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Vegetation Pionniere et Graines du Sol en Forét Guyanaise’
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RESUME

L'écude des relations entre végération pivnnigre et graines dormantes du sol dans la région de la piste de St. Elie, Guyane franqaise,

montre que:

1. En tous points de forét primaire existe un stock de graines d’espéces pionniéres importane (150 & 200 graines/m?) h proximité

d’une végération pionniére provoquant un enrichissement sensible de ce stock dans une bande relativement étroice {(doublement
4 50 m, mais stock d'effectif équivalent entre 500 et 6000 m).

2. Les arbres pionniers adultes situés dans d’anciens chablis contribuent  Uhétérogénéité du stock en provoguant un enrichissement

localisé trés important, qui peut étre perceptible dans un rayon de plus de 30 m.

3, Le stock évolue rapidement dans les premiéres années suivane un défrichement en foréc primaire; il est reconsticué guancica-

tivement dés la deuxiéme année, et, a neuf ans, il est quarre & cing fois plus important qu’en forét primaire, enrichi en espéces

pionnidres i vie courte et fructification précoce, mais appauvri en espéces pionniéres 4 vie longue et fructiheation tardive.

ABSTRACT

The study of the relationship between pioncer vegetation and dormane sceds in the soil in the area of the St. Elie track, Frcnch

Guiana, shows that:

1. In all points of the primary forest, one finds a major seed stock of pioneer species (150 o 200 seeds/in?); the proximity of
pioneer vegetation creates a substantial increase of the seed stock in a comparatively narrow serip of soil (doubling of the seeds
within 50 m, but the sced stock ratio is unchanged berween 500 and 6000 m).

2. Adult pioneers in old forest gaps furcher stock hererogeneity through major enrichment in a limited aren which may cover a

30-m range of more.

W2

. The stock evolves rapidly in the firse years following the primary forese clearing, it is quanditatively replenished from the second

year onwards, and after nine years, it is 4 to 5 times greater than in the primary forest, enriched with shore-lived and early-
bearing pioneer species, but impoverished in long-lived and lare-bearing specics.

A LA SUITE DES OBSERVATIONS de Symington (1933) en
Malaisie, de nombreuses études sur la présence de graines
dans le sol ont été menées en divers points du monde
tropical (¢f. par exemple Guevara-Sada et Gomez-Pompa
1972, Liew 1973, Hopkins et Graham 1983). Ces divers
travaux permercent actuellement de considérer comme une
constante 'existence, dans les premiers centimétres du sol
des forées tropicales humides, d’un stock important com-
posé presque exclusivement de graines dormantes? d’arbres
et arbustes pionniers. Ces atbres sont trés pen abondants
en foréc primaire en raison de leuts exigences écologiques,
leur héliophilie stricte ne leur permettant en effer de se

|

' Received 18 February 1985, revision accepred 27 July 1985.

*Le cerme “dormance” est ici urilisé dans le sens de Amen, cité

par Harper (1977): érat dans lequel les diaspores ne peuvent

germer, malgré les ,condttions d’humidité, de température et
r croissance végétative,

d’oxygeéne favorables 4 le

développer que dans les chablis (“forest gaps”) de grande
taille. Les quelques données écophysiologiques concernant
ces espéces (¢f. par exemple Bazzaz et Picketr 1980, Vaz-
quez-Yanes 1980, Whitmore 1983) montrent que la
dormance de leurs graines est due aux conditions micro-
climatiques crées par le couvert forestier—faibles valeurs
du rapport lumiére rouge/rouge lointain, et de I'amphi-
tude journaligre de tempéracure—er que la rupture de ce
couvert, & la suite d'un chablis ou d'un défrichement,
permet leur germination.

Dans cet article qui présente une partie des résulars
d’une érude plus vaste sur les relations entre vereébrés
frugivores et régénération forestidre en Guyane frangaise
(de Foresta ef «f. 1984), nous abordons 'éude de Pin-
fluence de la végération pionniéte sur le srock de graines
du sol par I'examen de trois questions: (1) Quelle est
I'influence sur le stock en forét primuaire, de la distance
par rapport & une végération pionniére, ‘‘source’” impor-
tante de graines de espéces pionniéres? (2) Quelle est I'in-
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fluence locale sur le stock en forét primaire, de la présence
d’atbres pionniers matures dans d’anciens chablis? (3)
Comment évolue le stock dans les premiéres années sui-
vant un défrichement?

