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Résumé

Un projet de modéle d’arbre dépendant des distances rendant compte de la dynamique des
peuplements forestiers en forét tropicale humide, est exposé. Les données sont issues des inventaires
de peuplement et de régénération du dispositif expérimental de Paracou en Guyane frangaise. Dans
un premier temps les espéces ne sont pas distinguées. La part déterministe de la croissance
individuelle est représentée sous la forme POTENTIEL * REDUCTEUR. Le POTENTIEL (croissance
libre) est ajusté en fonction du diametre par un modele de Korf a partir des croissances les plus fortes
observées. Le REDUCTEUR dépend de la concurrence, mesurée par des indices rendant compte du
nombre ou de la taille des arbres du voisinage. Dans le meilleur des cas le modéle déterministe rend
compte de 15,6% de la variance de la croissance. La mortalité naturelle sera modélisée par une
fonction logistique dépendant des caractéristiques de I'arbre ; s’y ajoutera une mortalité accidentelle
aléatoire (chablis). La régénération sera modélisée sur des mailles élémentaires spatialement liées par
la dissémination des semences et la portée des chablis ; la démographie dans chaque strate de
hauteur y sera dépendante des strates supérieures. La mortalité et la régénération n’ont pas fait
encore I'objet d'un travail spécifique.

Abstract

A distance dependent single tree modelling project for tropical rain forest dynamics is presented. Data
are from the Paracou experimental design in French Guiana. As a first step, different species will not
be distinguished in the model. Deterministic and random models are combined to simulate tree growth.
A POTENTIAL * REDUCER equation is used to model the deterministic part of individual tree diameter
growth. POTENTIAL is potential increment without competition (in this case, maximal diameters
increments observed) and is fitted by a Korf model. REDUCER is a multilinear function of competition
indices which takes into account the number and size of neighbouring trees to reduce the potential
growth of a subject. This deterministic model accounts for at most 15.6% of the observed variance.
Density dependent mortality will be described by a logistic model taking into account the tree features
and neighbourhood. Tree falls will be simulated at random. Natural regeneration modelling will involve
small discrete unit areas, as in gap models, where each height stratum demography will depend on
upper strata. Seed dispersal and tree fall range will account for spatial relationships within unit areas.
At that time, the mortality and regeneration data still have to be analysed.
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DYNAMIQUE DES PEUPLEMENTS DENSES FORESTIERS EN ZONE
TROPICALE HUMIDE : EBAUCHE D’UN MODELE D’ARBRE
A PARACOU (GUYANE FRANCAISE)

Sylvie GOURLET-FLEURY* et Pierre MONTPIED**

INTRODUCTION : LE CONTEXTE FORESTIER GUYANAIS

La forét dense ombrophile sempervirente de plaine couvre environ 90% des
8,5 millions d’hectares d’un département qui jouit, sur le continent sud-américain,
d’une situation tout a fait privilégiée : densité trés faible de population (moins de
120 000 habitants en 1990, concentrés sur le littoral et, a2 un moindre degré, sur le
fleuve Maroni) ayant un niveau de vie élevé et exergant une pression peu
importante sur son environnement.

Cette forét appartient pour I’essentiel au domaine privé de 1I’Etat et sa gestion
est assurée par I’Office National des Foréts. Dans le cadre du schéma d’aména-
gement de I’espace forestier défini en 1990, le massif guyanais a été divisé en deux
parties (ONF, 1991):

— la zone nord, située le long de la cOte sur une profondeur de 60 a 70
kilometres (1,5 millions d’hectares), doit faire 1’objet d’un aménagement forestier
global. C’est dans cette zone qu’a lieu I’exploitation forestiere traditionnelle, qui
parcourt environ 10000 hectares chaque année. L’objectif de I’ONF est de
stabiliser cette exploitation dans des périmétres bien délimités, aménagés pour la
production de bois-d’ceuvre, permettant notamment d’éviter I’ouverture incessante
de coliteuses pistes d’exploitation, et de limiter la pénétration du massif ;

— la zone sud, d’environ 6 millions d’hectares, qui devrait demeurer
préservée : la forét y est quasiment intacte et constitue un patrimoine d’une
richesse faunistique et floristique exceptionnelle. La création d’un parc national et
de 6 réserves naturelles ou biologiques domaniales y sont en projet.

La stabilisation géographique de I’exploitation forestiere passe par la mise en
ceuvre d’éclaircies capables de stimuler la croissance des arbres de valeur
demeurant en place dans le peuplement une fois que la récolte des plus gros
individus a eu lieu. Ce type d’intervention, trés bien maitris€ en zone tempérée,
pose de nombreux problemes en forét dense tropicale humide, par exemple :

* CIRAD-Forét, BP 701, 97387 Kourou Cedex, Guyane.
** INRA-ENGREF, 14, rue Girardet, 54042 Nancy Cedex.
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quelles regles simples de sylviculture adopter dans des peuplements aussi
complexes 7 Comment procéder aux éclaircies (abattage, annélation, empoison-
nement des arbres que I’on souhaite éliminer au profit des autres) ? Quels seront
les effets des interventions sur la dynamique des peuplements traités, sur la
composition floristique de ces peuplements, sur les populations animales qu’ils
abritent et dont ils dépendent, sur la qualité technologique des futurs arbres
récoltés ?

L’ensemble de ces questions reléve d’une problématique plus générale :
mieux comprendre comment fonctionne 1’écosystéme forestier dense tropical
humide. C’est dans ce but que de trés nombreux travaux expérimentaux ont été
réalisés ou sont en cours en Guyane frangaise (synthése dans 2 numéros « Spécial
Guyane » de Bois et Foréts des Tropiques, 1990).

Parallelement a 1’étude expérimentale, nécessitant d’importants moyens
humains et financiers ainsi qu’un certain recul dans le temps, la modélisation, qui
permet de s’affranchir en partie de ces contraintes, nous parait pouvoir présenter
un grand intérét a la fois en matiére de « démontage » de mécanismes complexes
en vue d’une meilleure compréhension de ces mécanismes, mais aussi en matiére
de prévision des effets que peuvent entrainer certaines perturbations sur le
fonctionnement de I’écosystetme. C’est le pari que nous faisons, en nous
intéressant plus particulierement dans un premier temps a la dynamique des
peuplements forestiers.

