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Abstract — Competition indices in a tropical moist forest: trials on the sylvicultural experi-
mental plots of Paracou (French Guiana). The building of a single tree distance—dependent
growth model, using the data collected on the experimental plots of Paracou (French Guiana) led
us to review numerous competition indices that have been used in temperate forests since 1950
and to discuss their applicability in moist tropical forests. We kept four simple indices calculated
on tree-centered circular plots, as well as their variation in time, and studied their ability to pre-
dict diameter growth relative to: sylvicultural treatments, diameter class and species to which the
subject tree belongs, circular plot radius used to evaluate the indices. We show that their effi-
ciency remains limited (we could not explain more than 21 % of the observed variance on mean
annual diameter growth when all species are taken together): the best results are obtained most
often with a one-sided competition index, for small diameter classes, big plot radius (at least
20 m) and some light-demanding or canopy species. (© Inra/Elsevier, Paris.)
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Résumé - Dans le cadre de 1a mise au point, sur le dispositif sylvicole de Paracou (Guyane fran-
caise), d'un modele de croissance d'arbre dépendant des distances, nous avons passé en revue plu-
sieurs indices de compétition utilisés en forét tempérée depuis les années 50 et envisagé leur
application au cas de la forét dense tropicale humide. Quatre indices simples calculés sur des pla-
cettes circulaires centrées sur I'arbre sujet, ainsi que leur variation dans le temps, ont été retenus
et leur efficacité vis-a-vis de la prédiction de ['accroissement en diamétre étudiée en fonction des
variables suivantes : type d'intervention sylvicole, classe de diametre et espéce a laquelle appar-
tiennent les arbres sujets, rayon de la placette sur laquelle sont calculés les indices. Nous mon-
trons que leur intérét reste limité (toutes especes confondues, nous n'avons pu « expliquer » plus
de 21 % de la variance observée sur l'accroissement moyen annuel en diameétre) ; les meilleurs
résultats sont obtenus la plupart du temps avec un indice lié au statut social de I'arbre, pour les
petites classes de diametre, des placettes de grande taille (au moins 20 m de rayon) et certaines
especes a tempérament héliophile ou structurantes de la voiite forestiere. (© Inra/Elsevier, Paris.)
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1. INTRODUCTION

1.1. Contexte de I'étude

L'étude des phénomeénes de compéti-
tion en forét dense tropicale humide s'in-
sére dans un cadre plus large de
recherche sur les mécanismes qui régis-
sent le fonctionnement de cet écosys-
teme, afin de donner au gestionnaire
forestier les moyens d'intervenir plus
rationnellement dans les peuplements. Si,
en forét tempérée, il dispose pour cela
d'une masse de connaissances et d'outils
élaborés [19, 33, 34], en forét tropicale
naturelle beaucoup reste 2 faire.

En Guyane francaise, la forét dense
ombrophile sempervirente de plaine
couvre environ 90 % des 8,5 millions
d'hectares du département, et la gestion
de la quasi-totalité de cette superficie est
confiée a 1'Office National des Foréts
(ONF). Seule la partie nord du massif
forestier, située le long de la cdte sur une
profondeur de 60 a 70 kilométres (1,5
millions d'hectares), fait 'objet d'un amé-
nagement forestier global.

La pratique des éclaircies, bien maitri-
sée en zone tempérée, pose de nombreux
problémes en forét dense tropicale
humide, par exemple :

i) quelles regles simples de sylvicul-
ture adopter dans des peuplements aussi
hétérogenes ?

ii) comment procéder aux éclaircies
(abattage, annélation, empoisonnement
des arbres que l'on souhaite éliminer au
profit des autres) ?

iii) quels seront les effets des interven-
tions sur la dynamique des peuplements
traités, sur leur composition floristique,
sur les populations animales qu'ils abri-
tent et dont ils dépendent, sur la qualité
technologique des futurs arbres récoltés,
etc. ?

De nombreuses €tudes expérimentales
ont été entreprises ou sont en cours pour
tenter d'apporter une réponse a ces ques-
tions (voir synthése dans [13]).
Parallelement a l'approche expérimentale,
nécessitant d'importants moyens humains
et financiers ainsi qu'un certain recul dans
le temps, une approche basée sur la
modélisation, qui permet de s'affranchir
partiellement de l'ensemble de ces
contraintes, est mise en ceuvre depuis
1992 au Cirad-Forét dans le domaine de
la dynamique des peuplements forestiers,
tant au niveau du peuplement [23] qu'au
niveau de l'arbre [28]. C'est ce dernier
niveau qui nous intéresse ici plus particu-
lierement.