PRESENTATION DU TERRAIN
D’ETUDE

Le travail présenté ici a éé réalisé en forét guyanaise, &
20 km de Sinnamary, dans la région de la piste de St.
Elie, 5°30'N, 53°W.

Avec une température moyenne annuelle de 26°C et
une amplitude anauette faible (<2°C), le climat est
caractérisé par I'alternance d'une saison séche-marquée qui
dure environ trois mois (15 aofit—15 novembre), et d'une
saison des pluies sur le reste de I'année; cette detniére est
généralement divisée en deux périodes pluvieuses, par suite
d'un fléchissement de la pluviosité en février, mars ou
avril (Boye et al. 1979). Depuis 1977, des pluviographes,
installés pour 'opération ECEREX (Sarrailh 1980) dans
la zone d’étude, permettent d'estimer les précipitations
moyennes annuelles 4 3450 mm, réparties sur un total
de 254 jours de pluie (Lescute ez 2/, 1983).

Le relief est constitué de petites collines et plateaux
d'altitude faible et de pente pouvant occasionnellement
atteindre 50 pour cent. Le sol, sur schistes (Boulet ez /.
1979) est ferrallitique, avec une fertilité chimique faible
{Blancaneaux 1979); il est caractérisé dans la région par
sa répartition en deux types de drainage (Boulet 1978);
drainage vertical libre et drainage vertical bloqué, ce der-
nier étant associé 4 une dynamique de l'eau supetficielle
et latérale.

La forét considérée comme primaite (Lescure ez /.
1983), fait partie intégrante du bloc forestier guyanais
qui s'étend sur plus de 90 pour cent du tertitoire (de
Granville 1979). Sa vofite irréguliére s'étale 4 25-30 'm
de haut, parsemée d'arbres émergents atteignant 45-50

m. Elle est dominée floristiquement par trois familles: -

Lecythidaceae, Caesalpiniaceae et Chrysobalanaceae, qui
rassemblent 62 pour cent des arbtes de diamétre (DBH)
supérienr 4 20 cm (Lescure ez «/. 1983, Sabatier 1983);
les petits diamétres sont représentés principalement par
les Violaceae, Annonaceae et Myristicaceae, qui regrou-
pent la majeure partie des atbres du sous-bois (Prevost et
Puig 1979).

La végétation pionniére est composée d'une bande
d’environ 20 m de large de chaque c6té de la piste (ou-
verte en 1973), et d'un petit nombre de parcelles expér-
imentales plus récentes, de faible sutface, situées au voi-
sinage immédiat de la piste—opération ECEREX (Sarrailh
1980). Cette végétation est dominée par un petit nombre
d’espéces arborées dont les principales caractéristiques sont
résumées dans le tableau 1. Ces espéces sont toutes chi-
roptérochores ou ornithochores (Prevost 1983), et leurs
graines ont déa été mises en évidence dans le sol de la
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forét primaire voisine (Prevost 1981). En forét primaite,
on retrouve occasionellement ces espéces pionniéres, qui
marquent alors 'empldcement d’anciens grands chablis
(Brokaw 1982), La fréquence de ces grands chablis est
estimée, pour la forét de la pxste de St. Elie, 4 2/10 ha/
an (Riera 1983),

METHODOLOGIE

144 échantillons de sol superficiel (25 cm X 25 ¢cm x 2
cm) ont été prélevés en forét primaire ainsi que dans des
végétations pionniéres d’dges différents; bien qu'il existe
des graines viables 4 des profondeurs plus importantes,
nous nous sommes limités, aprés exclusion de la litiére,
aux deux premiets centimétres de sol, zone o est con~
centrée la majeure partie des graines (Holthuijzen et Boer-
boom 1982). Les prélévements étaient effectués dans la
journée et répattis le soir méme sur des placettes de 50
cm X 25 cm, isolées du sol pat une toile plastique sur
laquelle était éralée une couche d’environ 1 cm de sable
provenant du lit d’une riviére voisine. Situé en bordure
de piste et en plein découvert dans des conditions favor-
ables & la germination de graines d'espéces pionniéres,
I'ensemble du dispositif était abrité par un tissu mousti-
quaire transpatent 4 maille fine (<1 mm), de f'igon i
laisser passer la plule et 3 limiter I'appore de graines ex-
térieures; cet apport était par ailleurs contedlé sur douze
placettes témoins n'ayant regit que du sable de riviére.

