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Abstract — Contribution of a multispecies demographic model to the study of
diversity/dynamic relations in a tropical forest in French Guiana. In previous research, spe-
cies groups based on demographic behavior have been built using the data of the CIRAD
research station in Paracou, French Guiana. These groups have been used to build a multispecies
demographic matrix model in order to simulate the stand behavior. These results are summarized
here. We also present further thoughts on two topics. First, we discuss the functional meaning of
these groups: what is the role of the different groups in the structuration and in the dynamics of
the forest and what is their validity when compared with the data provided by another study site
(BAFOG research plots in French Guiana located on a different substrate)? Second, the behavior
of the multispecies model is assessed by comparison with some of the main forest dynamic hypo-
theses: (i) stability and resilience of the simulated stand and (ii) accordance with the hypothesis
of a linkage between the rate of natural disturbances and the species diversity. (© Inra/Elsevier,
Paris.)

tropical forest / modelling / dynamics / diversity

Résumé — Au cours de précédents travaux, des groupes d’espéces démographiquement homo-
genes ont ét€ constitués a partir du dispositif de recherche du Cirad a Paracou en Guyane fran-
gaise. Ces groupes ont été ensuite utilisés au sein d’un modele démographique pour rendre
compte de la dynamique d’une forét tropicale humide. Ces résultats sont rappelés bri¢vement.
Nous proposons ici une réflexion sur deux aspects complémentaires. Nous nous interrogeons
dans un premier temps sur la signification fonctionnelle de ces groupes (quel est le role des diffé-
rents groupes dans la structuration et la dynamique de la forét) et surtout sur leur robustesse face
4 des données issues d’un autre dispositif de recherche (celui du Bafog situé également en
Guyane sur un substrat différent). Dans un second temps, la validité du modele plurispécifique
est évaluée par rapport aux hypotheses classiques de dynamique de peuplement : (i) le peuple-
ment simulé est-il stable et résilient, (i) le comportement du modele rend-il compte de I'impact
des perturbations naturelles sur le niveau de diversité spécifique ? (© Inra/Elsevier, Paris.)

forét tropicale / modélisation / dynamique / diversité
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1. INTRODUCTION

La mise au point d’itinéraires sylvi-
coles pour une production durable de bois
d’ceuvre & partir d’une forét tropicale
humide inéquienne et mélangée est un
enjeu majeur de la recherche forestiere
tropicale aujourd’hui (Conférence de Rio,
1992). Les expérimentations actuelles
sont basées sur le suivi de la réaction de
peuplements adultes a différents types
d’exploitation et d’éclaircie [8, 15].
L’analyse des observations se heurte tou-
tefois a plusieurs difficultés lies : (i) a la
complexité des processus en jeu [41], (ii)
au besoin de simulation de la dynamique
sur le long terme et (iii) a la grande diver-
sité floristique (voir par exemple [40]).

Dans ce contexte, le regroupement
d’espéces et la modélisation mathéma-
tique ou informatique de la dynamique
forestiere sont des outils particuliérement
utiles et adaptés [28, 49]. Le regroupe-
ment d’espéces permet de simplifier la
diversité tout en gardant une représenta-
tion fideéle des principaux mécanismes de
succession en jeu. La modélisation per-
met de synthétiser les données dispo-
nibles, de simuler la dynamique dans le
temps et de susciter des discussions entre
gestionnaires et chercheurs pour valider
ou infirmer les hypothéses de fonctionne-
ment.

La modélisation en écologie a aussi
ses contraintes car elle nécessite d’avoir
des données suffisantes et de simplifier
souvent fortement la réalité [33]. Le dis-
positif de Paracou en Guyane [36] fournit
des données abondantes et détaillées sur
une période de temps assez longue pour
se préter A un travail de modélisation. A
I’aide de ces données, nous avons choisi
de rendre compte de la dynamique d’un
peuplement forestier par I’emploi simul-
tané des deux procédés : regroupement
d’especes et modélisation démographique
[17-19]. Nous rappellerons dans un pre-

mier temps les principaux résultats de ces
travaux.