1.2. Objectifs

De nombreux éléments influencent la
croissance d'un arbre [3] notamment son
patrimoine génétique et son acces aux
ressources (lumiére, eau ou nutriments)
contr6lé en partie par la compétition.
L'essentiel des efforts de quantification
de cette compétition par des indices adap-
tés a porté sur les peuplements forestiers
tempérés, et plus rarement sur les peuple-
ments naturels tropicaux.

Nous passons d'abord en revue les
grandes familles d'indices avant de faire
un point rapide sur leur possibilité d'ap-
plication en forét dense tropicale humide.
Puis nous présentons les conclusions
d'une premiére étude exploratoire réalisée
en 1991-1992 sur une parcelle du dispo-
sitif de Paracou, visant a identifier des
indices pouvant participer a I'élaboration
d'un modele de croissance. Nous prolon-
geons ce travail en introduisant de nou-
velles variables, dont l'efficacité pour la
«prédiction» de la croissance des arbres
sera testée de manire systématique sur
nos données, toutes especes confondues
dans un premier temps, puis pour cer-
taines especes particulicres choisies en
fonction de leur tempérament écologique.
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2. MATERIEL ET METHODES

2.1. Matériel

Congu en 1982, le dispositif sylvicole de
Paracou a été installé en 1984 sur la commune
de Sinnamary a environ 50 km au nord-ouest
de Kourou [45, 56-58]. Douze parcelles de 9
ha chacune, soit 108 hectares au total, ont été
assises dans une zone de forét intacte, apres
inventaire et étude pédologique préalables.
Neuf d'entre elles ont fait I'objet, entre 1986 et
1988, d'interventions sylvicoles d'intensité
variable (trois types de traitement, appliqués
chacun 2 trois parcelles), les trois derniéres
jouant le réle de témoin. Les interventions ont
été les suivantes :

i) traitement 1 : exploitation forestieére de
type « traditionnel » pour le bois-d'ceuvre.
Environ dix tiges par hectare faisant plus de
50 a 60 cm de diametre a 1,30 m et apparte-
nant & une cinquantaine d'especes différentes
ont été prélevées ;

ii) traitement 2 : exploitation forestiere
pour le bois-d'ceuvre suivie d'une éclaircie par
dévitalisation éliminant les arbres de plus de
40 cm de diametre a 1,30 m, ne présentant
pas d'intérét commercial potentiel ;

iii) traitement 3 : exploitation forestiére
pour le bois-d'ccuvre du méme type que les
précédentes, suivie d'une exploitation devant
fournir du bois combustible (tiges d'especes
non commerciales faisant entre 40 et 50 cm
de diametre), et d'une éclaircie par dévitalisa-
tion (tiges d'espéces non commerciales faisant
plus de 50 cm de diametre).

Le tableau I présente, pour chaque traite-
ment, I'évolution du nombre d'arbres présents
et de la surface terriere correspondante entre
1984 et 1994.

Depuis 1984, le peuplement constitué de
toutes les tiges de plus de 10 cm de diameétre
a 1,30 m situées sur les 6,25 ha centraux de
chaque parcelle (soit environ 46 000 arbres
au total) fait 'objet d'une mesure annuelle des
circonférences par le Cirad-Forét. Tous les
arbres sont numérotés, repérés par des coor-
données cartésiennes et la plupart sont identi-
fiés botaniquement.

2.2. Méthodes

2.2.1. Quelques considérations
sur les indices de compétition

De nombreux auteurs ont étudié les diffé-
rents indices mis au point depuis les années 50
[8, 15, 17, 26, 37, 53]. Rappelons que les rela-
tions de «compétition» entre individus ne sont
que l'un des nombreux aspects que peuvent
revétir les interactions entre arbres [36]. La
compétition se caractérise par « l'apparition
d'effets déprimants entrainés par la mise en
présence des organismes » (Malcom, 1966,
cité par [36]). C'est essentiellement elle qui
régule I'acces d'un individu aux ressources qui
lui sont nécessaires, d'oir I'intérét d'essayer de
quantifier ce phénomene le mieux possible.
C'est la fonction que tentent de remplir les
indices de compétition, quelle que soit la
famille a laquelle ils appartiennent : indices
indépendants ou indices dépendants de la dis-
tance.