ETUDE DE LA DYNAMIQUE DES PEUPLEMENTS DENSES
FORESTIERS EN GUYANE FRANCAISE

Parallélement aux recherches fondamentales (description des espéces végé-
tales et animales, €tude des relations sol-plantes, des relations plantes-animaux et
de leur réle dans la répartition spatiale des espéces, physiologie des arbres, etc.)
entreprises notamment par I’Administration des Eaux et Foréts de 1946 a 1966,
puis par 'ORSTOM, I'INRA, le MNHN, le CNRS et, plus récemment, I’EN-
GREF, des études plus appliquées de la dynamique forestiere en |’absence
d’intervention humaine, ou faisant suite & diverses perturbations (exploitations et
éclaircies) du milieu sont menées :

— par I’ONF, qui gére dans la région de Saint-Laurent du Maroni 4 parcelles
de suivi des peuplements (« placeaux du BAFOG ») installés en 1954 dans une
zone ayant fait I’objet d’une exploitation plus ou moins intensive par I’Adminis-
tration Pénitentiaire (Gazel, 1981-1983),

— par le CIRAD-Forét, qui a installé en 1984 prés de Sinnamary, un gros
dispositif expérimental sur lequel ont été testés différents types d’intervention
sylvicole en forét initialement non perturbée (Maitre, 1982 ; Schmitt, 1984, 1985
et 1989).

Ce demnier dispositif sert de support essentiel au travail de modélisation que
nous avons entrepris et qui fait I’objet de ce texte.

QUELQUES MOTS DU DISPOSITIF SYVICOLE EXPERIMENTAL DE PARACOU

Ce dispositif, congu en 1982, a €été installé en 1984 sur la commune de
Sinnamary. 12 parcelles de 9 hectares chacune, soit 108 hectares au total, ont été

. 284



assises dans une zone de forét intacte, aprés inventaire et étude pédologique
préalables. 9 d’entre elles ont fait 1I’objet, entre 1986 et 1988, d’interventions
sylvicoles d’intensité variable (3 types de traitement, appliqués chacun a 3
parcelles), les 3 derniéres jouant le role de témoin.

Les interventions ont été les suivantes :

traitement 1 : exploitation forestiere de type « traditionnel » pour le
bois-d’ceuvre (prélevement d’environ 10 tiges par hectare, faisant plus de S0 a 60
cm de diamétre et appartenant 4 une cinquantaine d’espéces différentes) ;

— traitement 2 : exploitation forestiere pour le bois-d’ceuvre suivie d’une
éclaircie par dévitalisation (éliminant en moyenne 30 tiges d’espéces « secondai-
res (1) » ou « principales (1) tarées » faisant plus de 40 cm de diamétre, par
hectare) ;

— traitement 3 : exploitation forestiere pour le bois-d’ceuvre du méme type
que les précédentes, suivie d’une exploitation devant fournir du bois combustible
(prélevement, par hectare, de 15 tiges d’especes « secondaires » faisant entre 40 et
50 cm de diameétre), et d’une éclaircie par dévitalisation (20 tiges supplémentaires
environ, faisant plus de 50 cm de diametre).

DONNEES DISPONIBLES SUR LE DISPOSITIF

Depuis 1984, le peuplement constitué de toutes les tiges de plus de 10 cm de
diametre a 1 m 30 situées sur les 6,25 hectares centraux de chaque parcelle (soit
environ 46 000 arbres au total) fait I’objet d’une mesure annuelle des circonfér-
ences par le CIRAD-Forét. Tous les arbres sont numérotés, repérés (coordonnées
cartésiennes, relevées au ¥2 metre prés), et la plupart des espéces « principales »
sont identifiées botaniquement (58 codes attribués pour I’instant, une redétermi-
nation plus compléte est en cours).

De son coté, et ce depuis 1986, I’INRA réalise un suivi de la « régénération »
dans les 12 parcelles, en procédant a un inventaire par échantillonnage systéma-
tique (64 placeaux circulaires par parcelle, répartis sur une maille carrée de 20 m).
Les taux de sondage retenus sontde : 1 % pour les « semis » (hauteur < 1,50 m) ;
10% pour les « jeunes tiges » (hauteur 2 1,50 m et diameétre < 10 cm a 1 m 30).

Seule une vingtaine d’espeéces est prise en compte au niveau semis. Les
jeunes tiges de ces especes sont suivies individuellement par classes de diameétre
de 1 cm, les autres tiges faisant 1’objet d’un simple inventaire par classes, toutes
especes confondues.

Nous disposons donc a PARACOU d’une masse de données brutes considé-
rable qui nous permet de nombreuses études sur la croissance, la mortalité et la
régénération de différentes especes. Cependant, jusqu’a présent, aucune étude
« fédératrice » de ces différentes composantes de la dynamique forestiére pourtant
fondamentale n’avait ét€ entreprise : ¢’est pourquoi nous nous sommes attelés a la
construction d’un modele simplifié de cette dynamique, susceptible de s’enrichir,
une fois mis au point, d’informations de diverses natures en provenance notam-
ment des autres dispositifs expérimentaux de Guyane.

(1) Espece « secondaire »: espece n’ayant, du fait de ses caractéristiques technologiques, aucun
intérét commercial potentiel. A ne pas confondre avec le sens écologique du terme. Espece
« principale »: espéce ayant un intérét commercial, réel ou potentiel.



LES MODELES DE DYNAMIQUE FORESTIERE ET LEUR UTILISATION

Depuis trés longtemps, les gestionnaires forestiers cherchent a décrire,
quantifier, prévoir I’évolution des peuplements sur lesquels ils travaillent. Les
premiers travaux importants ont démarré a la fin du siecle dernier en Europe, pour
aboutir au développement des «tables de production », largement utilisées
aujourd’hui dans tout le monde tempéré, décrivant I’état des peuplements
(effectifs, surfaces terriéres, volumes sur pied) en fonction de leur age et des
caractéristiques du site, ce pour des peuplements équiennes et des sylvicultures
simples.

Au fur et 2 mesure de I’évolution des connaissances (accumulation de
données sur de multiples dispositifs expérimentaux, suivi de placettes permanen-
tes...), les modéeles utilisés ont intégré la description des différentes composantes
de la dynamique forestiere : croissance, mortalité, recrutement, globalement puis
par classes de diamétre et groupes d’especes, pour peu a peu descendre dans le
détail jusqu’a la prise en compte de I’'individu (Ek & Dudek, 1980).

