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RESUME

Une typologie des unités de la mosaique forestitre (quadrats de 5 X 5 m) d’un transect de foréc naturelle de Guyane
frangaise (0,78 ha) est proposée a partir de I'analyse de la distribution en trois classes de diamétre des arbres =5 cm
DBH. Elle permet d’identifier neuf types structuraux élémentaires qui s'organisent en une séquence de stades de
développement potentiels correspondant 4 la colonisation des ouvertures, puis au remplissage progressif de I'espace
vertical divisé en trois strates. A partir de relevés réalisés 4 10 ans d’intervalle (1981 et 1991), la matrice de transition,
qui résume les flux de quadrats d’un type vers un autre entre les deux inventaires, permet de discuter de I'évolution
de la mosaique forestiére.

Mots-clés:  cycle sylvigénétique; dynamique forestiére; forét tropicale humide sempervirente; Guyane frangaise; marrice de
transition; mosaique forestiére; structure du peuplement.

ABSTRACT

Using a 0.78 ha transect in an undisturbed forest in French Guiana, we sought a typology of forest mosaic units (5
X 5 m quadrats) based on diameter distribution with three main classes of trees =5 cm DBH. We identified nine
basic structural types corresponding to potential stages of a sequence of development from colonization of gaps to
filling of the vertical space among three layers. Two enumerations made over a 10-year interval (1981 and 1991),
enabled a transition matrix to be estimated. This summarizes movement between structural types over the period and
enables ideas on dynamics to be discussed.

Key words:  evergreen tropical rain forest; forest dynamics; forest mosaic; French Guiana; stand structure; sylvigenetic cycle;
transition marrix.

Deruts AUBREVILLE (1938), LA FORET DENSE HUMIDE
n'est plus considérée comme une entité homogene,
mais comme un ensemble hétérogene de sous-
unités d’ge, de structure, de composition et de
dimension variables. Les chablis déterminent des
zones de régénération qu'Oldeman (1983) appelle
des éco-unités (eco-unizs). Mais le chablis n'est pas
le seul mécanisme de renouvellement de la foréc:
d’autres processus moins visibles et plus progressifs
jouent un réle important dans la dynamique. Il
s'agit de la substitution (ou du remplacement), par
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des arbres co-dominants, voire dominés, d’arbres
émergents ou dominants morts sur pied, qui ne
créent que de petites ouvertures de la canopée (Lof-
feier 1989, Durrieu de Madron 1993, Pascal
1995). Dans tous les cas, les unités de végétation
suivent une séquence de développement dont
chaque stade (ou phase) peut étre caractérisé par
ses composantes floristiques et physionomiques
(Whitmore 1975, 1978, 1989; Hall¢ ez al 1978,
Torquebiau 1981, Riéra 1983, Riéra e /. 1990).

Prise 4 un instant donné, la forét apparait donc
comme un super-systeme (supersystem, selon Old-
eman 1990) composé d’'un grand nombre de pe-
tites sous-unités interdépendantes qui constituent
une mosaique. Ce point de vue fournit certes un
cadre théorique qualitatif pour appréhender dans
Iespace 'ensemble des processus dynamiques. Il est
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néanmoins insuffisant lorsqu'on cherche 2 quanti-
fier les mécanismes de renouvellement: leur fré-
quence, leur vitesse, leur intensité. Les principaux
problémes viennent en effet: () de la difficuleé 2
déterminer et délimiter des éco-unités durables—
Moravie (1995) souligne d’ailleurs qu’elles ne cons-
tituent pas des entités permanentes, mais que leurs
contours varient sur le long terme—, et; (72) du
manque de données longitudinales, sur des durées
de plusieurs décennies, et spatialement repérées.

La dynamique des foréts tropicales humides
peut étre abordée soit indirectement par des obser-
vations synchroniques sur les structures forestiéres
(Brokaw 1985, Ho er al. 1987, Ashton & Hall
1992, Chandrashekara & Ramakrishnan 1994,
Pélissier 1995, Pascal & Pélissier 1996), soit direc-
tement par des observations diachroniques sur
quelques années ou décennies (Crow 1980, Hladik
1982, Lieberman & Lieberman 1987, Manokaran
& Kochummen 1987, Okali & Ola-Adams 1987,
Swaine ez al. 1987, Pélissier & Riéra 1993). Cet
article aborde le probléeme du renouvellement de la
mosaique forestiére en combinant les deux métho-
des. Il vise, sur la base d’une typologie des éléments
qui constituent cette mosaique, 2 la caractériser et
la cartographier, puis & ébaucher une analyse quan-
titative de sa dynamique 2 partir du suivi d’un tran-
sect sur une période de 10 ans.

