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Rappel du contexte

Lesforéts tropicales humides, parleurrichesse biologique etstructurale
comme par leur emprise géographique et leur importante biomasse,
jouent un role de premier plan dans les grandes questions sociétales
que sont la conservation de la biodiversité, la gestion des ressources
naturelles et les cycles biogéochimiques globaux. Or ce sont des
écosystemes dont la complexité pose, aux écologues comme aux
gestionnaires, des problemes théoriques, scientifiques et techniques
considérables. Ces questions sont abordées en Guyane dans le cadre
de plusieurs projets étroitement liés a DIME, notamment Approches
structurale et fonctionnelle de la Variabilité spatiale de la couverture forestiére
tropicale humide en Guyane frangaise (ACI Ecologie Quantitative) et
CARactériser I’Ecosysteme FORestier guyanais pour mieux le gérer (12°
CPER-Guyane).

Un des enjeux du projet DIME est de proposer des méthodes et
des outils qui permettraient aux gestionnaires forestiers de mieux
raisonner leurs actions a des échelles compatibles avec des objectifs
d’exploitation et de conservation desressources naturelles. Par exemple,
si I'organisation spatiale de la diversité est avant tout déterminée
par les conditions environnementales, une politique de conservation
s’appuyant sur de petites unités représentatives des diftérents types
d’habitats parait pertinente. Si, au contraire, les facteurs historiques
liés a la propagation des especes sont prépondérants, les populations
de petites réserves isolées seront probablement vouées a disparaitre
a long terme ; dans ce cas, une politique de conservation basée sur
de grandes aires protégées (ou sur un maillage régulier de 'espace
par des réserves interconnectées), parait mieux adaptée. Aborder
cette question passe par la compréhension des regles d’organisation
spatiale de la diversité a méso-échelle (c’est-a-dire du paysage a la
région écologique), ce qui nécessite de disposer a la fois d’'importants
jeux de données et d’outils d’analyse appropriés.

Nous avons donc cherché a décrire, analyser et comprendre, a
I’échelle d’une région naturelle (en I’absence de gradient climatique),
I'influence de deux causes importantes de variation de la diversité
des especes et de la diversité fonctionnelle du peuplement forestier
arborescent : le substrat géologique et pédologique, et I'intensité du
régime de perturbations naturelles. Ces deux facteurs ont de plus une
influence marquée sur l'architecture et la stature des peuplements,
ce qui a permis d’étudier divers moyens de spatialisation via la
télédétection.
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Résultats

Dispositif

Létude s’est focalisée d’une part sur une localité, le secteur de Crique
Plomb — Montagne Plomb (CP) ou deux substrats géologiques sont
en contact, le volcano-sédimentaire de la série Paramaca et les schistes
de la série Armina (Orapu ou Bonidoro suivant les sites), et d’autre
part sur une région,le Bas-Sinnamary, ou divers sites, Counami (CO),
Paracou (PAR), Piste de Saint -Elie (PSE) ont déja été étudiés, ce qui
a permis de mener des analyses comparatives.

Afin d’aborder I'influence des structures spatiales de I’environnement
sur le peuplement forestier, nous avons choisi de mettre en place
sur le site principal (CP) un dispositif d’échantillonnage a échelles
emboitées, s’appuyant sur une stratification environnementale
préalable en trois niveaux hiérarchiques : géologie, géo-morphologie,
pédologie. Nous avons parallelement développé un cadre analytique
de décomposition de la diversité permettant de prendre en compte
de maniere explicite la structure spatiale de I’échantillonnage
(Couteron et Pélissier, 2004). Dans ce cadre méthodologique, la
diversité s’exprime de maniere tres générale comme une variance
pondérée de I'abondance relative des especes. Elle se décompose
alors en fractions additives, diversité béta (expliquée) et diversité
alpha (résiduelle), en fonction des facteurs environnementaux ou des
classes de distance entre points d’échantillonnage.

Le niveau le plus fin de la stratification est une caractérisation en
types de sols le long de toposéquences représentatives, via une étude
géomorpho-pédologique fine (fosses pédologiques, sondages, profils
d’humidité volumique). Les relevés de végétation ont été disposés
en suivant les toposéquences pédologiques, selon une configuration
originale en Points-Grappes (PG) qui permet un gain en termes
d’effort d’échantillonnage de pres de 40% par rapport au systeme
plus classique des parcelles d’inventaire. Le PG est une ligne parallele
a la toposéquence le long de laquelle, a intervalles de 20 m, sont
positionnés perpendiculairement des segments d’échantillonnage
constitués de 3 points distants de 20 m ou sont relevés D @ et
espece des 4 arbres (D,,, = 10 cm) les plus proches ; 18 PG on été
réalisés, soit un total de 8,5 km et 5335 arbres.