Il existe aujourd’hui un trés grand nombre de modéles, que 1’on peut classer
(Monserud, 1975, Houllier et al. 1991) en :

— modeéles de peuplement (tables de production, matrices de passage,
évolution de distributions par classes de diamétre :...), basés sur des connaissances
biologiques limitées et ne pouvant fournir aux gestionnaires que des informations
globales sur I’évolution et la production des peuplements ;

— modéles d’arbre, basés sur I’étude de la dynamique des individus en
fonction de leur environnement, et que I’on peut subdiviser en modéles indépen-
cdants et en modeéles dépendants de la distance, selon que I’évaluation de I’effet
de I’environnement nécessite ou non le recours a la localisation spatiale des arbres.

D’une maniere générale, ces modeles peuvent étre empiriques ou dendromé-
triques (lorsque leur construction est basée sur des données issues d’inventaires ou
de placettes de suivi) ou fonctionnels (« biologically constrained », Ek & Dudek,
op. cit.,, lorsque la croissance est décrite a ’aide d’équations basé€es sur des
mécanismes physiologiques réels).

Ils peuvent étre stochastiques ou déterministes, selon que les processus
décrits se produisent de maniere aléatoire conformément a des lois de probabilité
non liées a des phénomenes biologiques (principe des chaines de Markov) ou
reposent entierement sur des données expérimentales et des relations d’allométrie.
La plupart du temps, les modeles sont construits sur une base déterministe, et une
composante aléatoire est introduite pour simuler la variabilité biologique et/ou,
tout simplement prendre en compte la part de variabilité résiduelle non expliquée
par le modéle. On parle de modeles « semi-stochastiques » (Ek & Monserud,
1974).

De différents articles portant sur I’utilisation de ces modéles, il ressort que :

— les modeles d’arbre sont capables de prendre en compte des traitements
sylvicoles complexes, contrairement aux modeles de peuplement (Monserud, op.
cit.) et sont les mieux adaptés a leur simulation (Ek & Monserud, 1979) ;

— les modeles d’arbre indépendants des distances sont simples, robustes et
ont un large spectre d’application (peuplements plurispécifiques et/ou inéquiennes.
Ils connaissent un grand succes aux USA ol les modeles « STEMS » (Belcher et
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al., 1979) et « PROGNOSIS » (Wykoff et al., 1982), par exemple, sont tres utilisés
par ’USDA Forest Service pour la comparaison de différentes alternatives
sylvicoles), mais « ils ne peuvent pas bien rendre compte de la réaction des arbres
a des situations exceptionnelles : dans le cas d’une répartition treés irréguliére des
arbres dans I’espace, les modeles d’arbre dépendants des distances s’avérent plus
pertinents » (Houllier ez al., op. cit.);

— les modeles empiriques, incluant un indice de compétition (voir plus bas),
prédisent mieux la croissance, que ce soit en diametre ou en hauteur, que des
modeles semi-empiriques ou fonctionnels (Martin & Ek, 1984) ;

— les modeles fonctionnels sont cependant plus aptes a étre utilisés dans des
peuplements quelconques, une fois mis au point, et il est souhaitable pour cette
raison d’introduire une certaine base physiologique dans les modeles empiriques
(Ek & Dudek, op. cit.).

En forét tropicale, la plupart des chercheurs ont opté pour la construction de
modeles de peuplement ou d’arbre indépendants de la distance (Adlard, 1988) :

— parce que la forét dense humide tropicale constitue un systéme trop
complexe,

— parce que des modeles plus précis nécessitent la collecte sur le terrain
d’un trés grand nombre de données,

— parce que leur mise en ceuvre nécessite d’importants moyens informati-
ques.

Cependant, ’approche « modeéle d’arbre dépendant de la distance » nous
parait prometteuse et c’est elle que nous avons choisi de développer, notamment :
1) parce que le dispositif de PARACOU met a notre disposition des données
spatialisées que nous voulons exploiter : cela permettra par exemple de rendre
compte des problémes de répartition spatiale, fondamentaux en forét tropicale, et
de leur évolution sous ’effet des perturbations ;

2) parce que certaines reégles d’intervention sylvicoles ne peuvent étre simulées
autrement : c’est notamment le cas des éclaircies « mixtes » (rayon d’intervention
donné autour d’arbres choisis) actuellement pratiquées par I’ONF dans ses foréts
expérimentales, et appelées a étre appliquées dans les massifs aménagés ;

3) parce que cette approche permet une description plus fine des dégits
occasionnés a leurs voisins par la chute des arbres.

Le modele construit sera par ailleurs empirique (parce que les données
disponibles sur le dispositif sont essentiellement de nature dendrométrique) et
semi-stochastique.

CONSTRUCTION D’UN MODELE D’ARBRE A PARACOU

UN GUIDE : LE MODELE « FOREST »

« FOREST » est un modele d’arbre, dépendant des distances, dendrométrique
et semi-stochastique, développé au début des années 1970 a I'Université de
Wisconsin-Madison par A.R. Ek & R.A. Monserud (1974) pour des peuplements
forestiers tempérés mélangés, équiennes ou inéquiennes du Nord-Est des USA.
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Pour chacune des espéces composant le peuplement forestier, FOREST fait
intervenir différents sous-modeles.

Les modeéles de croissance individuelle (en hauteur et en diameétre) sont du
type :

Croissance = Potentiel* Réducteur* (1+E),
avec :
Potentiel : croissance optimale d’un arbre dans un site donné. Pour la hauteur, elle
est déterminée par la « position » d’un arbre sur une courbe locale de type « site
index curve » ; la croissance optimale en diameétre est déduite par allométrie.
Réducteur : fonction faisant intervenir un indice de compétition dépendant de la
distance, du type « indice de chevauchement » (Gourlet-Fleury, 1992a), pondéré
par une fonction de « tolérance » a la concurrence. D’une maniere générale, les
indices de compétition sont censés traduire la disponibilité, pour un arbre, de
ressources diverses : lumiere, eau, éléments minéraux. Plus ces ressources sont
limitées, en raison de la concurrence exercée par les voisins, plus la croissance
optimale de I’arbre est réduite.
E : composante aléatoire du modele.

Le modéle de mortalité des arbres adultes fait intervenir une fonction
logistique de la croissance et de I’indice de compétition, permettant d’obtenir une
probabilité de survie pour chaque arbre. Cette probabilité est ensuite comparée a
la valeur prise par une variable aléatoire de distribution uniforme, ce qui permet de
simuler la mort de I’arbre.