MATERIELS ET METHODES

Site p’tTupE.—La zone analysée est un périmétre
de forét naturelle de la station de la Piste de Saint-
Elie en Guyane frangaise. Le climat guyanais est de
type tropical humide. Les températures moyennes
sont élevées (26°C) et connaissent une faible am-
plitude de variation. Les précipitations sont abon-
dantes, généralement supérieures 2 3000 mm/an,
avec une saison séche d’aofit 3 novembre et un
“petit été de mars”. Les vents dominants sont de
secteur sud-est et relativement modérés (2,3 A 3,7
m/s en moyennes annuelles) avec des pointes (vi-
tesse maximale instantanée) ne dépassant jamais 20
m/s (Boyé et al. 1979). Située 4 16 km au sud de
Sinnamary, la station de la Piste de Saint-Elie
(5°30'N, 53°W) fait I'objet de nombreux travaux
scientifiques depuis 1976 (voir Sarrailh 1990) qui
ont apporté des renseignements concernant la pé-
dologie (Boulet 1990, Grimaldi & Boulet 1990),
la composition floristique (Lescure 1981, Puig &
Lescure 1981, Sabatier 1983, Lescure & Boulet
1985, Lescure ¢t al. 1990) et la dynamique des
peuplements (Prévost 1981, Prévost & Puig 1981,

Riéra 1983, Riéra ez 2l 1990, Pélissier & Riéra
1993).

La parcelle étudiée est un transect de forét non
perturbée, d’une superficie de 0,78 ha (20 X 390
m) dont tous les arbres de plus de 5 cm de diamétre
4 1,30 m du sol (DBH) font 'objet d’un suivi. Ces
arbres ont été identifiés, numérotés, cartographiés
et mesurés une premiére fois en 1981, puis 4 nou-
veau en 1991. Les arbres morts ou recrutés pendant
les 10 années ont été localisés sur la carte grice a
un systéme de layons et piquets qui quadrillent la
zone et permet de délimiter la parcelle. Les relevés
sont centrés sur le “petit été de mars”: février 1981
et mars-avril 1991.

MtrHoDEs.—Le transect a été découpé en quadrats
élémentaires de 5 X 5 m. La structure a 'intérieur
de ces quadrats est supposée homogene, leur sur-
face ayant été fixée inférieure 2 la taille minimale
d’'une éco-unité—qui correspond approximative-
ment aux dimensions du houppier d’un arbre
dominant, soit un peu plus de 10 X 10 m (Riéra
1983)—afin d’éviter la confusion entre éco-unités
distinctes (Mortier 1990).

En vue de décrire la structure des quadrats,
trois classes de diameétre, 5-20 cm, 20—40 cm, plus
de 40 cm ont été distinguées. Elles correspondent
grossiércment aux arbres du sous-étage, aux arbres
dominés et codominants situés A la base de la cano-
pée, et aux arbres dominants et émergents de la
canopée. En considérant deux groupes de variables,
les effectifs notés IV et les surfaces terrieres notées
G, huit paramétres ont été définis pour chaque
quadrat, a chaque date de relevé (1981 et 1991):
N, Ny, Ny, Nj et G, G, Gy, G5 qui correspondent
respectivement aux densités et surfaces terriéres de
tous les arbres de DBH =5 cm et de chacune des
trois classes de diamétre, avec N=N|+N,+Nj et
G=G+G,+G3,

Une analyse en composantes principales nor-
mée (ACP) a été réalisée sur les six variables IV, NV,
N3, G, Gy, et G3 des 312 quadrats en 1981, les
mesures de 1991 étant utilisées comme individus
supplémentaires et les variables V; et G, comme
variables supplémentaires. Une classification ascen-
dante hiérarchique (CAH, méthode des moments
d’ordre 2) a ensuite été effectuée sur les coordon-
nées factorielles des quadrats 3 chacune des deux
dates de mesure.