Ce dispositif a été complété pour les approches structurale,
architecturale et fonctionnelle des peuplements par un ensemble de
parcelles échantillons des principaux types de substrat pédologique

et de situations structurales et architecturales : 8 (D, ; espece) + 7
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(1) Diameétre du tronc a 1,3 m du sol, aussi appelé dbh (diameter at breast height).
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(D,, uniquement) parcelles de 1 ha constituent ce jeu de données
auxquelles viennent s’ajouter 8 parcelles de 1200 m* (D, ; espece ;
hauteur) réalisées pour une étude antérieure.

A Téchelle régionale, le dispositif issu d’études antérieures est
constitué par un ensemble de parcelles de 0,12, 0,5 et 1 ha dont on
connait le substrat, le sol dominant, la structure et la composition
(D, ; espece), ainsi que dans certains cas (PAR, PSE) plusieurs
parameétres de la dynamique du peuplement (croissance diamétrale,

mortalité, recrutement).

Au total, le jeu de données sur ’ensemble du dispositif comprend 66
600 arbres mesurés (D, ) et localisés dans un SIG®, dont plus de 62
000 identifiés botaniquement (919 especes, 313 genres et 74 familles).
Parmi ces 62 000 arbres, 11 000 (pour 602 especes, 254 genres, 67
familles) ont été inventoriés a CP dans le cadre du projet DIME.
Ces derniers inventaires ont permis d’identifier un genre et plusieurs
especes nouveaux pour la Guyane, certaines de ces derniéres étant
meéme nouvelles pour la science.

Pédologie et relations sol - végétation

Les caractérisations topographique, pédologique et géologique du
site CP ont été réalisées d’une part en réinterprétant les données
acquises lors d’une étude précédente (Paget, 2000) et d’autre part
en réalisant de nombreuses nouvelles acquisitions (soit environ 60%
des données de sondages et fosses pédologiques : 105 sondages a
1,2 m, 25 fosses et 25 tubes de profil d’humidité pour sonde TDR ;
prélevements de cuirasse et lithoreliques). Les points-grappes (PG)
sont situés sur deux grands types de substrats : les schistes pélitiques-
Orapu au nord (PG1 a PG16) et le complexe volcano-sédimentaire
(Paramaca) au sud, des conglomérats s’intercalent brievement entre
les deux. Au-deld de la classification naturaliste des sols observés
(cuirasses affleurantes ou démantelées, avec ou sans hydromorphie
; sols amincis a saprolite profonde ou superficielle, avec ou sans
hydromorphie ; sols ferrallitiques profonds et sols des bas fond
hydromorphes), la description des sondages et fosses (humidité,
texture, couleur Munsell, taches, racines, éléments grossiers) ainsi que
les analyses chimiques et granulométriques font I’objet d’analyses
multivariables qui visent a mieux rendre compte des dissimilarités
de fonctionnement hydrique que souligne I’étude diachronique des
profils d’humidité.

Une toposéquence typique dans les schistes Orapu présente des
versants aux pentes fortes (30 a 60%) occupés principalement

(2) Auxquels s’ajoutent les 74 200 arbres du dispositif de Paracou (Cirad-Forét).
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par les sols sur saprolites superficielles. En amont de ces versants,
les sols sur saprolites profondes font la transition avec les sols sur
cuirasses démantelées. En aval, les sols sur saprolites superficielles
sont remplacés par des sols hydromorphes. Les toposéquences dans le
volcano-sédimentaire sont beaucoup plus longues et les pentes plus
faibles ; plusieurs niveaux de cuirasses compactes (7-9) alternent avec
les sols plus profonds issus de cuirasses démantelées avec quelquefois
des traces d’hydromorphie de nappes perchées.

La décomposition explicite de la diversité surles PG du site CP montre
que deux types de sols d’'une méme strate géomorphologique ou d’un
meme substrat géologique portent des peuplements en moyenne plus
diftérents I'un de l'autre que ne le sont en moyenne ceux de deux
strates géomorphologiques ou de deux compartiments géologiques.
Ce résultat, qui peut paraitre surprenant au premier abord, confirme
cependant le role prépondérant du type de sol, et notamment du
degré d’hydromorphie, comme facteur environnemental responsable
de la variation de la diversité spécifique des arbres en Guyane.

