60 3.35 1.19 10 2.54 0.08
20 60 3.62 0.75 10 2.77 0.07
21 60 3.97 1.35 10 3.12 0.17
22 60 4.41 1.50 10 3.57 0.10
23 60 4.86 1.51 10 3.81 0.08
24 60 5.56 1.67 10 4.23 0.24
25 10 6.52 1.98 10 4.95 0.33
26 5 6.16 0.28
Totaux 2129 339
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ANNEXE 5 (4/6)

Site des Nouragues (domaine N_juv) : distance au plus proche adulte (ppva)

PPVA Toute cellule Cellules non vides
Groupe Effectif Moyenne | Ecart-type Effectif Moyenne | Ecart-type
1 40 2.50 0.69 10 2.78 1.02
2 40 4.29 0.47 10 5.11 0.35
3 40 5.52 0.31 10 6.55 0.55
4 40 6.80 0.27 10 7.60 0.33
5 40 7.72 0.35 10 8.53 0.20
6 40 8.79 0.26 10 9.44 0.37
7 40 9.72 0.32 10 10.44 0.27
8 40 10.74 0.32 10 11.31 0.24
9 40 11.75 0.24 10 11.96 0.19
10 42 12.63 0.40 10 12.60 0.32
11 40 13.74 0.31 10 13.34 0.28
12 38 14.51 0.24 10 14.06 0.16
13 40 15.73 0.35 10 14.80 0.36
14 40 16.74 0.29 10 15.83 0.23
15 40 17.71 0.37 10 16.65 0.21
16 40 18.93 0.36 10 17.51 0.28
17 40 20.11 0.40 10 18.44 0.27
18 40 21.36 0.38 10 19.46 0.28
19 40 22.98 0.50 10 20.25 0.22
20 40 24.57 0.47 11 21.00 0.21
21 40 26.27 0.61 9 21.84 0.43
22 40 28.48 0.68 10 23.58 0.49
23 40 31.44 1.11 10 2491 0.52
24 40 35.07 1.07 10 26.48 0.39
25 40 39.80 1.83 10 28.19 0.56
26 40 46.23 1.79 10 30.35 1.13
27 40 53.62 2.70 10 34.52 1.27
28 40 62.34 2.83 10 45.33 6.32
29 40 72.86 3.57 4 66.94 11.18

30 40 87.22 5.44
31 13 103.92 4.03
Totaux 1213 284
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ANNEXE 5 (5/6)

Site des Nouragues (domaine N_juv) : densité des adultes dans un rayon de 50 m (dval)

Le groupe 0 rassemble les cellules ayant une valeur dval nulle.

DVAI Toute cellule Cellules non vides
Groupe Effectif Moyenne | Ecart-type Effectif Moyenne | Ecart-type

0 168 0.00 0.00 7 0.00 0.00
1 95 1.27 0.00 15 1.27 0.00
2 66 2.55 0.00 15 2.55 0.00
3 68 3.82 0.00 18 3.82 0.00
4 79 5.09 0.00 24 5.09 0.00
5 95 6.37 0.00 37 6.37 0.00
6 97 7.64 0.00 28 7.64 0.00
7 81 8.91 0.00 25 8.91 0.00
8 81 10.19 0.00 27 10.19 0.00
9 68 11.46 0.00 20 11.46 0.00
10 64 12.73 0.00 17 12.73 0.00
11 54 14.01 0.00 15 14.01 0.00
12 41 15.28 0.00 11 15.28 0.00
13 40 16.55 0.00 8 16.55 0.00
14 47 18.31 0.49 11 18.29 0.50
15 38 21.08 0.50 6 23.34 1.63
16 26 24.04 0.71

17 5 27.25 0.55

Totaux 1213 284
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ANNEXE 5 (6/6)

Site de Nouragues (domaine N _juv) : surface terricre des adultes dans un rayon de 50 m
(stval)

Le groupe 0 rassemble les cellules ayant une valeur stval nulle.