Ce couplage nous a offert aussi 1’occa-
sion de contribuer a la réflexion engagée
lors du Séminaire «Biodiversité et fonc-
tionnement des écosystémes» a I'Ecole
normale supérieure [13] et nous présen-
tons ici quelques réflexions prolongeant
ces résultats. La premiére réflexion porte
sur la signification écologique des
groupes d’espeéces obtenus et surtout sur
leur validité en dehors du site utilisé pour
leur construction. La seconde réflexion
vise & confronter le modele aux hypo-
theses classiques touchant aux relations
entre diversité spécifique et dynamique
des peuplements. On montrera en particu-
lier ’apport d’une modélisation plurispé-
cifique pour mieux interpréter les notions
de stabilité, de résilience et d’impact des
perturbations sur la diversité en forét tro-
picale.

2. MATERIEL ET METHODES

2.1. Dispositifs de recherche

En 1984, douze parcelles carrées de 6,25
ha ont été délimitées a Paracou dans une forét
primaire sempervirente prés de Kourou en
Guyane frangaise (5°15'N ; 52°55'0). Le cli-
mat est de type équatorial avec des précipita-
tions moyennes de 3 159 mm et une tempéra-
ture moyenne annuelle de 26 °C. Les sols,
ferralitiques pauvres, reposent essentiellement
sur des schistes du Bonidoro datant du
Précambrien. Le relief se présente sous forme
de petites collines.

Quatre traitements sylvicoles ont été appli-
qués selon un dispositif en bloc complet [36,
44] -

— trois parcelles sont restées intactes (par-
celles témoins) ;

— trois parcelles ont subi une exploitation
du bois d’ceuvre en 1986 ;

— trois parcelles ont subi une exploitation
du bois d’ceuvre puis une éclaircie par dévita-
lisation en 1987 ;
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— enfin les trois dernigres parcelles ont fait
I’objet d’une exploitation du bois d’ceuvre et
du bois énergie suivie d’une éclaircie.

Le dispositif offre ainsi une gamme assez
étendue de perturbations des peuplements par
exploitation et éclaircie. L’intensité totale de
prélévement varie en effet entre 12 et 57 % de
la surface terriere initiale.

Le positionnement des arbres, la mesure
annuelle de la circonférence et la notation de
la mortalité et du recrutement de nouvelles
tiges, au dessus du diametre de 10 cm a hau-
teur de référence (dhp), sont assurés depuis
1984.

Le dispositif de Paracou est un complé-
ment de celui mis en place en 1954 par le
Service du Bafog prés de Saint Laurent du
Maroni [23]. Le dispositif du Bafog est situé
sur des sables blancs de la Série Détritique de
Base dans des conditions plus favorables au
développement de la forét. Il est composé de
quatre placeaux de 4 ha chacun ; nous retien-
drons en particulier le placeau IV présentant
des conditions de faible perturbation et dont
les arbres, parfaitement déterminés sur le plan
botanique, ont été suivis en croissance entre
1954 et 1993.

On dispose donc de mesures de la dyna-
mique de peuplements dans des conditions
variées de perturbation. Cette situation fait de
la Guyane un site privilégié d’observation et
d’expérimentation écologique dans un milieu
aussi difficile a étudier que la forét tropicale
humide.

2.2. Le modele

Nous rappelons ici rapidement le principe
du modele construit a Paracou. Il s’agit d’un
modele de dynamique de population clas-
sique, dans la lignée de ceux de Usher [48],
Buongiorno et Michie [6], Houllier [27],
Buongiorno et al. [7]. L’une des originalités
de ce modele est 'utilisation de groupes
d’especes pour mieux rendre compte de la
dynamique du peuplement. 11 s’appuie sur les
parametres démographiques que sont la crois-
sance et la mortalité des arbres, regroupés en &
classes de diamétre (indicées par i = 1,..., k) et
m groupes d’espéces (indicés pare = 1,..., m).

Ce modéle, dans le cas le plus général de
plusieurs especes et d’un recrutement présen-
tant une composante stochastique, s’écrit sous
la forme :

Ny =P X -M®) (N, - H) +e(r)

ou

N, est le vecteur d’état au temps t, c’est-a-
dire le vecteur des effectifs d’arbres par
classes de diametre et groupe d’especes,

H, est le vecteur de prélevement par
exploitation et éclaircie au temps ¢,

P(r) est la matrice des probabilités de pas-

sage, P(C)ij,v entre les temps ¢ et r+1,

M(7) est la matrice des probabilités de
mort, m©); ., entre les temps f et t+1,

e(r) est le vecteur des effectifs recrutés,
el);,, entre les temps ¢ et t+1 avec e©} | qui
suit une loi de Poisson et e®; = 0 pour i > 1
(21]

I est la matrice identité.