Ce procédé ne rend compte que de la mortalité survenant pas sénescence ou
par la suite d’une trop forte compétition exercée par les voisins. La mortalité
accidentelle n’est pas considérée dans FOREST.

En ce qui concerne la « régénération », les individus, beaucoup trop
nombreux, ne sont pas pris en compte individuellement. Leur dynamique est
décrite sur des quadrats, a 1’aide d’un modele matriciel fonctionnant sur des
classes de hauteur. La croissance est sous la dépendance d’un indice de
compétition différent de celui du peuplement « adulte ».

Production, dissémination et germination des graines sont calculées de
maniére simple a partir de données fournies essentiellement par la littérature.

APPLICATION A PARACOU

La démarche suivie par Ek et Monserud nous paraissant trés pertinente, et
compte-tenu du fait que nous disposions de pratiquement toutes les données
nécessaires dans un premier temps sur le dispositif, nous avons décidé de suivre
leur exemple pour construire notre modeéle de dynamique forestiere, en nous
adaptant aux spécificités de la forét tropicale. Cela ne va évidemment pas sans
poser de nombreux problémes, sur lesquels nous reviendrons.

LES ELEMENTS A RASSEMBLER

Pour construire le type de modele qui nous intéresse, il faut donc pouvoir
décrire correctement : la croissance, la mortalité, la régénération au sens large
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(i.e. : production, dissémination, germination des graines et dynamique des
juvéniles), avec, d’entrée, un gros probléme : celui de la prise en compte de
I’information « espéce botanique ».

Ce probléme revét divers aspects :
1) il existe évidemment des types de « comportement » (allant du « hard gambler »
au « hard struggler », cf. Oldeman ez al, 1989) trés différents parmi les especes
présentes en forét dense, et I’idéal est que le modele construit puisse en rendre
compte ;
2) il est impossible de considérer isolément toutes les especes, étant donné que la
grande majorité est représentée par un trés faible nombre d’individus (aucune
étude statistique réalisable) ;
3) il est vraisemblablement possible de regrouper les quelque 300 especes
présentes sur le dispositif de PARACOU (estimation, puisqu’il n’existe pas
d’identification botanique exhaustive) en « groupes fonctionnels », permettant de
s’ affranchir de la nécessité de toutes les décrire, mais se pose alors le probleme du
(des) critere(s) de regroupement (cf. études de Vanclay, 1991 a et b, a ce sujet). En
effet, il faut pouvoir pour chaque groupe d’especes décrit dans le modele,
construire des sous-modeles de croissance, mortalité et régénération : chaque
groupe doit donc étre homogéne du point de vue de ces 3 composantes de la
dynamique, ce qui est sans doute illusoire ;

Pour ces différentes raisons, et par souci de réalisme (la recherche de groupes
fonctionnels représente un gros travail, d’ailleurs entrepris par un autre chercheur
du CIRAD-Forét), nous avons décidé d’adopter la stratégie suivante :

— dans un premier temps, ’information espéce est occultée et nous
considérons que la forét est constituée d’une espece « grise ». L’idée est de mettre
d’abord au point un modele global de dynamique qui fonctionne « correctement »,
c’est-a-dire capable de reproduire un fonctionnement global (en situation perturbée
ou non) logique du point de vue du maintien ou de la reconstitution des effectifs
et de la structure d’un peuplement tel que celui que nous étudions a PARACOU ;

— dans un deuxiéme temps, et si la premiere étape a fonctionné, il s’agit de
différencier une espéce au sein de ’ensemble des autres : I’ Angélique par exemple
(Dicorynia guianensis, Caesalpiniaceae, premiére espece exploitée en Guyane),
intéressante a divers titres : de nombreuses études en font une espéce bien connue
sur le plan du comportement ; elle posséde une répartition spatiale agrégative, ce
qui permettra un test de validation du modele particulierement intéressant : est-il
capable ou non de simuler le maintien d’une telle répartition ?

Par la suite, et notamment lorsque seront mis au point des groupes
fonctionnels efficaces, le modeéle pourra étre progressivement enrichi. II est
probable que chaque enrichissement provoquera des dysfonctionnements du
systéme global (dont nous aurons une premiere idée au moment de la différen-
ciation de I’Angélique), qu’il s’agira de comprendre de maniére a progresser.

Pour D’instant, seul le modele de croissance a fait I’objet d’un travail
approfondi.

CONSTRUCTION D’UN MODELE DE CROISSANCE

La seule croissance qu’il est possible d’étudier avec les données dont nous
disposons est la croissance en diameétre AD (les mesures de hauteur sont difficiles
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a réaliser en forét tropicale, et le coiit de leur collecte est prohibitif). Nous avons
utilisé, pour ajuster un modele, les données de 8 des 12 parcelles de PARACOU
(2 par traitement sylvicole, prises au hasard), les 4 dernigres étant réservées pour
les validations.

Rappelons que le modele recherché est du type :
AD = Potentiel* Réducteur,

pour la composante déterministe, la composante aléatoire pouvant prendre
différentes formes (probléme non étudié pour ’instant).

Le travail sur des croissances annuelles s’étant révél€ difficile du fait de
I’existence de nombreuses erreurs de mesure (augmentations et diminutions
artificielles des circonférences d’une année sur 1’autre, dues soit & un mauvais
positionnement du ruban sur I’arbre, soit 2 une mauvaise lecture), nous avons
décidé de « lisser » les données sur 3 années consécutives. AD représente donc une
croissance annuelle calculée sur 3 ans (ce choix fixe automatiquement le pas de
temps du modele global a un multiple de 3 ans).

1) Croissance potentielle :

D’une maniére générale, les auteurs de modeles de dynamique forestiére
utilisent les arbres poussant en situation de « croissance libre » : situations isolées,
ou plantations a treés faible densité, pour ajuster leur modele de croissance
potentielle.

En forét dense tropicale humide, de telles situations sont peu fréquentes. Nous
avons donc choisi d’étudier les arbres ayant présenté les croissances les plus fortes,
par périodes de 3 ans depuis 1984 sur les 8 parcelles retenues. En pratique, tous
les arbres ont été répartis dans des classes de diamétre de 4 cm de large, et seules
les 5 croissances les plus fortes ont été€ retenues par classe de diamétre. Le nuage
de points obtenus est représenté sur la figure 1.