Les échantillons futent prélevés dans les situations
suivantes (Fig. 1):

1. En forét ptimaire, 4 différentes distances (50 m, 500 m,
1500 m, 3000 m, 6000 m) d'une parcelle de 25 ha,
4gée de six ans (Arbocel), source importante de graines
d’espéces pionniéres; ‘pour chaque distance, seize
échantillons étaient prélevés au hasard; pour chacun

de ces échantillons, la patcelle de 25 ha représente la

zone de végétation pionniére la plus proche,

Dans trois anciens chablis, caractérisés respectivement
pat un Cecropia obtusa Trec. () de 25 m de haut, un
Laetia procera (P. et E.) Eichler de 30-35 m et un
Bellucia sp. (H.F.637) de 30~35 m, et un groupe de
cing Miconia fragilis Naud. de 25-30 m. Le Cecropia

N

‘d’une patt, le Laetia et le Bellucia d’autre pare, sont,

patfaitement intégrés 2 la structure de la forét primaire
environnante, et seul leur statut d’espéce pionniére
témoigne d’anciennes trouées: (estimées & 20-25 ans
pour la premiére et 4 plus de cinquante ans pour la
seconde). Les Miconia, quant A eux, forment une phase
structuralement bien individualisée; il s aglt Ia d’'un
grand chablis, dont on peut estimer I'dge a environ
20-25 ans et la taille 4 environ 1000 -m?.

3. Dans des parcelles en regeneratxon naturelle aprés
coupe, de deux, quatre, six, et neuf ans. La parcelle

de deux ans (1 ha) est caractérisée par la domination -
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TABLEAU 1.

Principales caractéristignes des arbres et avbustes pionniers les plus abondants dans la région de St. Elie; trois ans aprés coupe, ces quinze espéces représentaient, sur
la parcelle de 25 ha Arbocel, 85% du total des arbres et arbustes.

Premiére -
Durée fructii-  Hauteur * Taille des Présence

de vie cation max., graines Principaux agents dans le

Expéce Famille (ans) (années) (métres)  Type de fruit (mm) disséminateurs - stock

Cecropia obtusa Trec. -Moraceae 25~30 3-4 25-30 Polyakéne <2 chauve-souris Présent

R (+oiseaux)
Cecrapia sciadophylla (Mart.) Moraceae 25-30 4-5 25-30 Polyakéne <2 oiseaux Présent
Vismia sessilifolia (Aubl.) D.C. Hypericaceae 25-30 3 20-25 Baie <2 chauve-souris Présent
Vismia guyanensis (Aubl.) Choisy Hypericaceae 25-30 3 20~-25 Baie <2 chauve-souris Présent
Vismia latifolia (Aubl.) Choisy Hypericaceae 25-30 3 20~25 Baie <2 chauve-souris Présent
Goupia glabra Aubl. Celastraceae <100? ? 35-40 Baie <2 ‘oiseaux Présent
Lactia procera (P. et E.) Eichler Flacourtiaceae <100? ? 30-35 Capsule 2<, <5 oiseaux Présent
Xylopia nitida Dun. Annonaceae <507 ? 25-30 Follicule 2<, <5 oiseaux Présent
- Palicourea guyanensis Aubl, Rubiaceae 15-20 2-3 15-20 Drupe 2<, <5 oiseaux Absent?
Isertia spiciformis D.C. Rubiaceae 15=20 2-3 10~15 Drupe <2 oiseaux Absent?
Loreya mespiloides Miq. _ Melastomaceae 10-15 3~4 5-10 Baie <2 oiseaux Présent
(- marsupiaux)