Les hypotheses sous-jacentes sont :

— la stabilité du climat et des autres para-
meétres de I’environnement ;

— I’absence d’effet des perturbations sur les
autres éléments de la dynamique de I’écosys-
teme (dynamique des populations d’animaux
disséminateurs par exemple) ;

— la dynamique est densité-dépendante
c’est-a-dire que les probabilités de passage, de
mortalité et le recrutement entre les temps ¢ et
t+] dépendent de I’état du peuplement au
temps t,

— les groupes d’espeéces sont réciproques
dans le sens ou I’effet du groupe A sur le
groupe B est identique a celui de B sur A
(notion de réciprocité de Fowler [22]). Leur
dynamique est dépendante de 1'état du peuple-
ment total.

On trouvera dans Favrichon [18, 19] les
détails de calibration et validation du modg¢le.

2.3. Construction des groupes
fonctionnels d’espéces

La notion de groupe d’especes tient depuis
longtemps une place centrale en écologie.
C’est un compromis entre :
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— la description exhaustive de toutes les
especes, approche privilégiée par le naturaliste
qui est plus intéressé par les particularités {38]
et qui considere souvent toute simplification
comme naive ou fausse. La botanique est déja
en elle-mé&me une classification mais elle
repose sur des critéres morphologiques et non
fonctionnels, d’ol ses limites pour décrire le
fonctionnement des systemes [9] ;

— la description d’un peuplement moyen ,
approche souvent retenue dans les modeles
forestiers.

Tout regroupement suppose deux préa-
lables : (i) vis-a-vis de quel(s) critére(s)
construit-on les groupes et (ii) quelle est la
définition du niveau acceptable de similarité
entre deux especes. La plupart des études sur
les groupes n'utilisent pas de méthodes quanti-
tatives et se basent plutdt sur la taxonomie et
I’intuition [45]. Ce sont des approches a priori
et les groupes ont alors des limites floues : les
frontiéres entre groupes sont intrinséquement
subjectives. Nous avons utilisé une approche a
posteriori avec des méthodes quantitatives qui
permettent dans certains cas d’étre plus objec-
tif dans la définition des limites. Ces
méthodes, nombreuses, sont celles de la clas-
sification automatique et du modele linéaire
multivariable (analyse en composantes princi-
pales, analyse factorielle des correspon-
dances,...) mais elles ont toutes une part
d’arbitraire et c’est le chercheur qui fixe les
limites des classes [1, 34, 53].

Dans notre cas, nous avons construit les
groupes de telle sorte qu’ils soient robustes
par rapport a leur utilisation dans le modele.
Deux analyses ont été menées en parallele :

— une analyse factorielle des correspon-
dances sur un tableau de 122 taxons décrits
par leur structure diamétrique ;

— une analyse en composantes principales,
suivie d’une classification par la méthode dite
des nuées dynamiques, sur le tableau des
taxons décrits par les 17 variables suivantes :
diametre moyen, accroissements par classes
de diametre en parcelles témoins et en par-
celles traitées (sept classes de diametre), taux
de recrutement en parcelles témoins et en par-
celles traitées.

3. RESULTATS ET DISCUSSION

3.1. Groupes d’especes
ou continuum ?

On rappelle dans un premier temps le
résultat central de la classification dont
les détails sont donnés dans Favrichon
[17]. La figure I représente la projection
des especes sur les deux premiers axes de
I’ACP.

La part de la variance totale expliquée
est de 42 %. L’axe | représente un gra-
dient de dimenston potentielle ; I’axe 2
un gradient de vitesse de croissance. Les
especes se distribuent selon un continuum
de comportement déja souligné par
d’autres auteurs [5, 46]. Les références
consultées concernant les types de com-
portement des espéces ligneuses tropi-
cales vis-a-vis de la lumiere font appa-
raitre souvent cinqg groupes entre les
extrémes que sont les especes pionnieres
et les espéces sciaphiles. Les écologistes
forestiers ont en effet depuis longtemps
fait leur la remarque de Peters [38] : eco-
logy requires generalizations in order to
make progress. Nous renvoyons en parti-
culier aux définitions historiques des
especes pionniéres / non pionnieres
détaillées par Swaine et Whitmore [46]
ou Whitmore [51]. L utilisation de la
méthode de classification automatique
dite des nuées dynamiques nous a donc
permis de construire, au sein de ce conti-
nuum, cing groupes ou formes fortes . La
liste de ces especes est donnée dans
Favrichon [17].