I est maintenant admis qu’un premier niveau de typologie
des foréts de Guyane consiste a distinguer les peuplements des
bas-fonds hydromorphes, qui abritent des especes spécialisées,
des peuplements de «terre ferme ». Les peuplements des bas-
fonds sont plus homogenes et leur composition varie peu avec la
distance. Pour les peuplements de terre ferme, l'influence du degré
d’hydromorphie lié a Pamincissement du profil pédologique a
I’échelle locale de la toposéquence, est confirmée dans un nouveau
contexte géologique. L'ordonnancement des especes dans ces deux
gradients est concordant entre les deux sites sur lesquels ont été
conduites les études pédologiques détaillées (CP et PSE) et montre
plusieurs cas de radiation a lintérieur d’'un méme genre (Eperua,
Eschweilera, Licania ...). Nous avons également montré que dans ces
zones de terre ferme, la dissimilarité augmente avec la distance. Ce
résultat appelle des analyses complémentaires pour déterminer si
cette augmentation peut s’expliquer (au moins en partie) par des
effets environnementaux a plus large échelle ou par une organisation
spatiale du paysage (taille et position relative des compartiments de
la stratification environnementale).

Diversité fonctionnelle

On entend ici par diversité fonctionnelle la prise en compte de
deux éléments importants de 1’écophysiologie des arbres : d’une
part l'acquisition du carbone et de I’eau, et le compromis au niveau
foliaire entre ces flux (efficience d’utilisation de I’eau), et d’autre part
l'acquisition de l'azote.
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Lefticience d’utilisation de 1'eau a été approchée a I'échelle du
couvert, par le biais de mesures de composition isotopique du
carbone (AC) des especes dominantes. L'intégration de ces mesures
sur une aire minimale comprise entre 0,5 et 1 ha, permet d’estimer la
discrimination isotopique du couvert (AA) un parametre important
du fonctionnement écophysiologique du peuplement.

Comparées aux précédents résultats publiés pour la forét tropicale
humide, les valeurs de AA que nous avons obtenues sont nettement
plus fortes, suggérant une faible efticience d’utilisation globale de
I'eau. Ceci est probablement lié aux conditions climatiques favorables
dans cette région (forte pluviométrie, faible déficit de saturation de
I’air moyen). En outre, nous avons mis en évidence une variabilité
importante du AA aI’échelle de la région (figure 1), la fois entre site
et au sein d’'un méme site. Cette variabilité semble associée a la fois
aux conditions hydriques dans le sol et a la composition floristique
des peuplements, lesquelles sont elles-mémes corrélées.

Figure 1 : Discrimination isotopique du carbone de la canopée (AA) des différents
sites étudiés. Losanges : schistes ; cercles : volcano-sédimentaire ; DVP = drainage
vertical profond ; DVR = drainage vertical ralenti ; DLS = drainage latéral et
superficiel.
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Lacquisition de I'azote dépend d’une part de la fertilité des sols, et
d’autre part de comportements spécifiques. Nous avons donc d’une
part mesuré la fertilité des sols (%N, C/N, concentration en nitrate,
activité biologique microbienne - nitrification et dénitrification), et
d’autre part analysé les modes d’acquisition de I'azote par les difté-
rents groupes fonctionnels connus (especes fixatrices, non fixatrices,
préférence pour 'ammonium ou pour le nitrate), ainsi que les pro-
portions de ces diftérents groupes dans les peuplements, grace a des
mesures isotopiques de "N foliaire.
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Les sols sur schistes sont nettement plus pauvres en azote que les
autres, ce qui se traduit au niveau du peuplement a la fois par une
plus forte densité d’individus et par une phytomasse foliere plus
importante. La proportion de légumineuses (en nombre d’individus
comme en nombre d’espéces) dans le peuplement ne semble pas
dépendre de la richesse du sol. En revanche, parmi ces légumineuses,
le pourcentage de Caesalpiniaceae, dont 80% des especes ne sont pas
fixatrices, est tres élevé sur les sols plus riches en azote. U'étude fine
de deux especes modeles, Dicorynia guianensis et Eperua falcata a mis
en évidence la stabilité de leurs comportements (nette préférence
pour 'ammonium dans le premier cas, pour le nitrate dans le second)
quelle que soit la fertilité des sols (Schimann et al. 2006).

Structure et architecture

Bien qu’il s’exprime selon des modalités propres a chaque espece,
le développement d’un arbre forestier passe schématiquement par
trois phases (avenir, présent et passé) identifiables sur le terrain par
des criteres architecturaux simples. Appliqué aux arbres dominants
d’un peuplement, ce diagnostic architectural permet d’estimer ’état
sylvigénétique d’une forét. Uétude menée sur le site de CP révele
que tous les peuplements observés, quel que soit le substrat, sont
des peuplements matures (majorité d’arbres du présent et du passé,
approchant ou ayant atteint leur hauteur maximale). Toutefois, les
parcelles sur schistes portent des arbres matures plus petits que ceux
des parcelles sur volcano-sédimentaire. A I'inverse, les résultats pré-
liminaires du diagnostic architectural des parcelles témoin de PAR
suggerent que les peuplements y sont a des stades dynamiques diffé-
rents, ce qui ouvre des perspectives de recherche intéressantes.