Létude de la dynamique foresti¢re, entre 1981
et 1991, a été menée en étudiant la matrice de
transition qui résume les flux de quadrats entre les
différents types identifiés grice 2 I'ACP et a la
CAH.
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FIGURE 1. Cercle des corrélations de 'ACP réalisée sur les effectifs (V) et surfaces terricres (G) par classes de
diamétre et par quadrats de 5 X 5 m. Les chiffres séparés par une barre verticale indiquent les numéros de ligne et
de colonne des quadrats sur le transect de la Figure 3. Les quadrats projetés en individus supplémentaires sont indiqués

en italique.

RESULTATS

TYPOLOGIE DES ELEMENTS DE LA MOsAIQUE.—Laxe 1
de '’ACP a un pourcentage d’inertie projetée élevé
(85,1%). Ce sont essentiellement les variables N;
et G3 qui contribuent 2 la dispersion sur cet axe
(Fig. 1), tandis que les variables /V et G participent
surrout A la construction des axes 2 et 3 qui repré-
sentent respectivement 7,9 et 6,4 pour cent de
I'inertie totale du nuage de points. La CAH effec-
tuée, aprés I'ACP, sur les coordonnées factorielles
des 312 quadrats, permet d’isoler neuf types or-
donnés selon leur surface terriere croissante et dont
les caractéristiques moyennes sont données au Tab-
leau 1.

Cette typologie peut étre interprétée par réfé-
rence 4 la structure verticale de la forée. Bien que
la distinction de strates pose toujours des proble-
mes délicats dans une forét hétérogene, il est com-
mode de représenter la forét dense humide comme
composée de plusieurs niveaux ou ensembles struc-
turaux (Pélissier 1995, Pascal & Pélissier 1996).

Ces strates, au nombre de trois ou quatre, sont
usuellement définies sur la base des hauteurs (Rollet
et al. 1990) ou sur la base d’autres critéres physio-
nomiques, architecturaux ou structuraux (Hallé ez
al. 1978). Nous nous baserons ici sur les effectifs
et surfaces territres des classes de diametre précé-
demment introduites. Lorsqu’on adopte cette re-
présentation et si I'on suit le devenir d’une éco-
unité A partir du stade immédiatement consécutif
au chablis, on peut définir une séquence de stades
de développement potentiels correspondant 2 la co-
lonisation de la trouée, puis au “remplissage” pro-
gressif des différentes strates (Fig. 2). En se référant
au Tableau 1, on observe que ces stades qualitatifs
coincident assez bien avec les types obtenus par
I’ACP et la CAH.

En se basant sur la nature de la strate supérieu-
re, les neuf types structuraux identifiés peuvent étre
groupés en quatre niveaux (Fig. 2): le premier ni-
veau apparait immeédiatement aprés un chablis
(type 0); le second correspond 2 la phase de colo-
nisation (type 1); le troisitme niveau regroupe les
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TABLEAU 1.  Caractérisation des neuf types élémentaires: valeurs moyennes observées par quadrat en 1981 (N = effectif
en nombre de tiges par quadrat, G = surface terriére en m’/quadrat) et effectifs en 1981 er 1991.
Effectif Effectif
Type N, N, N, N G, G, G3 G 1981 1991
0 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 16 25
1 2,484 0,000 0,000 2,484 0,022 0,000 0,000 0,022 155 148
2 3,458 1,153 0,000 4,610 0,027 0,072 0,000 0,099 59 56
3 1,290 1,355 0,000 2,645 0,011 0,091 0,000 0,102 31 28
4 0,000 1,500 0,000 1,500 0,000 0,112 0,000 0,112 6 7
5 1,000 0,000 1,000 2,000 0,006 0,000 0,241 0,247 10 12
6 0,000 0,000 1,000 1,000 0,000 0,000 0,255 0,255 4 5
7 2,857 0,571 1,000 4,429 0,030 0,034 0,241 0,305 28 28
8 2,333 0,333 1,000 3,667 0,025 0,012 0,859 0,895 & 3

Note: Les valeurs entiéres de &V, et N3 indiquent clairement que PACP et la CAH ségrégent les quadrats selon les

strates que I'on y observe.