Nous avons ensuite essayé d’ajuster différents modeles a ces points : droite et
deux modeles sigmoides souvent utilisé€s en biologie pour décrire la croissance, les
modeles de Gompertz et de Korf. Les résultats de ces ajustements figurent sur la
figure 2 (a et b) pour le premier et le demier modele (le modele de Gompertz s’est
révélé inadapté). Rappelons qu’en utilisant le modeéle de Korf, la croissance
s’exprime de la maniére suivante :

ADpot = a*m*D*(Log(K) — Log(D))"*/m

avec ADpot = croissance annuelle potentielle sur 3 ans, a, m et K = paramétres du
modele. a, inverse d’une constante de temps, joue sur la vitesse a laquelle le
diameétre maximum est atteint ; m détermine la position du point d’inflexion de la
courbe (diameétre pour lequel la croissance est maximale) et K est le diametre
maximum que peut atteindre 1’arbre (asymptote).

Bien que la qualité des ajustements soit tout a fait comparable, nous avons
préféré conserver, en dépit de sa complexité, le modele a 3 paramétres plutét que
celui a 2 parametres. En effet, le modéle de Korf présente I’avantage d’étre souple
et de pouvoir s’ajuster avec succés a la croissance de différentes espéces (cf. Fig.
3) : il est trés fréquent d’observer les croissances les plus fortes entre 15 et 20 cm
de diameétre, ce dont on ne peut rendre compte en utilisant une droite.
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Figure 1. — Représentation des croissances maximum, aprés lissage sur 3 ans.
(Diametres en abcisse).

Le résultat des ajustements par le modele de Korf lorsque toutes les
especes (2) sont rassemblées en une espéce « grise », puis pour 2 espéces prises
séparément (Angélique, Carapa - Carapa procera -) et un groupe de 2 especes
(Manils : Symphonia globulifera et Moronobea coccinea) figurent dans le ta-
bleau I. A noter que ces espéces ont un tempérament « opportuniste » et sont
susceptibles de parvenir et de s’installer dans la voite forestiere : elles réagissent
trés fortement a toute ouverture du couvert. Les especes plus « sciaphiles »,
n’atteignant pas de gros diametres et dont la vie se déroule pour 1’essentiel dans
les strates inférieures, sont moins bien décrites par ce modele.

2) Recherche d’une fonction « réducteur » :

Cette recherche a déja fait en partie 1’objet d’un travail de DEA (Gourlet-
Fleury, 1992b). Il s’agissait dans ce cadre de tester I'intérét de différents types
d’indices de compétition (censés, rappelons-le, quantifier les ressources disponi-
bles pour un arbre) pour la prédiction de la croissance. Compte-tenu des
informations existant sur le dispositif, seuls des indices relativement simples ont
pu étre étudiés, certains (comme le statut social de I’arbre, les conditions
d’éclairement de son houppier, le nombre de voisins « génant » ’acces a la
lumiere) ayant cependant nécessité la collecte de données supplémentaires.

(2) Sauf les Palmiers, non pris en compte.
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Figure 2 (a). A justement par un modele de Korf. — (b) A justement par une droite. — (c) Résidus des
ajustements.

TABLEAU I

Parametres du modéle de Korf.

Ecart-type
2 m K résiduel (cm)
Toutes espéces 0,035 £ 0,004 0,97 £ 0,34 129+ 24 0,37
Angélique 0,010 = 0,005 2,55+ 1,90 101 = 16 0,19
Carapa 0,016 £ 0,007 2,36 £ 1,63 7311 0,14
Manils 0,031 £ 0,007 1,34 £ 0,84 86 22 0,29

De ce premier travail, sont ressortis les éléments suivants :

— toutes especes confondues, le code d’éclairement des houppiers est (Code
de Dawkins, 1958, cité par Synnott, 1979) I’indice le plus « efficace » pour prédire

la croissance ;
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Figure 3. — Exemple de fonctions « potentielles » Angélique : Dicorynia guianensis, Carapa :

Carapa procera, Manils : Symphonia globulifera + Moronobea coccinea.

— les indices faisant intervenir la distance entre 1’arbre sujet et chacun de ses
voisins ne donnent pas de meilleurs résultats que les indices trés simples du type
effectif ou surface terriere cumulés des voisins sur une placette de rayon R centrée
sur le sujet. Cela peut s’expliquer par le fait qu’en forét tropicale, il est fréquent
de rencontrer des arbres poussant cOte a cOte et s’en portant trés bien. D’une
maniere générale, les indices de compétition sont basés sur le principe que les
seules relations existant entre les arbres sont des relations de compétition pour
I’utilisation des ressources, alors qu’interviennent vraisemblablement des phéno-
meénes de commensalisme (jeune arbre poussant entre les contreforts d’un
émergent et bénéficiant d’un apport privilégié en eau de ruissellement grace au
tronc de ce dernier, par exemple) ;

— il n’a pas été possible, quel que soit I’indice utilisé, d’expliquer plus de
12% de la variance observée sur la croissance des arbres, toutes especes
confondues. Le facteur espéce est évidemment trés important a considérer
(tempéraments pouvant €tre trés différents), mais certainement aussi des €léments
qui nous sont difficilement accessibles tels I’extension racinaire des arbres, la
profondeur de 1’horizon utile (dont on sait qu’elle est assez faible a PARACOU :
couramment moins d’1m20), la disponibilité en eau dans le sol, la composition
chimique de la litiere (étroitement liée a la composition spécifique locale, etc.)...,
données techniquement difficiles et/ou cofliteuses a récolter.

Nous en sommes donc restés par la suite a des indices simples indépendants
de la distance, n’utilisant que des données déja collectées, mais cette fois nous
avons envisagé 1I’aspect « dynamique » de la compétition, c’est-a-dire 1’évolution
des indices entre deux campagnes de mesures : en pratique, deux campagnes

— 293 —



séparées de 3 ans (le pas d’étude étant fixé, on étudie les relations existant entre
la croissance sur 3 ans et la dynamique des indices calculée sur la période de 3 ans
précédente).