Miconia fragilis Naud. Melastomaceae 25-30 7-8 25-30 Baie <2 oiseaux Présent
Solanum subinerme Jacq. Solanaceae 3~4 <1 4~6 Baie 2<,<5° chauve-soutis Présent
Solanum rugosum Dun. Solanaceae 3-4 <1 4-6 Baie 2<, <5 chauve-souris . Présent
Solanum argenreum Poin, Solanaceae 5 <1 5~10 Baie 2<, <5 oiseaux Présent
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Forét Primaire

FIGURE 1. Zone d'études “Piste de St. Elie.”” Position des prélévements de sol superficiel, en forét primaire, dans trois chablis;

et dans des parcelles en régénération aptés coupe A différents 4dges.

de U'espéce M. fragilis, trés probablement de 4 la
proximité du chablis cité plus haue; quatre échaneil-
lons ont été prélevés 2 50 m (A) de ce chablis et
quatre 4 150 m (B). Dans la parcelle de quatre ans
(1600 m?), ou la régénération est bomogene, huit
échantillons ont été preleves au hasard. Le rectG dé-
veloppé sur la patcelle de six ans (Arbocel, 25 ha) est
trés hétérogéne (de Foresta 1981, 1983, 1984); quatte
prélévernents ont été effectués dans chacun des types
de végétations suivants: groupement ligneux fermé 4
une strate basse (2 m) (site 1), groupement ligneux
fermé & une strate de hauteur moyenne (7 m) {site 2),
groupement ligheux ouvert (site 3), et groupement
ligneux fermé & deux strates hautes (8-12 m) (site 4).
Enfin, huit échancillons ont & prélevés au hasard dans
la parcelle de 9 ans, physionomiquement homogene,
située dans la végétation pionniére du bord de piste.

L'expérience était mise en place entre le 18 et le 20

282 Foresta et Prevost

mars 1983, les pluies, quotidiennes et abondantes en cette
safson, entretenant une humidité particuliérement favor-
able 4 la germination. Un premier relevé était effectué
aprés un mois et demi (le 29.4.1983), et, 4 ce stade, si
la majorité des plantules étaient apparues, bien peu étaient
identifiables. Pour des raisons pratiques, I'expérience n'a
pu étre suivie que par un deuxitme relevé aprés trois mois

et demi (le 2.7.1983); cet inventaire permettait d'iden- -

tifier les plantules présentes, mais révélait une mortalité
importante, de sorte que seuls les grands traits de la com-
position spécifique du stock seront abordés ici.

RESULTATS

Les quantités de plantules d'arbres et arbustes pionniers
issues du stock de graines du sol 2 un mois et demi sont
exprimées daus les tableaux 2, 3, 4. Ces tableaux appeueut
deux remarques d’ordre général: (1) Le dispositif expér-
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imental n’a pas permis d'éviter complétement I'intrusion
de graines extérieures; néanmoins le faible nombre de
plantules apparues sur les parcelles témoins (32 par m?)
comparé aux autres placettes permet d’analyser les résuleats
avec suffisamment de sécurité. (2) Dans toutes les situa-
tions étudiées, I'importance des écarts entre échantillons
de méme provenance montre la trés grande variabilité du
stock sur de petites surfaces. .

En ce qui concerne 'la forét primaire, le tableau 2
montre qu’en tout point existe un stock imporant gu’on
peut estimer en moyenne & 150-200 graines par m*—
estimation par défaur: toutes les graines n’ont probable-
ment pas germé, et seuls les deux premiers centimétres
de sol ont été pris en.compre. Le stock est considérable-
ment enrichi dans les anciens chablis (Tableau 3); cet
enrichissement localisé, directement associé a la durée de
la phase de production de graines ainsi qu’a la densité en
arbres pionniers, dépend de ['3ge et des dimensions de la
rrouée initiale; dans le cas d’un grand chablis, le stock