éléments de forét qui contiennent des arbres de di-
mension moyenne, accompagnés ou non d’arbres
de petit diametre (types 2 a 4); le quatritme niveau
est formé des quadrats dans lesquels sont situés des
arbres appartenant A I'étage dominant (types 5 a
8). En 1981 (1991) les proportions de ces quatre
groupes sont respectivement de 5,1 (8,0), 49,7
(47,4), 30,8 (29,2) et 14,4 pour cent (15,4%).

Les mosaiques correspondantes sont illustrées
Figure 3a et b.

DvnaMIQUE FOREsTIERE—En reprenant le modele
de Riéra et Alexandre (1988) sur la surface an-
nuellement affectée par les chablis (taux moyen de
1,1%/an), il est possible d’associer une fourchette

8 7

d’ages aux quatre niveaux précédemment définis. Si
l'on assimile chaque éco-unité 4 une cohorte, et si
l'on considére que ces quatre niveaux correspon-
dent 4 des étapes du cycle sylvigénétique parcouru
par chaque éco-unité, on obtient, par la formule
de Riéra et Alexandre (1988) (+ = — Ln(S)/a, ol
t est 'dge moyen des éco-unités; S, la proportion
de la surface du transect non perturbée; 4, le taux
annuel moyen de la surface affectée par les chablis)
qui suppose que les chablis apparaissent aléatoire-
ment et affectent indifféremment les éco-unités
quel que soit leur stade de développement, les or-
dres de grandeur suivants: les quadrats du premier
niveau auraient un age inférieur 4 5 ans (= —In(1
— 0,051)/0,011), ceux du deuxiéme niveau au-

6

FIGURE 2.

Représentation schématique des types élémentaires distingués par la CAH. Le type 5* n'a pas été¢ observé,

tandis que les types 7 et 8 se distinguent essentiellement par la proportion des différentes strates. Les trames indiquent

le taux d’occupation a l'intérieur de chacune des strates.
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TABLEAU 2. Mazrice de nansition entre les neuf types élémentaires résumant les probabilités de transition d'un type vers

un autre entre 1981 er 1991.

Types
1981 0 1 2 3 4 5 6 7 8
1991

0 0,94 0,04 0,03 0,03 0,00* 0,00 0,25 0,00* 0,00*
1 0,06 0,88 0,14 0,03 0,00 0,10 0,00" 0,04 0,00*
2 0,00 0,05 0,69 0,23 0,00 0,00 0,00 0,04 0,00
3 0,00 0,03 0,05 0,65 0,17 0,00 0,00 0,00 0,00
4 0,00 0,01 0,02 0,03 0,50 0,00 0,00 0,00 0,00
5 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,80 0,00 0,11 0,00
6 0,00 0,00 0,00 0,00 0,17 0,10 0,75 0,00 0,00
7 0,00 0,00 0,05 0,03 0,17 0,00** 0,00 0,82 0,00
8 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00* 0,00 0,00* 1,00

* Indique des transitions vraisemblables, mais qui n’ont pas été observées sur le transect étudié.

raient un 4ge compris entre 5 et 72 ans (= —In(l
— 0,548)/0,011), les quadrats du troisitme niveau
auraient un age compris entre 72 et 176 ans (=
—In(1 — 0,144)/0,011), tandis que les quadrats du
quatriéme niveau auraient plus de 176 ans. Les es-
timations basées sur les résultats de 1991 sont peu
différentes: les limites d’age étant alors de 8, 74, et
170 ans.

Lévolution entre 1981 et 1991 est résumée
dans la matrice de transition (Tableau 2), dont
I'élément courant est noté py, | (probabilité de pass-
er du type A au type k). Sur les 312 quadrats, 59
(18,9%) ont changé de type: 32 placettes (10,3%)
sous l'influence principale de la morralité (régres-
sion vers des stades de développement antérieurs),
27 (8,6%) sous leffet prépondérant du recrute-
ment et de la croissance (évolution vers les stades
suivants). Lévolution de la mosaique représentée
Figure 3¢ permet notamment d’observer que les
changements présentent une structure spatiale: les
quadrats dont ['évolution est “positive” (accumu-
lation) ne semblent pas présenter de structure par-
ticuli¢re tandis que les quadrats dont I'évolution est
“négative” sont agrégés du fait que les chablis af-
fectent simultanément plusieurs quadrats. On ob-
serve également des formes de régression partielle
qui pourraient correspondre 2 des phénomeénes de
substitution (retour vers des stades antérieurs sans
passer par le stade chablis) ainsi que certaines
trouées restées ouvertes pendant plus de 10 ans
(Figures 3a et 3b).