Les indices suivants ont ainsi été étudiés :

— nombre total d’arbres vivants (NT),
— surface terriére (vivante) cumulée (ST),
— nombre d’arbres vivants :
* de diamétre = diamétre de 1’arbre sujet -10 cm (NBD10),
* de diametre 2 diamétre de ’arbre sujet (NBD),
— surface terriére correspondante :
* STD10O,
* STD,
— *¢volutions correspondantes : ANT, AST, ANBD10, ASTD10, ANBD,
ASTD,

sur une placette circulaire centrée sur |’arbre sujet. Différentes valeurs de rayon ont
été testées: 8 m, I0m, 12 m, 15 m, 20 m, 25 m, 30 m, 35 m, 40 m.

3) Résulrtats :

Efficacité comparée des indices : les indices indépendants du diametre de
I’arbre sujet (NT, ANT, ST, AST) sont moins performants que les autres. Les
indices NBD et surtout ANBD sont de loin les plus efficaces.

Taille des placettes : d’une maniere générale, les indices « globaux » (3) (et
tout particulierement leur évolution dans le temps) sont plus efficaces que les
indices « locaux ». Le rayon de placette « optimal » se situe entre 25 et 30 m.

Influence des traitements sylvicoles : a quelques exceptions pres et contrai-
rement a ce que I’on attendait, plus le traitement est fort, plus les résultats se
« dégradent ». Cela signifie qu’une variation brutale de I’environnement des arbres
dans les parcelles traitées, sous I’effet de I’exploitation ou des €claircies, est moins
corrélée a leur réaction en croissance qu’une variation plus progressive dans les
parcelles témoins. Ce résultat pourrait s’expliquer par la réaction « négative » de
certains arbres, variable en fonction des espéces, a une brusque mise en lumiére et
a la modification du microclimat local entrainées par les interventions, tout
particuliérement en traitement 3.

Le meilleur modele lin€aire permettant de prédire la croissance toutes especes
confondues en utilisant des indices de compétition s’est avéré €tre le suivant :

AD = - 0,053*NBD - 0,173*ANBD + 7,92

permettant de prendre en compte 17,5% de la variance totale observée.

Le probléme posé€ étant celui de la recherche d’une fonction « réducteur », les
liaisons a étudier en réalité étaient celles existant entre le ratio AD/ADpot et les
indices de compétition. Tous les résultats précédents restent valables dans ce cas
et le modele :

(3) Indices « globaux » : calculés sur des placettes de plus de 20 m de rayon. Indices « locaux » :
calculés sur des placettes plus petites.
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AD/ADpot = - 0,0009 * NBD - 0,0022 * ANBD + 0,1325

permet de prendre en compte 15,6% de la variance totale observée.

En retenant ce résultat, le modéle de croissance obtenu (du moins sa
composante déterministe) est donc le suivant :

AD = 0,034* D* (-0,0009* NBD — 0,0022* ANBD + 0,1325)*
(4,86 — Log(D))*%*

Il ne s’agit cependant que d’un résultat provisoire. En effet, les liaisons
existant entre les indices de compétition et les croissances AD ou ADpot sont la
plupart du temps davantage de type non linéaire que de type linéaire. Un nouveau
modele tenant compte de cette observation est en cours d’élaboration. Le résultat
fera 1’objet d’un ajustement définitif aux données des 8 parcelles.

MODELES DE MORTALITE

Deux types de mortalit€é doivent étre décrits en forét tropicale :

— la mortalit€é par sénescence, ou due a I'impossibilité de mobiliser
suffisamment de ressources dans une situation de trop forte compétition : nous
I’appellerons mortalité « naturelle » ;

— la mortalité par chablis, ou mortalité « accidentelle ». Si elle peut étre
négligée dans les plantations foresti¢res, elle joue un réle fondamental en forét
naturelle et doit absolument étre prise en compte.

Sur le dispositif de PARACOU, la mortalité au sens large a fait 1’objet d’une
étude trés détaillée (Durrieu de Madron, 1993) dans le cadre d’une thése, ce qui
facilitera considérablement le travail de modélisation.

1) Mortalité naturelle :

En nous inspirant du travail de nombreux auteurs (synthé&se réalisée par
Monserud, 1975 et 1976, travail de Vanclay, 1991b) nous tenterons de décrire la
probabilité de survie d’un arbre a 1’aide d’une fonction logistique :

P=(1+e X"

avec X = vecteur contenant certaines caractéristiques de 1’arbre ou de son
environnement (taille, croissance passée, indice(s) de compétition, etc.) et b =
vecteur des parametres du modele.

Cette probabilité de survie, comparée a la valeur prise par une variable

aléatoire suivant une loi de probabilité a priori uniforme, permettra de décider du
statut (mort / vivant) de 1’arbre.

2) Mortalité accidentelle :

D’aprés les observations de Durrieu de Madron (op. cit.), la mortalité par
chablis touche environ 3 arbres/ha/an en parcelles témoins et représente 50% des
morts annuelles. Toujours en zone témoin, les chablis primaires sont distribués
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aléatoirement dans ’espace, et touchent de maniére a peu prés équivalente, en
proportion des effectifs, les différentes classes de diamétre.

Les traitements sylvicoles entrainent une altération de ce schéma, en
déstabilisant le peuplement au voisinage des trouées créées artificiellement et en
augmentant les chablis « secondaires » (arbres détruits par la chute d’un autre
arbre).

La mortalité accidentelle sera donc décidée par tirage au sort, en tenant
compte de la localisation des arbres exploités et empoisonnés lors des traitements
sylvicoles.

— un tirage au sort déterminera la direction de chute de 1’arbre ;

— direction de chute et taille de I’arbre permettront d’identifier les mailles
touchées par le chablis (cf. maillage utilis€ pour I’étude de la régénération : voir
plus bas) ;

— un tirage au sort au sein des mailles indiquera les « victimes ».

MODELE DE REGENERATION

Cette partie, déja abordée par J. Gignoux en 1990, n’a, pas plus que la
précédente, fait encore 1’objet d’un travail spécifique ; seules les grandes lignes du
projet sontici exposées. Comme pour les modeles de croissance et de mortalité, les
principes suivants sont retenus :

— travail sur une forét « grise » qui, lorsqu’elle fonctionnera de maniére
satisfaisante, sera enrichie par l’introduction d’une ou plusieurs especes de
caractéristiques écologiques bien déterminées ;

— prise en compte de la composante spatiale, en particulier des relations
spatiales liées a la dissémination des semences et a I’impact a distance des chablis ;
dans un premier temps la concurrence pour les ressources (avant tout la lumiere)
sera néanmoins traitée seulement a 1’échelle locale d’une maille élémentaire (voir
plus bas).