2.2.1.1. Indices indépendants
de la distance

Leur calcul ne nécessite aucune connais-
sance sur la position des arbres du peuplement
étudié et ils peuvent étre construits avec des
données issues d'inventaires classiques de ter-
rain. Ils peuvent étre basés sur la dimension
des houppiers, traduisant le fait que les arbres
ne se développent pas de la méme maniére en
situation isolée et en peuplement : exemple du
Crown Competition Factor de Krajicek et al.
[41] des indices de Mitcheli {46, 47] ou du
Crown Ratio de Daniels et al. (1975, cité par
[14]). Ou bien ils utilisent la surface terriere
(ou le diametre) et la hauteur des arbres voi-
sins, de maniére absolue ou relativement aux
dimensions de l'arbre sujet : indices de
Steneker et Jarvis [61], Basal Area Index de
Glover et Hool [25], etc. A noter que dans la
plupart des cas, les compétiteurs, c'est-a-dire
les voisins intervenant dans le calcul de l'in-
dice, sont situés a I'intérieur d'une placette cir-
culaire de rayon arbitrairement fixé, centrée
sur le sujet. Mais l'ensemble du peuplement
étudié peut également étre pris en compte :
Kohyama [38-40] construit ainsi un one-sided
competition index, & partir de la surface ter-
riere cumulée de tous les arbres du peuple-
ment de taille supérieure a celle de chaque
sujet.
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Tableau L. Effectifs totaux par hectare (arbres faisant plus de 10 c¢m de diametre a 1,30 m) et
surface terriére correspondante, dans chaque groupe de trois parcelles correspondant aux diffé-
rents traitements réalisés a Paracou. L'exploitation a eu lieu d'octobre 1986 a mai 1987, et la dévi-
talisation de décembre 1987 a janvier 1988. D'apres Prothery [54].

Traitement 2 Traitement 3

N G(m? N G (m2)
623 319 628 32,1
626 320 626 32,0
626 321 625 32,1
523 255 442 213
496 204 425 17,6
488 193 423 17,1
489 192 431 17,2
504 19.4 449 17,3
513 19.7 470 17,7
525 20,1 487 18,1
527 203 490 18,5

Année Témoins Traitement 1
N G(m?2) N G (m?)
1984 625 30,9 603 30,6
1985 626 30,9 606 30,7
1986 626 31,0 606 30,7
1987 622 30,8 512 25,0
1988 618 30,7 506 249
1989 615 30,7 508 25,0
1990 614 30,7 509 25,1
1991 616 30,8 521 25,4
1992 614 30,9 530 25,6
1993 611 30,9 533 25,8
1994 607 30,9 531 259

2.2.1.2. Indices dépendants
de la distance

Leur calcul fait cette fois intervenir la dis-
tance entre arbres, et nécessite de disposer de
ces données, ou au moins d'une cartographie
des individus. On peut distinguer cinq sous-
familles d'indices de ce type (la nomenclature
utilisée pour les trois premieres a été emprun-
tée a Daniels et al. [15] :

* Indices de chevauchement (overlap
indices)

Le choix des compétiteurs et I'expres-
sion de la compétition reposent ici sur le
concept de zone d'influence d'un arbre. Celle-
ci est en général circulaire, centrée sur l'arbre
et censée représenter la surface maximale
d'étendue horizontale qu'il pourrait utiliser
pour sa croissance [53]. Son extension est
souvent reliée a l'extension maximale du
houppier en situation de croissance libre, ou
de manicre plus ou moins empirique a ditfé-
rentes variables individuelles (diameétre, hau-
teur). Les compétiteurs sont alors les arbres
dont les zones d'influence chevauchent celle
du sujet, et I'importance de ces chevauche-
ments est utilisée, de maniere additive, pour
quantifier la compétition subie par ce dernier.

Une forme générale d'indice fréquemment uti-
lisée est la suivante :

bl nce
ICi=—* z a,-j* (
Ai j=1 Ej

.
EJ

)

i et j désignant respectivement l'arbre sujet
et ses compétiteurs, nc le nombre de compéti-
teurs de l'arbre i, A la superficie de la zone
d'influence, a la superficie du chevauchement
entre les zones d'influence et E un descripteur
quelconque de l'arbre tel son diamétre [6].
by et b, sont des constantes.

De tels indices ont été développés par de
nombreux auteurs (Staebler, 1951 et
Newnham, 1964 cités par [37], Arney, 1973
cité par Smith et Bell [59], [6, 20, 24]).