La matrice de transition montre aussi que les
types ne sont pas temporellement ordonnés selon
une séquence unique: la dynamique des éléments
de la mosaique ne suit pas un pur schéma cyclique
mais s'apparente au parcours d’'un réseau. A coté
des transitions principales prédites par la dyna-

mique cyclique, d’autres évolutions, moins fré-
quentes, interviennent aussi (Fig. 4).

D’autre part, des transitions pourtant vrai-
semblables n’ont pas été observées (par exemple,
entre les types 7 et 8 ou entre les types 8 et 0).
Cette absence a sans doute une origine méthodo-
logique: le transect étudié nest pas assez étendu et
la période considérée trop courte pour que toutes
les transitions possibles soient observées. La prin-
cipale difficulté liée a I'utilisation de cette matrice
provient d’ailleurs du fait que les probabilités de
transition associées aux types rares sont mal esti-
mées (par exemple pour les types 4, 6 et 8).

Une mani¢re de résoudre ce probléme consiste
a agréger les types élémentaires en un nombre ré-
duit de groupes. Si I'on considere les quatre niveaux
précédemment utilisés pour définir les types sim-
plifiés 0, 1, 2—4 et 5-8, on obtient la matrice de
transition du Tableau 3. Sil'on suppose ensuite que
les quadrats ont des comportements indépendants
et que la dynamique 4 long terme n'est pas diffé-
rente de celle qui a été observée entre 1981 et 1991
(hypothese de permanence), on peut aisément dé-
montrer qu'il existe un état d’équilibre stable
unique (la matrice de transition est irréductible)
vers lequel la mosaique converge. Cet état simulé
est cependant trés différent des structures observées
en 1981 et 1991 (Tableau 3): I'écat d’équilibre pré-
dit par le modele est caractérisé par une trés forte
proportion de quadrats dans I'état 0. Par contre,
des calculs similaires basés sur un regroupement
plus grossier en trois groupes (agrégation des types
0 et 1) ont donné des résultats plus cohérents: la
structure stable simulée (56,5% pour 0-1, 23,9%
pour 2—4 et 19,6% pour 5-8) est plus proche des
structures observées en 1981 et 1991.

Une autre fagon d’utiliser 'information conte-
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FIGURE 4.

Diagramme des flux entre types structuraux observés entre 1981 et 1991. Lépaisseur des fleches indique

la probabilité de transition et les pointillés, des transitions possibles mais non observées. Les transitions associées aux
chablis ou 4 la mort de grands arbres sur pied n'ont pas écé figurées (voir Tableau 2).

nue dans la matrice de transition consiste a calculer
T, le temps moyen qui sépare le début de cicatri-
sation d’une trouée (entrée dans le stade 1) du re-
tour 4 I'état de trouée aprés chablis (stade 0):
T=3 2 ily
>0 h>0

ott ;, est la probabilité pour qu'un quadrat initiale-
ment au stade 0 soit au stade # (£ # 0) aprés 7
itérations, sans étre entre temps repassé par le stade
0. Ces probabilités /;;, analogues aux fonctions de
survie des modeles démographiques pour les popu-
lations structurées en 4ge ou en stades (voir Houllier
& Lebreton 1986), sont obtenues par récurrence,
sous les mémes hypotheses d’indépendance et de
permanence que précédemment:

Lg = ;0 Phiebivip

Le calcul effectué a partir de la matrice de transi-
tion entre les types simplifiés (Tableau 3) fournit 7'
= 230 ans, valeur qui est supérieure a celle que
Pon peut déduire du modele de renouvellement
basé sur le taux annuel de chablis.