Plusieurs questions doivent étre posées
autour de cette analyse.

Quelle est la signification écologique
des groupes ?

Les groupes construits sont des
groupes d’espéces «démographiquement
homogeénes». Ils ne sont donc pas a pro-
prement parler des «guildes» au sens de
Root (1967, cité par [45]) définies
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comme étant des «ensembles d’espéces
qui exploitent le méme type de ressource
d’une manieére similaire», ni des
« groupes fonctionnels» dont le sens
donné par Cummins est trés proche de
celui des guildes (1974, cité par [5]). Ces
deux notions ont été développées surtout
pour des espéces animales et Wilson
(1989, in [45]) a souligné la difficulté de
définir des guildes, au sens premier du
terme, dans les communautés végétales.

Dans notre cas, la ressource principale
étudiée indirectement a travers les
variables de classification est la lumiere.
Pour Wilson [52] des groupes d’especes
végétales peuvent en effet étre basés sur
la stratification verticale et, dans ce cas,
des ressources comme la lumiére et
I’espace sont implicites dans la structura-
tion. Les modalités d’utilisation de la
lumiére sont la vitesse de croissance et la
dimension potentielle. La vitesse de
croissance traduit le taux d’acquisition de
la ressource par rapport aux autres
especes c’est-a-dire la compétitivité [25].
La dimension potentielle quant a elle
indique la possibilit€ qu’a une espece de
dominer dans la structure verticale du
peuplement. La lumiére utilisée dans les
stades sub-adultes a adultes, telle qu’étu-
diée ici, n'est toutefois qu'une des res-
sources qui concourent au fonctionne-
ment de I’écosystéeme. Cette approche
rejoint donc indirectement et partielle-
ment 1’écologie fonctionnelle, qui
s’attache a la mesure simultanée de
caractéristiques sur un grand nombre
d’espéces et au regroupement des especes
semblables [30].

Nous avons essayé de donner plus de
généralité a ces groupes, permettant ainsi
leur interprétation écologique, a travers la
comparaison avec d’autres données bio-
logiques (tableau I). Cette comparaison
nous a permis d’interpréter les groupes
comme correspondants aux tempéraments
«sciaphile de sous-bois» (1), «sciaphile
de la volite» (2), «émergent semi-tolé-

rant» (3), «héliophile de la volite» (4) et
«héliophile de strate inférieure» (5). On
peut remarquer que les groupes corres-
pondants & des niches écologiques a
fortes contraintes ont un nombre
d’especes plus réduit. La richesse spéci-
fique intragroupe serait ainsi, peut-étre,
significative d’une plus ou moins forte
pression de sélection.

D’autres auteurs ont travaillé sur le
regroupement d’especes a partir du méme
dispositif mais avec des criteres différents
[4, 14, 26, 37]. 1l en ressort tout d’abord
une relative cohérence des cinq groupes
obtenus avec ceux proposés selon des
approches différentes. Le terme «rela-
tive» doit étre interprété selon la
remarque de Barbault [3] : «plus nom-
breuses sont les dimensions de la niche,
plus faible est le risque de recouvrement
[entre especes]...» et donc plus nom-
breux seront les groupes homogenes. De
toute évidence les cinq groupes proposés
peuvent étre subdivisés si d’autres
variables sont prises en compte et le
nombre d’especes étudiées influe aussi
sur les résultats de la classification.

Un point nous semble plus important a
éclaircir. C’est celui relatif a la validation
de ces groupes dans d’autres sites. La
question est de savoir si un méme
ensemble d’espéces, analysées selon les
mémes méthodes et les mémes criteres,
seront regroupées de fagon identique a
partir d’observations provenant de deux
dispositifs différents.