* Indices utilisant les ratios taille/distance
(size ratio distance indices)

Le principe retenu dans la formulation de
ces indices est le suivant : un arbre de gros
diametre éloigné du sujet exerce en théorie
une pression de compétition équivalente a
celle d'un arbre de petit diametre, proche du
sujet. On peut réunir ces indices sous une for-
mule générale :
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. D.b .
ne D) 2 Ej

ICi=by* 3 %
j=1 le'l Lijb4

i et j désignant respectivement l'arbre sujet
et ses compétiteurs, nc le nombre de compéti-
teurs de l'arbre {, D le diameétre 2 1,30 m, L la
distance entre les arbres et E un descripteur
quelconque de l'arbre tel le rayon de sa cou-
ronne [30], lorsqu'il ne vaut pas 1. by, by, b3 et
by sont des constantes.

Les compétiteurs sont désignés de diffé-
rentes manieres : situés dans une placette cir-
culaire de rayon fixé centrée sur le sujet [30,
32, 61], ou bien désignés selon la méthode du
relascope de Bitterlich [14, 60].

« Indices de polygones (polygon indices)

Le concept utilisé ici est proche de celui de
la zone d'influence : on fait une nouvelle fois
appel a une représentation de l'espace utilisé
par un arbre pour se développer (Area
Potentially Available de Brown (1965),
notamment cité par Moore et al. [48], espace
vital de Bouchon {9]). Cet espace vital a la
forme d'un polygone entourant le sujet, et les
compétiteurs sont les voisins qui participent a
la construction du polygone : ses cOtés sont
perpendiculaires aux segments sujet/voisin, et
situés 4 une distance variable, éventuellement
bornée, du dit sujet (tessellation de Dirichlet
ou pavage de Voronof, Bouchon, [10]). La
surface du polygone, ou son volume si I'on
connait la hauteur des arbres, sont considérés
comme des indicateurs de la pression de com-
pétition subie [2, 15, 35, 48, 49] et Pelz, 1978,
cité par [15].

* Autres indices

Certains indices, plus complexes, sont
construits en combinant plusieurs des
méthodes évoquées précédemment : exemple
du zone count de Opie [52], indice de chevau-
chement pour lequel la zone d'influence de
chaque arbre est déterminée par Ia méthode du
relascope de Bitterlich, ou du PAGAS (pro-
portionally available growing-space area of
sectors) de Alemdag [2], faisant également
appel au relascope et au systeme des poly-
gones.

Hamilton [30], Hatch et al [31], Pretzsch
[55], entre autres ont construit des indices en

« trois dimensions », calculés a l'aide d'équa-
tions de profil de houppiers assimilés a des
formes géométriques simples (cones, sphéres,
paraboloides) : ils expriment soit la compéti-
tivité des sujets, soit la pression de compéti-
tion qu'ils subissent.

Il existe enfin des indices particuliers diffi-
ciles a rattacher aux familles précédentes, tels
que l'estimateur de Latham [42] qui utilise
des couples stéréoscopiques de photographies
aériennes, ou les indices calculés a l'aide de
variogrammes [5].

2.2.1.3. Efficacité des indices
de compétition dans la prédiction
de la croissance

Incorporés dans les modeles de dynamique
forestiere, les indices de compétition inter-
viennent pour moduler la croissance poten-
tielle des arbres et la mortalité. Leur effica-
cité, telle que rapportée par différents auteurs,
est extrémement variable et dépend notam-
ment de la nature de la variable croissance
expliquée (accroissement en diametre, en sur-
face terriére, en hauteur, en volume, accrois-
sement annuel ou sur plusieurs années) et du
type de peuplement sur lequel ils sont testés
(équienne monospécifique, inéquienne pluris-
pécifique, jeune, igé, dense, peu dense, etc.).

La plupart des auteurs travaillant sur des
peuplements équiennes s'accorde a reconnaitre
que le meilleur prédicteur de l'accroissement,
en diametre ou en surface terricre, est le dia-
metre initial qui « explique » (au sens statis-
tique) 30 & 80 % de sa variabilité. Dans ce
type de peuplement, le diametre peut en effet
étre considéré comme une bonne mesure du
statut social de l'arbre. L'adjonction d'un
indice de compétition n'améliore pas énormé-
ment la précision du modele, le plus souvent
parce qu'il est, par construction, corrélé au
diametre initial du sujet [26].