CONCLUSIONS

La méthode permet de définir une typologie des
éléments de la mosaique forestiere qui s'apparente
a celle que l'on fait usuellement en décomposant la
structure verticale des peuplements en strates. Elle
permet, en outre, de caractériser cette mosaique, de

TABLEAU 3. Matrice de transition entre les quatre types simplifiés; comparaison entre ['étar d'équilibre stable simulé et
la structure de la mosaique en 1981 et 1991 (en italique).

Types 1981 0 1 24 5.8 érat état érat
1991 d’équilibre en 1981 en 1991
0 0,94 0,04 0,03 0,02 34,8 % 5.1 % 8,0 %
1 0,06 0,88 0,09 0,04 352 % 49,7 % 474 %
2-4 0,00 0,08 0,80 0,02 16,4 % 30,8 % 292 %
5-8 0,00 0,00 0,07 0,91 13,5 % 14,4 % 154 %
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préciser la répartition entre phases sylvigénétiques
et de modéliser la dynamique forestiére moyenne
de chaque éco-unité. On obtient ainsi des ordres
de grandeur de la vitesse de renouvellement de la
forét: a I'échelle choisie (quadrats de 25 m?), plus
de la moitié du transect aurait un ige inférieur &
75 ans, tandis que 15 pour cent aurait un 4ge su-
périeur a 170 ans. Ces estimations, basées sur
I'hypothése d’un renouvellement aléatoire par
chablis, indiquent un taux de renouvellement plus
rapide que celui estimé 2 partir de la matrice de
transition, 7, le temps moyen de retour d’un quad-
rat A l'érat inicial étant évalué 2 230 ans. Il faut
cependant rappeler: que la matrice de transition
rend compte de l'ensemble des phénomenes de
mortalité, croissance et régénération; que 7 mesure
une durée moyenne de retour A I'état de trouée;
que le modele exponentiel basé sur la fréquence des
chablis néglige le fait que certaines trouées peuvent
rester ouvertes pendant des durées supérieures a 10
ans (voir certains quadrats des Fig 3a et 3b).

Les limitations de cette méthode tiennent es-
sentiellement A la maniére dont P'espace est pris en
compte, tant pour le choix de I'échelle des entités
élémentaires qu'au plan de hypothése d’indépen-
dance de la dynamique des entités voisines (pas de
couplage spatial). Le découpage en quadrats de 25
m? peut évidemment avoir quelque chose d’arbitraire
et nous n'avons pas abordé ici le probléme de la
délimitation d’éco-unités homogenes. On peut ce-
pendant s'interroger sur la nécessité qu'il y aurait a
aborder cette question, notre approche pragma-
tique ayant I'avantage d’étre reproductible et quan-
titative. Ce type de modele de dynamique forestitre
(matrice de transition) présente cependant
linconvénient de reposer sur un postulat
d’indépendance des quadrats, alors que sur le tran-
sect étudié, il apparait assez nettement que les

chablis induisent des couplages spatiaux forts entre
quadrats contigus. C’est donc assez naturellement
vers des modeles résolument spatiaux et temporels
qu'il convient de Sorienter pour décrire la dyna-
mique de la mosaique forestiére: les automates cel-
lulaires semblent une bonne piste (Wissel 1991,
1992; Houllier & Millier 1995, Pascal ez 2l 1997).

Quoiqu'il en soit, de tels modéles ne pourront
&tre utiles et pertinents que s'ils Sappuient sur des
données de qualité et couvrant de vastes surfaces.
Les résultats obtenus ici indiquent en effet que la
structure d’équilibre simulée est sensiblement dif-
férente de la structure observée en 1981 et 1991.
Cet écart peut avoir deux causes, d’ailleurs non ex-
clusives: d’'une part le transect étudié n’est pas a
I'équilibre car sa surface est sans doute trop faible
pour caractériser précisément la composition moy-
enne de la mosaique forestitre—on observe, par
exemple, que la plupart des quadrats qui ont connu
une évolution “négative” ont en effet été affectés
par un méme chablis dans le milieu du transect—
; d’autre part, les parameétres de la matrice de tran-
sition n'ont pas été estimés avec précision et 'on
peut 1A encore invoquer le fait que la surface du
transect est trop faible. Les simulations de Wissel
(1991, 1992) ont montré par ailleurs, que la sta-
bilité¢ globale de la mosaique n’avait de sens que sur
des surfaces trés importantes, d’au moins une di-
zaine d’hectares.
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