En revanche, comme il n’est pas question pour des raisons d’effectifs de
traiter la dynamique de la régénération par un modele d’arbre, 1’unité de base du
modele sera une surface €lémentaire sur laquelle €volueront des populations
constituées d’un certain nombre de strates (plantules et jeunes tiges), ainsi que les
arbres « adultes », i.e. de plus de 10 cm de diameétre, traités par les modeles
précédents (cf. Fig. 4).

La taille de 1a maille élémentaire n’est pas encore définie précis€ément mais a
priori devrait étre proche de 10x10 m ce qui correspond grosso modoe a 1’extension
du houppier d’un arbre dominant.

1) Fonctionnement interne de chaque unité :

Répartition des ressources entre les strates.

Le fonctionnement interne de chaque unité sera basé€ sur 'utilisation des
« ressources » par les différentes strates, les strates supérieures utilisant en priorité
celles-ci en en laissant une partie a la disposition des strates inférieures. Sous le
terme « ressource », on peut introduire beaucoup de choses : dans un premier
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Strate Arbres

Strate Jeunes Tiges

PARCELLE

CELLULE ELEMENTAIRE

Figure 4. — Fonctionnement de la dynamique de régénération (d’aprés Gignoux, J., 1990. Rapport
final. Programmes Angélique, Boco, Wacapou, Sylviculture. Arbocel. CTFT/Guyane, rapport interne,
18 pp).

temps, il mettra en jeu un facteur écologique majeur, a savoir la lumiere. D’autres
facteurs tels que 1’eau ou la richesse minérale des sols devront pouvoir &tre
introduits par la suite dans le mod¢le.

Par exemple, un grand arbre dominant pourra capter 50% de la ressource
lumineuse (rayonnement incident), le reste étant réparti pour 24% entre 3 arbres
dominés (soit 8% par arbre), et 26% restant entre jeunes tiges (20% répartis entre
50 individus) et plantules (6% entre 200 plantules ; ces chiffres sont pour I’instant
purement hypothétiques !). Si le grand arbre vient a disparaitre, il libére la
ressource pour le « recrutement » (4) dans chaque strate.

D’un point de vue pratique, la quantité de ressource lumineuse captée par un
arbre peut étre décidée en fonction de sa taille (diametre ou surface terriére),
information fournie par le modele d’arbre. Pour la régénération, un individu
appartenant a une strate donnée utilise une proportion fixe de la ressource.

Certaines régles générales seront observées dans la répartition de cette
ressource :

— la totalité (100%) est utilisée par 1’ensemble des strates sur chaque unité.
Il n’y a pas de « vide » fonctionnel ;

(4) Recrutement : passage d’un individu d’une « strate » (ou d’une classe de diamétre) a la strate
supérieure.
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— les arbres adultes ne peuvent utiliser plus d’une certaine proportion de la
ressource (75 % par ex. ce qui correspond, en ordre de grandeur, a la proportion
de rayonnement captée par la volite forestiére) ; idem pour les jeunes tiges de sorte
qu’il y a toujours une partiec de la ressource disponible pour la survie ou le
recrutement des plantules qui en utilisent la totalité.

Recrutement entre strates (arbres de plus de 10 cm de diameétre non compris)

Le recrutement se fera de haut en bas c’est-a-dire d’abord dans les strates
supérieures puis dans les suivantes en fonction de la ressource restant disponible.

Une strate donnée peut bénéficier, pour le recrutement, de toute la ressource
non utilisée par les strates supérieures, au détriment éventuel des inférieures. Ces
dernieres verront alors leurs effectifs diminuer par mortalité « naturelle » (un
individu passant par recrutement d’une strate a 1’autre libére moins de ressource
dans la strate de départ qu’il n’en utilise dans celle d’arrivée).

Chaque strate n’utilise pas forcément immédiatement toute la ressource
disponible & son niveau bien qu’elle doive tendre a plus long terme a le faire (cela
pose un probléme de simulation...) : un arbre mort n’est généralement pas
remplacé immédiatement par un équivalent et la trouée peut mettre une dizaine
d’années a se cicatriser. Seule exception : la strate plantules qui utilise toute la
ressource restante (le recrutement dans cette strate suppose donc un flux continu
de semences suffisant pour 1’alimenter).

Lorsque plusieurs espéces seront en jeu dans le modéle, le recrutement d’une
espéce donnée sera proportionnel a ses effectifs relatifs dans la strate immédiate-
ment inférieure pondérés par son « tempérament » c’est-a-dire sa plus ou moins
grande aptitude a profiter de la ressource disponible.

A Tinstar du terme « ressource », le terme « tempérament » peut recouvrir
beaucoup de choses et sera dans un premier temps défini comme le caractére plus
ou moins héliophile de I’espéce (quantifié par une note de O pour les héliophiles
strictes a 2 pour les sciaphiles strictes, en passant par 1 pour les indifférentes). On
devra pouvoir introduire & ce niveau les performances des espeéces vis-a-vis
d’autres facteurs (eau, éléments minéraux...).

Recrutement des arbres de plus de 10 cm de diameétre (traités par le modéle
d’arbre)

Ce recrutement se fait selon les mémes régles que ci-dessus mais lorsqu’un
arbre est recruté, sa position a I’intérieur de la surface élémentaire (10 x 10 m) est
tirée au hasard. L'espece d’appartenance et les coordonnées de 1’arbre sont alors
transmises au modele d’arbre, le diamétre étant fixé a 10 cm par définition.

Mortalité naturelle

La mortalité « naturelle » est celle due a la compétition, c’est-a-dire ici a la
diminution de la ressource. Comme le recrutement, elle se répartit entre les especes
en proportion des effectifs relatifs pondérés par le tempérament.

2) Relations entre unités :

Un des objectifs du modele global de dynamique décrit ici est de rendre
compte des répartitions spatiales des especes et pas seulement de leur plus ou
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moins grand succés a I’échelle du peuplement. 1l est donc nécessaire de mettre en
jeu des relations entre les unités élémentaires, voisines ou éloignées. Deux
mécanismes permettent de le faire : la dissémination des semences et les chablis.

Dissémination des semences

La dissémination des semences a partir des arbres adultes est un phénomeéne
éminemment variable d’une espéce a 1’autre et est certainement un facteur
explicatif majeur de leur répartition spatiale et de leur abondance.