. peut étre encore, 4 30 m de la trouée, deux A trois fois

plus important que la moyenne (chablis 2). Enfin, la
proximité d'une végération pionniére, “source” impor-
tante de graines, entraine également un enrichissement du
stock de base (doublement 4 50 m), limité 4 une distance
relativement faible (inférieure 4 500 m) (Tableau 2).
Sous végétation pionniére (Tableau 4), la tendance

générale est 4 une augmentacion dans le temps de la
quantité de graines du sol superficiel. 1l n’existe pas de

g Dk mD e et 7. R s
TABLEAU 2. Stock en forét primaire, a différentes distances TABLEAU 3. Stock en forét primaire, dans d’anciens chablis
d'une végétation pionniére (16 échantillons pour marqués par des pionniers adultes, et 4 30 m de
chaque distance). la lisiére des mémes chablis (4 échantillons pour
chacune de ces situations). Stock sous des végé-
Distance en forét par rapport tations pionniéres de diffévents dges; le témoin (12
: i la végétarion pionniére Arbocel Placeties convertes de sable de riviére) correspond
Nombre de (en métres) a lensemble du dispositif expérimental (22, 25,
germinations 2).
(graines/m?) 6000 3000 1500 500 50
Moyenne 160 205 169 163 331 Chablis 1 Chablis 2 Chablis 3
Ecart type 50 176 104 73 134 Nombre de  CECropia Miconia Laetia
Minimum 64 64 32 80 112 germinations obtusa fragilis procera
Maximum 256 784 368 368 , 576 (graines/m?) 0 30m 0 30m 0 30m
Moyenne 380 156 2008 500 372 196

Ecart type 156 53 522 118 30 153
Minimum 272 80 1472 416 352 64
Maximum 608 192 2560 672 416 384

données concernant I'évolution du stock dans les pre-
miéres semaines suivant un défrichement; cependant on
peut penser qu'il subit une réduction considérable, liée 4
la germination d'un grand nombre de graines contenues
dans le sol superficiel. Par ailleurs, si le défrichement est
suivi d’un brilis, le stock disparait presque compléte-
ment, la grande majorité des graines ne résistant pas aux
hautes températures associées an feu (Lopez-Quiles et
Vazquez-Yanes 1976; de Foresta 1981, 1983; Uhl ¢z /.
1981). Dans la parcelle de deux ans, qui avait subi un
briilis, le stock est déja quantitativement équivalent (site
B) 4 celui trouvé en forér primaire. Il faut noter qu'a ce
stade, trés peu d’espéces ayant commencé 4 fructifier sur
la parcelle (Solanum spp.), la plupart des graines présentes
proviennent d'une dispersion postérieure au défrichement.
Le! grand nombre de plantules issues des échantillons pré-
levés-.sur le site A est dii aux cinqg M. fragilis en pleine
production de graines situés 4 environ 50 m de 4. La
comparaison de ces échantillons (1550 graines par m?) et
de ceux prélevés en forée primaire 4 30 m de ce groupe

. de Miconia (500 graines/m®) montre que les caractéris-

tiques de la dissémination de cette espéce varient en fonc-
tion du type de couvert. Le nombre relativement faible
de graines viables dans la parcelle de quatre ans pourrait

TABLEAU 4. Stock sous des végétations pionniéres de différents iges (4 échantillons pour chaque situation dans les parcelles de 2 et

6 ans; 8 échantillons pour chacune des denx autres parcelles); le témoin (12 placettes convertes de sable de riviére)
corvespond a lensemble du dispositif expérimental (Tableanx 2, 3, et 4).

Nombre de 2 ans Arbocel (6 ans)

germinations Site Site Site Site

(graines /m?) A B 4 ans 1 2 3 4 9 ans Témoin

Moyenne 1552 204 196 2460 340 228 372 892 32

Ecate type 583 147 107 1176 66 145 194 231 18

Minimum 1104 64 . 48 1056 256 80 112 496 8

Maximum 2400 368 384 3856 400 368 . 576 1216 64
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I'intérieusr d’'une forét primaire, L'expérience décrite ici
montre qu'il existe un stock important, inchangé entre
500 m et 6 km-—aux variabilités locales prés. Or, cette
distance de 6 km est largement supérieure aux distances
moyennes de transport des graines par les animaux connus
pour érre impliqués (chauve-souris et oiseaux) dans la
dissémination des espéces pionniéres en Guyane (de Fo-
resta et /. 1984). Dés lors, nos césultats permettent d’af-
firmer que le stock n'est pas le résultar d’un simple “effet
de bordure”—végétation pionniére/forér primaire—et
qu'il existe partout en foréc primaire. Ce stock est ali-
menté, via les animaux disséminateurs dont la biologie
conditionne la répartition spatiale des graines, par les arbres
pionniets développés dans les chablis; ces pionniers prov-
oquent par ailleurs un enrichissement localisé du stock,
dans I'espace et dans le temps, contribuant ainsi & son
hétérogénéité.