STVAI1 Toute cellule Cellules non vides
Groupe Effectif Moyenne | Ecart-type Effectif Moyenne | Ecart-type
0 168 0.00 0.00 7 0.00 0.00
1 65 0.08 0.02 12 0.07 0.02
2 17 0.17 0.02 11 0.32 0.10
3 38 0.31 0.06 11 0.42 0.00
4 41 0.43 0.02 6 0.47 0.03
5 39 0.56 0.04 10 0.56 0.03
6 41 0.67 0.03 10 0.68 0.04
7 43 0.80 0.06 10 0.87 0.04
8 36 0.93 0.02 10 0.97 0.03
9 40 1.01 0.02 10 1.04 0.03
10 40 1.10 0.03 10 1.11 0.02
11 40 1.24 0.04 10 1.22 0.05
12 40 1.35 0.03 10 1.31 0.02
13 40 1.52 0.05 10 1.41 0.05
14 40 1.63 0.03 10 1.53 0.04
15 40 1.76 0.04 10 1.61 0.02
16 40 1.93 0.05 10 1.68 0.03
17 40 2.12 0.07 10 1.77 0.02
18 40 2.35 0.09 10 1.85 0.02
19 40 2.66 0.10 10 1.95 0.04
20 41 2.99 0.06 11 2.10 0.06
21 39 3.25 0.13 9 2.22 0.02
22 40 3.71 0.15 10 2.30 0.06
23 40 4.22 0.18 10 2.52 0.07
24 40 491 0.25 10 2.70 0.07
25 41 5.86 0.36 10 3.02 0.07
26 39 7.24 0.46 10 3.33 0.16
27 5 9.12 0.42 10 4.26 0.32

7 5.94 0.99
Totaux 1213 284
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ANNEXE 6

Inventaire de jeunes individus autour d’arbres isolés.
Taux d’échantillonnage des classes de distance et facteurs de correction des effectifs.

Taux d’échantillonnage par classe de distance.

Paracou arbre 8 Paracou arbre 12 Nouragues
Classes de - -
distance Semis et Juvéniles Semis et Juvéniles | Plateau V | Balenfois
plantule plantule
0-5 100.0 100 100.0 100.0 60.6 100.0
5-10 100.0 100 94.2 100.0 60.2 100.0
10-15 100.0 100 73.1 99.6 65.9 100.0
15-20 100.0 100 65.6 99.5 65.9 96.0
20 - 25 95.2 100 72.2 99.5 61.2 79.9
25-30 80.9 100 71.5 96.1 49 72.9
30 -35 69.1 100 44 .8 79.6 46.2 67.2
35-40 53.4 100 28.4 72.9 423 52.1
40 - 45 47.6 100 18.7 69.0 37 46.6
45 -50 42.8 100 13.1 62.8 27.5 43.8
50 -55 100 55.1 232 41.7
55-60 100 51.6 23 40.1
60 - 65 100 49.2 22.5 38.8
65-170 91.0 47.3 21.8 37.6
70 -75 85.2 45.7 21 36.7
75 - 80 81.3 44 .4 20.2 359
80 - 85 78.7 433 17.3 35.2
85-90 76.0 42.1 16.5 34.6
90 - 95 73.6 40.0 14.2 34.1
95-100 71.5 38.1 114 33.6
100 - 105 69.6 36.5 33.1
105-110 68.1 352 30.6
110 -115 66.8 34.1 234
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Facteur de correction des effectifs par classe de distance

Paracou arbre 8 Paracou arbre 12 Nouragues
Classes de - -
distance Semis et Juvéniles Semis et Juvéniles | Plateau V | Balenfois
plantule plantule
0-5 1.00 1.00 1.00 1.00 1.65 1.00
5-10 1.00 1.00 1.06 1.00 1.66 1.00
10-15 1.00 1.00 1.37 1.00 1.52 1.00
15-20 1.00 1.00 1.52 1.01 1.52 1.04
20 - 25 1.05 1.00 1.39 1.01 1.63 1.25
25-30 1.24 1.00 1.40 1.04 2.04 1.37
30 - 35 1.45 1.00 2.23 1.26 2.16 1.49
35-40 1.87 1.00 3.52 1.37 2.36 1.92
40 - 45 2.10 1.00 5.35 1.45 2.70 2.15
45 -50 2.34 1.00 7.63 1.59 3.64 2.28
50-55 1.00 1.81 431 2.40
55-60 1.00 1.94 435 2.49
60 - 65 1.00 2.03 4.44 2.58
65-70 1.10 2.11 4.59 2.66
70 - 75 1.17 2.19 4.76 2.72
75 -80 1.23 2.25 4.95 2.79
80 -85 1.27 2.31 5.78 2.84
85-90 1.32 2.38 6.06 2.89
90 - 95 1.36 2.50 7.04 2.93
95 -100 1.40 2.62 8.77 2.98
100 - 105 1.44 2.74 3.02
105-110 1.47 2.84 3.27
110-115 1.50 2.93 4.27
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ANNEXE 7

Carte des zones « fictives » de I’inventaire des juvéniles autour des arbres isolé de Paracou. a)
localisation sur le domaine P_juv, b) carte.