Un essai a été réalisé en comparant des
espéces communes aux dispositifs de
Paracou d’une part et du Bafog d’autre
part selon certains criteres. Les trente
especes choisies sont comparées a I’aide
des deux variables reconnues comme fon-
damentales dans la discrimination des
cing groupes a Paracou : (i) ’accroisse-
ment moyen sur le diameétre et (ii) le dia-
metre moyen. Ces variables, et en parti-
culier la croissance, sont dépendantes des
conditions de station. On présente sur la
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Tableau I. Quelques caractéristiques biologiques des groupes d’espéces

Groupe 1 2
Tempérament / lumiere  Tolérant  Tolérant
dimension potentielle sous-bois volite
Nombre d'especes. 42 36
Nb ind. /ha 213 248
Diameétre moyen 17 cm 26
Recrutement 0.65 % 0.60
Accroissement 0.08 cm/an 0.13
Accroissement
parcelles traitées 0.16 cm/an 0.24
Dissémination 78 % 71 %
endozoo.  endozoo.
Taille graines 60 % 86 %
grosses grosses
Densité bois 0.82 0.87
(6=0.16) (c=0.16)
Str. dia. L redressé  exp. <0
Type d’installation
des plantules
(d’apres Riera) plantule plantule

figure 2 les valeurs de I’accroissement
moyen et du diameétre moyen pour
chaque espece dans les deux dispositifs.

Pour ces deux variables, les espeéces
sont significativement classées dans le
méme ordre (test de Spearman sur les
rangs significatif au seuil de 1 % avec
une corrélation de 0.64 pour le diametre
moyen et de 0.55 pour la croissance
moyenne). Il est probable que les groupes
que 1’on pourrait faire dans ces deux dis-
positifs & partir de ces variables seraient
voisins mais un travail complémentaire

3 4 5

Semi-tolérant  Héliophile =~ Héliophile

émergent volite  strate inférieure
18 15 11
96 39 12
38 28 19
0.64 1.24 1.97
0.24 0.27 0.24
0.41 0.53 0.50
23 % 30 % 89 %
anémoch. anémoch. endozoo.
81 % 67 % petite 82 % petite
grosses a moyenne i moyenne
0.83 0.60 0.58
(6=0.09) (6=0.12) (6=0.03)
U irréguliere L redressé
mixte semnis semis

devrait étre poursuivi. Cette validation est
importante car, si les groupes restent
stables dans plusieurs sites, le modele
construit est alors potentiellement généra-
lisable apres une nouvelle calibration.

3.2. Utilisation des groupes
dans la simulation

Nous rappelons dans un premier temps
les principaux résultats de simulation
obtenus avec le modele démographique
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plurispécifique [19]. La figure 3 montre
I’évolution de 1’effectif par groupes
d’especes en fonction du temps.

La partie droite, au-dela de t = 600,
correspond & une forét non perturbée arti-
ficiellement. On observe la stabilité glo-
bale (constance des effectifs par groupes)
avec de petites fluctuations aléatoires,
prises en compte dans le terme de recru-

V. Favrichon

tement. La stabilité est toutefois un
concept confortable qui ne peut étre
mesuré [31]. 11 peut &tre seulement évalué
par ses résultats : persistance d’une
espece, abondance constante de diffé-
rentes especes... Elle dépend en outre de
I’échelle d’observation comme le souli-
gnent Chesson et Huntly [12].

70 - Diamétre moyen par espéce (cm)

60 + .

50 +
g * e
g 07 . .
& L .

30+ . et @ e +2P .

R .
20! o *% % .
10 t t + t —
15 25 35 45 55 65
Bafog

07 - Accroissement individuel moyen (¢cm/an) .

0.6 +

05 + *
a +
§ 04
- i ¢ .
= ®e e .

L XY o @
02+
; 'Y ‘0 N g
.
0.1+
T ¢ .
0 L ; ' : ; . : .
0 0.1 0.2 0.3 04 0.5 0.6 0.7
Bafog

Figure 2. Comparaison de caractéristiques spécifiques sur deux sites guyanais : Paracou et pla-
ceau IV du BAFOG : en haut : comparaison des diametres moyens par espece ; en bas : compa-

raison des accroissements individuels par espece.
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D’autre part, ce peuplement est rési-
lient, c’est-a-dire capable de retourner
dans son état initial aprés une perturba-
tion. C’est ce que montre la partie gauche
de la courbe qui simule I’effet d’une per-
turbation sylvicole forte a + = 200. On
observe successivement : (i) une diminu-
tion des effectifs liée aux dégats immé-
diats d’exploitation, diminution forte
pour les espeéces sciaphiles abondantes
dans le peuplement, puis (ii) un retour a
la situation initiale selon différentes
modalités. Pour les espéces sciaphiles, le
retour est progressif et lent. Pour les
especes héliophiles, les effectifs augmen-
tent rapidement voire brutalement puis
reviennent, apres seulement 50 a 60 dans
le cas des pionnigres, vers les valeurs ini-
tiales.