Lorsque des especes de caractéristiques écologiques définies seront intégrées
dans le modele, leur mode de dissémination sera bien évidemment introduit. Dans
un premier temps, il n’est pas envisagé de distinguer une strate « semences » et les
lois probabilistes (par ex. exponentielle inverse en fonction de la distance pour les
especes anémochores) de diss€émination fourniront en fait des plantules au modele.
Cela n’empéche pas d’introduire un tempérament des semences a ce niveau (cf. le
comportement des espéces pionnieres dont les graines, présentes dans le sol, ne
germent que lorsqu’elles regoivent de la lumiére).

Il serait possible également d’introduire des modéles de comportement des
animaux disséminateurs fournissant des modes de répartition complexes au
modele présent.

Chablis

Le modele d’arbre incluant 1a mortalité par chablis, il devra fournir au modele
de régénération I'identité des arbres concernés par le phénomeéne ainsi que la
direction de leur chute.

La chute d’un arbre provoque des dégéts importants sur la régénération située
a distance, notamment au point d’impact du houppier qui, pour un arbre dominant,
se situe a environ 30-35 m de son emplacement initial soit, si on raisonne avec les
surfaces élémentaires du modele, a 2-4 unité€s de son unité d’appartenance.

A priori on supposera qu’il n’y a pas de dégats sur la régénération présente
au pied de I’arbre (sur la méme unité) mais seulement libération de la ressource
lumineuse utilis€e par 1’arbre tombé. Sur les unités situées entre cette derniére et
le point d’impact du houppier, il pourra y avoir destruction partielle des jeunes
tiges de grande taille.

Ce projet de modele de régénération est pour I’instant basé€ davantage sur des
hypothéses de fonctionnement que sur une analyse approfondie des données
disponibles sur le dispositif. Le travail sur ces demniéres aménera donc des

modifications qui pourront étre importantes mais la structure fondamentale du
modele devra €tre préservée.

PROGRAMMATION DU MODELE GLOBAL DE DYNAMIQUE

La programmation du modéle sera réalisée en collaboration avec une équipe
de 1"Université de Paris 6, dirigée par Jacques Ferber (laboratoire LAFORIA),
spécialisée en programmation orientée objet et en modélisation multi-agents.
L’intérét de ce type de programmation est de rendre possible une mise a jour
relativement simple d’un modéele complexe (garantissant donc son évolutivité, ce
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qui est un point fondamental), au fur et a mesure de |’accumulation des
informations et des connaissances sur les différents éléments qui le composent.
Dans ce contexte, par exemple, une différenciation de « I’espece grise » en especes
distinctes et/ou groupes fonctionnels d’especes pourra €tre faite rapidement, sans
nécessiter la réécriture d’importants morceaux de code.

INTERET DE CE TRAVAIL

A court terme, 1’utilisation d’un tel modéle permettra tout d’abord d’attirer
I’ attention sur les parametres sensibles de la dynamique forestiére, les phénomeénes
mal décrits dont il est indispensable d’approfondir I’étude et aidera de ce fait a
I’orientation de futures recherches.

Il permettra par ailleurs de tester des hypotheéses de toutes sortes, concernant
notamment le comportement de différentes espeéces intéressantes, la modification
de leur phénologie a la suite d’interventions sylvicoles, la dynamique des
populations de disséminateurs, etc., et d’évaluer grossierement, si le modéle se
comporte « raisonnablement », I’effet de différents types d’interventions sylvico-
les.

A plus long terme, il offrira 1’occasion de réaliser une syntheése des
connaissances sur les différentes espéces présentes en forét dense naturelle
guyanaise et de créer une premiére « banque de données » élargie, qui pourra étre
complétée au fur et 2 mesure de la progression des travaux des uns et des autres.

Cet outil de travail, nécessairement grossier dans un premier temps (peu
d’especes étudiées, modeles de croissance mal adaptés, indices de compétition peu
efficaces, problemes de liaison €clairement au sol/régénération, etc.) pourra ainsi
évoluer, devenir plus fin, plus précis, et donc de plus en plus intéressant pour les
gestionnaires de la forét guyanaise.

RESUME

Un projet de modele d’arbre dépendant des distances rendant compte de la
dynamique des peuplements forestiers en forét tropicale humide, est exposé. Les
données sont issues des inventaires de peuplement et de régénération du dispositif
expérimental de Paracou en Guyane frangaise. Dans un premier temps les especes
ne sont pas distinguées. La part déterministe de la croissance individuelle est
représentée sous la forme POTENTIEL * REDUCTEUR. Le POTENTIEL
(croissance libre) est ajusté en fonction du diameétre par un modele de Korf a partir
des croissances les plus fortes observées. Le REDUCTEUR dépend de la
concurrence, mesurée par des indices rendant compte du nombre ou de la taille des
arbres du voisinage. Dans le meilleur des cas le modéle déterministe rend compte
de 15,6% de la variance de la croissance. La mortalité naturelle sera modélisée par
une fonction logistique dépendant des caractéristiques de I’arbre ; s’y ajoutera une
mortalité accidentelle aléatoire (chablis). La régénération sera modélisée sur des
mailles élémentaires spatialement li€es par la dissémination des semences et la
portée des chablis; la démographie dans chaque strate de hauteur y sera
dépendante des strates supérieures. La mortalité et la régénération n’ont pas fait
encore 1’objet d’un travail spécifique.
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SUMMARY

A distance dependent single tree modelling project for tropical rain forest
dynamics is presented. Data are from the Paracou experimental design in French
Guiana. As a first step, different species will not be distinguished in the model.
Deterministic and random models are combined to simulate tree growth. A
POTENTIAL * REDUCER equation is used to model the deterministic part of
individual tree diameter growth. POTENTIAL is potential increment without
competition (in this case, maximal diameters increments observed) and is fitted by
a Korf model. REDUCER is a multilinear function of competition indices which
takes into account the number and size of neighbouring trees to reduce the
potential growth of a subject. This deterministic model accounts for at most 15.6%
of the observed variance. Density dependent mortality will be described by a
logistic model taking into account the tree features and neighbourhood. Tree falls
will be simulated at random. Natural regeneration modelling will involve small
discrete unit areas, as in gap models, where each height stratum demography will
depend on upper strata. Seed dispersal and tree fall range will account for spatial
relationships within unit areas. At that time, the mortality and regeneration data
still have to be analysed.
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