N Légende
4 o Adultes
a Juvéniles
/\/ Limites de la parcelle 16
%O Metres [ ] Couronne 45-50 m
[ | Basfonds et pinotiéres (polygones)
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ANNEXE 8

Effectifs d’arbres morts et d’arbres vivants (dhp > 10 cm) dans les carrés de la zone
d’inventaire des Nouragues. *Le carré P10 n’a été inventorié¢ qu’a moitié. La Figure VIIL.2-c
présente la cartographie des arbres morts et vivants du site.

N° Carré Total Morts Vivant Total %Mort % Vivant
N13 1 12 13 8 92
012 1 8 9 11 89
K12 2 13 15 13 87
N12 2 15 17 12 88
K10 3 4 7 43 57
K11 5 7 12 42 58
O11 5 15 20 25 75
P10* 8 13 21 38 62
010 9 14 23 39 61
L11 11 10 21 52 48
Mil1 11 18 29 38 62
MI12 11 10 21 52 48
N1l 11 10 21 52 48
L12 12 27 39 31 69
N10 13 9 22 59 41
MI10 17 11 28 61 39
L10 25 11 36 69 31
Total 150 218 368 41 59
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ANNEXE 9

Comparaison des répartitions du Wacapou et du Gonfolo rose (Qualea rosea) sur les parcelles
en forét naturelle du site de Paracou. a) Effectif des deux espéces sur les parcelles. b) et c)
Répartition des deux especes sur les parcelles 1 et 16 respectivement. Cercles blancs :
Wacapou, cercles noirs : Gonfolo rose. D’apres Collinet (1997).

i o -Wacapou

400 O 'Gonfolo rose
300
Nombre |
d’indiViduS 200 -
100
0 |

1 6 11 16
@ Parcelles du site de Paracou @
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RESUME

De nombreux arbres de foréts tropicales présentent des répartitions spatiales agrégées dont le
déterminisme et la dynamique soulévent de multiples questions touchant le fonctionnement
global de ces écosystémes.

Le Wacapou (Vouacapoua americana Aublet), espece climacique de forét tropicale humide
de Guyane, présente une répartition spatiale agrégée complexe. L’¢étude de la dynamique
spatiale de l'espece a été¢ abordée au niveau populationnel, sur trois sites en forét naturelle et
pour des échelles allant jusqu'a 1 km. Les relations spatiales entre les individus a différents
stades du cycle de vie ont été analysées au moyen de méthodes basées sur les processus
ponctuels, notamment la méthode de Ripley et ses dérivées.

Les résultats obtenus ont permis de mettre en évidence une inhibition de la régénération pour
de fortes densités d’adultes. La dissémination de I’espece s'effectuant a courte distance, le
recrutement est limité aux bordures des agrégats qui apparaissent comme une juxtaposition de
pseudo-cohortes. Des disséminations rares a longues distances, permettant la mise en place de
nouveaux agrégats, occupent aussi une place importante dans la stratégie de colonisation de
I’espece.

TITLE

Spatial dynamics of Voucapoua americana (Caesalpinaceae) a tropical tree species with an
aggregative distribution pattern

ABSTRACT

Many tropical tree species have aggregative spatial patterns. Understanding the origins and
dynamics of these patterns is crucial to explain the functioning of tropical rain forests.
Vouacapoua americana (Caesalpiniaceae) is a typical climax tree species in the tropical rain
forest of French Guiana. The spatial pattern of V. americana is aggregative and complex. In
this thesis, I examine the spatial patterns in populations of V. americana at spatial scales up to
1km, in three primary forest sites. I use analytical methods based on the point processes to
investigate spatial relationships between individuals at several life history stages.

High densities of adult trees appear to inhibit the species’ regeneration. Seeds are dispersed
mainly at short distances, and therefore recruitment is limited to aggregate borders. Tree
groups thus appear as juxtaposed pseudo-cohorts. Large-scale dispersal events are rare but
allow for the development of new aggregates and are thus a critical component of the species’
colonization strategy.
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