En terme de densité et de surface ter-
riere totales, le temps de retour a I’état

initial est de I’ordre de 80 ans. L’utilisa-
tion du modele plurispécifique montre
donc les dangers d’une approche globale
indifférenciée au niveau du peuplement
car la composition floristique initiale nest
retrouvée qu’aprés un temps beaucoup
plus long. Ces observations ont €té vali-
dées par une approche quantitative [18]
mais surtout par des observations qualita-
tives de différentes sources. Citons les
observation récentes de Charles-
Dominique et al. [11] qui indiquent que
la forét garde longtemps, et en tout cas
plusieurs centaines d’années, les traces
(en physionomie et en composition floris-
tique) d’une perturbation majeure passée.

Il nous a paru intéressant de tester en
complément le comportement du modele
face a I'hypothese classique d’équilibre
dynamique citée, entre autres, par Huston

[29] et reprise par Ashton [2] en forét tro-

300 ~‘>

250 +

50 + 4
5
0 et ——————————+——+ —t
0 100 200 300 400 600 700 800 900 1000

temps (*2 ans)

Figure 3. Evolution des effectifs par groupe d'espaces apres exploitation et éclaircie (en abscisse,
une unité de temps correspond & 2 années) (d'apres Favrichon, 1997).
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picale. Selon cette hypothese, la diversité
spécifique serait maintenue par des
réductions périodiques des populations
liées a des perturbations conduisant a des
modifications des conditions de compé-
tition. La fréquence et 1’intensité
moyennes de ces réductions sont suppo-

sées stables au cours du temps et asso-
ciées a un certain niveau de diversité.
A une échelle spatiale donnée, toute
modification du niveau de perturbation
entrafnerait une modification de la diver-
sité. Ainsi des observations ont été faites
dans ce sens par Riéra [42] au sein de
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Figure 4. Evolution de la fréquence des groupes d'especes pour deux valeurs du taux annuel de
mortalité : a : taux annuel de mortalité naturelle de 0.5%, b : taux annuel de mortalité naturelle de
2% (en abscisse une unité de temps correspond a 2 années).
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chablis d’ages variés. Phillips et al. [39]
affirment méme que la diversité spéci-
fique, en I’absence de perturbations
majeures, est liée a la dynamique de la
forét, dynamique résumée par la
moyenne des taux de mortalité et de
recrutement.

Dans notre cas, le principal facteur de
perturbation est la mortalité naturelle des
arbres, quantifiée par un taux annuel de
mortalité, voisin de 1 % a Paracou. Dans
ce contexte, la diversité reste a peu pres
constante dans le temps (figure 3). Nous
avons simulé des modifications de la

0.8 -

(
0.75 +
07 +

0.65 ¢+

Indice de Simpson

0.6 +

taux mortalité

Abondance espéces pionnidres

taux mortalité

Figure 5. Evolution de I'indice de diversité et de l'abondance des espeéces pionnieres en fonction
du taux annuel de mortalité naturelle (en %) : a : variation de l'indice de Simpson, b : variation du

taux d'especes pionnieres (en %).
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valeur du taux de mortalité traduisant
ainsi une variation de I’intensité des per-
turbations. On observe qu’a une diminu-
tion de la mortalité (figure 4a) corres-
pond une diminution de 1’abondance des
especes héliophiles et pionnigres
(groupes 4 et 5) et une augmentation des
especes sciaphiles (groupes 1 et 2). Le
phénomene inverse se produit dans le cas
ol la mortalité augmente (figure 4b).

L’interprétation du modele nous
indique que les régulations du recrute-
ment et des probabilités de passage sont
plus fortes pour les groupes plus hélio-
philes. Ces groupes sont donc plus sen-
sibles a I’ouverture du couvert. En termes
biologiques, cela traduit la plus grande
compétitivité de ces espéces qui coloni-
sent rapidement les trouées.

Ces résultats vont dans le sens d’une
augmentation de la diversité pour une
augmentation du taux de perturbations.
L’hypotheése de Huston prévoit toutefois
que ce comportement est valable jusqu’a
un certain seuil de perturbations. Nous
avons donc tracé la courbe de variation
d’un indice de diversité en fonction du
taux de mortalité naturelle (figure S5a).
Nous avons retenu, a la suite des travaux
de Lande [32], I’indice de Simpson qui
est non biaisé, de plus petite erreur stan-
dard et moins sensible aux variations
d’effectifs.