Les indices généralement reconnus comme
les plus efficaces appartiennent aux sous-
familles des indices de chevauchement et de
polygones, traduisant I'importance de la
notion de « zone d'influence » ou d'« espace
vital » autour d'un arbre et ce dans tous les
types de peuplement (équiennes monospéci-
fiques & inéquiennes plurispécifiques). Par
ailleurs, la prise en compte de la taille respec-
tive des individus en présence est trés impor-
tante (intervention du statut social, qui peut
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étre approché de maniere qualitative — voir en
particulier les travaux de Tomé et Burkhart
[65] — ou quantitative, a partir des données de
hauteur).

2.2.1.4. Applicabilité a la forét
dense tropicale humide

La grande majorité des études réalisées sur
les indices de compétition concerne les foréts
tempérées. Des milieux relativement simples,
au regard de I'hétérogénéité rencontrée en
forét dense tropicale humide : diversité floris-
tique (de 50 a 250 especes arborescentes a
I'hectare — voir Swaine et al. [63], pour une
comparaison de différents sites—) et hétérogé-
néité structurelle notamment. Quelques tra-
vaux testant et utilisant des indices de compé-
tition en forét tropicale peuvent cependant étre
mentionnés : Dawkins [16] dans différentes
foréts denses d'Afrique, d'Amérique latine et
d'Asie) et Wadsworth et al. {68] (en forét
dense de Puerto Rico) ont travaillé essentielle-
ment sur la dimension des sujets (diametre
initial, hauteur, largeur et intensité d'éclaire-
ment des houppiers) ou sur la densité globale
ou locale des peuplements, dans leur
recherche de prédicteurs de la croissance.
Besse [7] a testé quelques indices indépen-
dants de la distance en Cbte d'Ivoire. Wan
Razali [67] a utilisé des indices de densité glo-
bale (calculés sur des placettes de 0,4 ha) dans
les foréts mixtes de Malaisie et a inspiré les
travaux de Chai et Lemay [12] sur les foréts
marécageuses de ce pays. Toujours en
Malaisie (partie occidentale de Sumatra),
Kohyama [38] a testé un indice global tradui-
sant le statut social des individus. Favrichon
[21] a travaillé sur la liaison intensité d'éclai-
rement des houppiers (codes de Dawkins) /
croissance d'une espeéce de forét centrafri-
caine. Vanclay [66] a eu recours a des indices
de densité globale (placettes de 0,04 & 0,5 ha)
dans 1'étude des foréts du Queensland.

Dans ce type de milieu, les potentialités de
croissance d'un individu vont a priori forte-
ment dépendre de variables telles que :

i) le type d'espece a laquelle il appartient :
hard gambler [51], ou « espece héliophile des
strates intermédiaires et supérieures » [43],
caractérisée par des diametres moyens, une
durée de vie courte et une croissance trés

rapide, & hard struggler, ou « espece de sous-
bois ou des strates intermédiaires, tolérante a
I'ombrage », caractérisée elle par des dia-
metres petits a moyens, de longues durées de
vie et des croissances lentes, avec tous les
intermédiaires entre ces deux extrémes ;

ii) son stade architectural [18, 29, 50] :
appartenance a l'ensemble du passé, du pré-
sent, ou de l'avenir, traduisant en particulier
son aptitude a réagir en croissance aux ouver-
tures du couvert ;

iii) son statut social : en forét tropicale,
Dawkins (cité par [64]) a mis au point une
classification largement utilisée, mélangeant
statut social et mode d'éclairement des houp-
piers. Il a obtenu des coefficients de corréla-
tion linéaire allant de 0,40 a 0,47 entre ses
codes et l'accroissement en diametre des indi-
vidus de certaines especes de forét dense afri-
caine ; des résultats similaires ont été obtenus
par [21] en République Centrafricaine.

Un certain nombre d'indices de compéti-
tion construits en pays tempéré sont difficile-
ment transposables a ce type de forét :

i) soit pour des raisons techniques : cer-
taines variables telles que hauteur totale des
arbres ou dimensions des houppiers sont diffi-
ciles a mesurer, du fait d'une visibilité le plus
souvent réduite ;

ii) soit pour des raisons fonctionnelles :
assimiler les houppiers a des sphéres ou des
cones, par exemple, risque d'étre trop simplifi-
cateur dans des foréts ou la quéte de la
lumiere leur fait subir des déformations tres
importantes ; par ailleurs, les relations de
commensalisme semblent suffisamment fré-
quentes pour rendre peu intéressants les
indices trop sensibles 2 la distance entre
arbres, de type size ratio distance [27].