Afin de lier structure, dynamique et diversité, un ensemble de
levés d’altimétrie laser aéroportée a été conjointement acquis dans
le cadre des projets DIME et CAREFOR sur les sites de CP et
PAR notamment. Ces données, générées par un dispositif de type
altimetre-laser-scanner héliporté (voir ALTOA : http://www.altoa.
fr/) constituent, pour des secteurs de plusieurs dizaines a plusieurs
centaines d’hectares, un semis de point (densité : 2-8/m? dont on
connait tres précisément les coordonnées (x,y,z) et qui donnent une
vision de la porosité du couvert végétal, de sa surface extérieure
(MNS), ainsi que de la topographie du sol (MNT). Au site CP, ces
données rendent compte des variations structurales du couvert en
fonction des sols. A PAR, nous avons vérifié que les statistiques locales
du semis de point (hauteur max, médiane, quartiles, interquartile
sur 100 m?, ramenées a une hauteur relative au sol) ont du sens
pour décrire I'environnement forestier : elles rendent compte du

potentiel de croissance des arbres de petit diametre (D, < 10 cm).

13C
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De plus, dans des placeaux de relevés botaniques, les proportions
des types de canopée qu’elles permettent de définir sont corrélées
significativement a la diversité spécifique.

Cette relation est de méme nature que celle observée a PAR sur les

arbres de petit diametre (D, < 10 cm) : chacun des parametres de

3
la dynamique (densité, croissance, mortalité, recrutement), ou leur
combinaison via une ACP (analyse en composantes principales), gé-
nere une distribution de la diversité alpha conforme a ’hypothese de

perturbation intermédiaire (R? 0,24 4 0,26, P < 0,01).

Pour spatialiser ces résultats, la disponibilité grandissante d’images de
canopée a tres haute résolution spatiale (THR, pixels ~ 1 m) offre
de nouvelles perspectives, sous réserve de la définition et de la mise
en ceuvre de méthodes d’analyse d’image adaptées. Nous avons testé
une de ces méthodes, 'analyse texturale directe de la canopée, par
I'analyse de Fourier 2D d’images THR panchromatiques d’origine
satellitale ou aérienne. Les images de canopées sont d’abord découpées
en imagettes d'une superficie adéquate (ici 1 ha) a I’échelle desquelles
les spectres de Fourier sont calculés. Ces spectres obtenus pour des
milliers d’imagettes sont ensuite soumis a une ACP. Le premier axe
de 'ACP les ordonne selon un gradient de granulosité (coarseness)
déterminé par 'importance relative dans le spectre des diftérentes
plages de fréquences spatiales ; la coordonnée d’une imagette sur le
premier axe de PACP est considéré comme un indice de texture, qui
permet une cartographie objective de la granulosité de la canopée.
Cet indice est corrélé d’une part avec la géométrie des canopées vue
par le laser, d’autre part avec certaines variables de structure forestiere
relevées sur le terrain. Les analyses menées indépendamment sur les
sites CP et PAR (12 et 76 parcelles de 1 ha, respectivement) donnent
une relation trés significative avec la densité d’arbres de D, = 10cm
(R2=0,80a CP ;entre 0,68 et 0,82 a PAR), ou avec les distributions
en classes de diametres (R? ~ 0,75 sur les deux sites) (Couteron et
al., 2005, figure 2). Ces résultats se sont montrés peu variables en
fonction du type d’image utilisé (photos vs. IKONOS), meéme si les
indices de texture ne peuvent pas étre comparés directement, sans
re-calibration.

Conclusion

Utiliser les informations de télédétection pour prédire les variables
de structure des foréts tropicales humides est un enjeu important,
susceptible de déboucher sur de nombreuses applications parmi
lesquelles D'estimation de la biomasse et du carbone stocké ou
la cartographie de types structuraux de foréts, comme base a
Paménagement ou comme point de départ pour I’étude des relations
entre structure forestiere et composition floristique.
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Figure 2 : Identification de 5 classes de texture de canopée au site CP, sur la base
d’une ACP sur les profils spectraux d’imagettes (provenant de photos aériennes)
d’une surface au sol de 1 ha. Les exemples donnés illustrent bien les variations
de taille et de densité des couronnes (ou amas de couronnes).

En termes de modeles de dynamique de peuplement, il nous reste
maintenant a analyser le lien entre la relation diversité — structure de
canopée mise en évidence ici, et la relation diversité — perturbation :
quelle place pour la niche écologique ?
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