On observe une courbe en cloche avec
un maximum de diversité pour un taux de
mortalité d’environ 3 %. Cette forme de
courbe est conforme a celle donnée par
exemple par Tilman [47] : si les perturba-
tions sont trop fortes, la variabilité des
niches écologiques se réduit et les condi-
tions d’environnement deviennent plus
contraignantes, entrainant une perte de
diversité.

Cette relation amene naturellement a
se poser la question de 1’utilisation des
groupes comme indicateurs biologiques,
avancée par Root [43]. L"hypothése sous-
jacente est que les espéces au sein d’un

méme groupe réagissent de la méme
facon. Ainsi, la densité d’espéces pion-
ni¢res pourrait étre, dans une certaine
gamme de perturbations, un indicateur de
biodiversité. On peut en voir comme
exemple la place des pionniers par rap-
port a I'intensité des perturbations dans le
cas des foréts néotropicales de la ZF2 a
Manaus, Brésil, et de Paracou [20]. De
fagon plus précise, Prévost et Sabatier
[40] ont observé en Guyane, aux échelles
locale et régionale, que la diversité du
peuplement augmente puis se stabilise
quand la densité des espéces héliophiles
augmente. Nous avons utilisé le modele
démographique pour estimer la place des
espéces pionnieres en fonction du taux de
mortalité (figure 5b).

On observe une augmentation continue
de la fréquence relative des espeéces pion-
niéres pour une augmentation du taux de
mortalité. La comparaison des figures 5a
et 5b indique alors que, dans une certaine
gamme de perturbations, la fréquence des
especes pionnieres est un indicateur de la
diversité.

4. CONCLUSION

Sur le plan de I’écologie, la forét tropi-
cale est un bon exemple d’écosysteme ou
I’hétérogénéité structurale est liée a (ou
explique ?) la diversité floristique [35].
Beaucoup d’especes peu spécialisées
codominent dans un milieu avec peu de
ressources et le principe d’exclusion com-
pétitive ne s’applique pas car il y a des
perturbations naturelles récurrentes. Ces
perturbations maintiennent le systéme
dans un état d’équilibre dynamique [3].

Au souci de connaitre le «caractére
opératoire du concept de groupes fonc-
tionnels» pour la modélisation de la
dynamique foresti¢re en zone tropicale et
pour la simulation de I"'impact d’une per-
turbation anthropique, on peut répondre
par I'affirmative. Un modele démogra-
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phique basé sur cinq groupes d’especes
permet de simuler de facon satisfaisante
la stabilité dynamique d’une forét non
perturbée. Il rend compte également des
hypothéses relatives a la relation diver-
sit¢/dynamique. En outre, I’effet des per-
turbations anthropiques peut étre simulé
et le modele fournit des résultats compa-
tibles avec les connaissances actuelles : il
quantifie le temps de retour, trés lent en
ce qui concerne la composition floris-
tique, vers 1’état d’équilibre initial.

Le regroupement des especes et |’ utili-
sation du modele présentent toutefois des
limites. Ainsi, le phénomene de redon-
dance entre especes, qui assurerait entre
autres une optimisation de I’utilisation
des ressources [50], n'est pas abordé. Un
autre danger, qui nest également pas pris
en compte, est la possible disparition
d’especes rares. Les deux théories oppo-
sées dites «du rivet» (chaque espéce est
fondamentale) et de la «redondance» (on
peut se contenter de garder une seule
espéce représentative de chaque groupe
fonctionnel) [9] ne peuvent pas étre tes-
tées, ni par le modeéle, ni par des expéri-
mentations telles que celles décrites dans
Wilson et Roxburgh [53]. Or il est pro-
bable que la diversité est une assurance
d’évolution, d’adaptation et donc de sur-
vie de la communauté {5, 24]. Terminons
enfin en rappelant que des travaux com-
plémentaires sont nécessaires pour infir-
mer ou confirmer les hypotheses de base
du modele. Parmi celles-ci, la stabilité du
climat a long terme pourrait étre remise
en cause [11]. De méme, I'impact des
perturbations sur les populations ani-
males pourrait remettre en cause 1’hypo-
these de permanence des conditions de
régénération dans un milieu ou les coévo-
lutions plantes-animaux semblent fonda-
mentales [10].
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