Le rdle exact. des graines dormantes dans le sol su-
petficiel forestier quant 4 la colonisation des trouées na-
turelles est encore discuté (Whitmore 1975, 1982, 1983;
Hareshorn 1978, 1980). On saic depuis longtemps (Kra-
mer 1933) que les espéces pionniéres dominent la régén-
ération dans les grands chablis, ou elles peuvent provenir
soit des graines du sol, soit de graines dispersées postér-
ieurement 1 la trouée. Des données récentes (Putz 1983)
montrent que les zones de sol retourné par le déracine-
ment des atbres dans les. grands chablis constituent des
microsites préférentiels pour la germination des graines
du sol; c'est donc essentiellement au niveau de ces mi-
crosites que le stock a la possibilité de s’exprimer. A partit
des données de Putz (1983) sur la surface moyenne de
sol perturbé par le déracinement d’un arbre (16 m?), et
de celles de Riera (1983), sur la fréquence des arbres
déracinés en forét primaire de la piste de Sc. Elie (0.33
ha/an), on peut estimer le nombre de graines du stock
trouvant des conditions favorables 4 leur germination
mille par hectare et par an, sur un total de deux millions
de graines par hectare (200 graines/m?). Si les investisse-.
ments reproductifs relatifs des arbres forestiers et des arbres
pionniers sont probablement du méme ordre, leur expres-
sion s’effectue de maniére bien différente: schémarique-
ment, les espéces forestidres que 'on peut considérer
comme présentant une stratégie reproductve de type K
(Hallé ez 2/, 1978) produisent un petit nombre de grosses
graines riches en réserves; alors que les espéces pionniéres
(stratégie 1) produisent un trés grand nombre de petites
graines sans (ou presque sans) réserves, L'estimacion préc-
édente illustre bien ce dernier type de stratégie, et permet

de souligner le formidable “‘gaspillage” de graines
qu'implique la niche écologique pionniére en forét trop-
icale humide. 11 faur noter que ce “gaspillage” relacif
constitue en méme temps une préadaptation remarquable
aux conditions créées depuis I'extension des interventions
humaines sur la forér, et explique en grande partie I'ex-
pansion rapide et massive des espéces pionniéres dans
toute la zone tropicale humide. Les microsites favorables
au développement de ces espéces sont beaucoup plus
abondants dans les défrichements que dans les chablis, et
le stock de graines du sol joue alors un réle prépondérant
dans la régénération, réle d’autant plus important que la
surface ouverte est grande (de Foresta 1981, 1983; Uhl
et al. 1981).

A la suite d’un défrichement, le stock évolue rapide-
ment. Si la coupe est suivie d’un brilis et d'une mise en
culeure, le stock augmente rapidement en nombre et s'en-
richit en espéces herbacées (Uhl et Clark 1983). Si la
parcelle est laissée en régénération naturelle, nos résultats
montrent qu'il esc reconstitué sur le plan quantitatif dés
la deuxiéme année, et qu’d neuf ans il est quatre a cing
fois plus important qu'en foréc primaire, enrichi en es-
péces pionniéres A vie counrte et fructification précoce, mais
appauvri en espéces pionniéres 4 vie longue et fructifica-
tion tardive. Ainsi, la composition floristique de recri 3
la suite d’'un deuxiéme défrichement, sera trés différente
de celle du recrii initial, et variera en fonction de la durée

_ séparant les deux intervencions: aprés deux ans, la régén-

ération sera dominée par les herbacées et les Solanum,
aprés quatre A six ans, par les Solanum, Vismia, Melas-
tomaceae et Cecropia, aprés neuf ans, par les Vismia, Ce-
cropia et Melastomaceae, Enfin, il faur noter qu'un deux-
itme défrichement supprimerait presque totalement du
recrl ultérieur les espéces pionniéres 4 vie longue, et no-
tamment les espéces présenrant un intérée économique (L.
procera, Goupia glabra), ’
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