On peut enfin noter que contrairement a ce
que l'on observe dans les peuplements
équiennes, le diamétre initial des arbres dans
ce type de forét ne constitue généralement pas
un treés bon indicateur de leur croissance ulté-
rieure. Alder {1] signale, pour différentes
especes de foréts tropicales humides des diffé-
rents continents, que cette variable ne prend
pas en compte plus de 20 4 40 % de la
variance observée sur les accroissements.
Nous reviendrons plus loin sur ce résultat.
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2.2.2. Application au dispositif
sylvicole de Paracou

Seules huit parcelles du dispositif (soit
deux par traitement) ont été utilisées dans
notre étude, qui a porté sur les arbres présents
et vivants de 1985 a 1991, ne présentant
aucune anomalie dans les mesures et situés a
une distance suffisante des bords des parcelles
pour que des indices puissent étre calculés sur
des placettes circulaires de différent rayon. La
prise en compte de I'ensemble des traitements
nous a permis de disposer de types d'environ-
nement treés contrastés, plutdt fermés en par-
celles témoins et parcelles exploitées et
ouverts a trés ouverts dans les parcelles éclair-
cies.

NB. Un récapitulatif des notations utilisées
dans le texte qui suit figure en annexe.

2.2.2.1. Choix de la variable
croissance a prédire

Nous avons choisi de travailler sur l'ac-
croissement en diamétre des arbres, lissé sur
trois années consécutives de maniére a limiter
lI'influence des erreurs de mesure. Nous avons
pour cela ajusté systématiquement, pour
chaque arbre i, le modele suivant :

D“ = a,-.r+b,-+u,«‘,

(D, ,diametre en cm de l'arbre { au temps 7,
a;et b; . parametres a estimer, u; écart entre
valeur prédite et observée) aux quatre mesures
prises en 1988, 1989, 1990 et 1991, soit aprés
traitement sylvicole. AD; = «; représente
I'accroissement moyen annuel en diametre de
l'arbre i, c'est la variable « dépendante » que
nous voulons prédire a l'aide des indices de
compétition.

2.2.2.2. Choix des indices
de compétition

Les données réunies sur le dispositif ren-
dent possible I'étude de nombreux indices, a
P'exclusion de ceux qui sont basés sur des
mesures de hauteur et de dimensions des
houppiers. Une collecte de données supplé-
mentaires réalisée sur une des parcelles en
1992 [27] a dans un premier temps permis de
comparer :

— 1) cinq indices indépendants de la dis-
tance : statut social, codes de Dawkins,

nombre de voisins « génants » (géne appré-
ciée subjectivement), nombre total de voisins
de plus de 10 cm de diametre (NBT) et sur-
face terriere cumulée (STT) sur une placette
circulaire de rayon R variant de 5 a 10 m, cen-
trée sur l'arbre dont on étudiait l'accroissement
en diametre ;

- ii) et quatre indices dépendants de la dis-
tance (indices de Steneker et Jarvis [61]), uti-
lisant des ratios taille/distance.

Ce premier travail a montré :

— i) l'importance pour la croissance, toutes
especes confondues, de l'acces des houppiers
a la lumiere, la classification de Dawkins se
révélant étre la meilleure variable prédictrice
(résultats conformes a ceux obtenus par [19,
21;

— ii) I'inadaptation de certains indices utili-
sant des ratios taille/distance, ce qui s'explique
sans doute en partie par l'existence de rela-
tions de commensalisme entre arbres poussant
trés proches les uns des autres (I'un des indivi-
dus tire profit de la présence de l'autre, alors
que sa proximité devrait représenter une géne
importante) ;

— iii) I'efficacité comparable d'indices
simples du type NBT et STT et d'indices plus
compliqués du type de ceux de Steneker et
Jarvis

—iv) I'importance de I'effet « espece ». Les
différences de comportement qui les caractéri-
sent se traduisent dans la structuration verti-
cale de la végétation : certaines espéces
demeurent en sous-étage tandis que d'autres
atteignent la volte forestiere. Cela influe for-
tement sur des variables telles que « statut
social », « codes de Dawkins » et «nombre de
voisins génants ». Par ailleurs, la sensibilité a
la compétition varie vraisemblablement d'un
type comportemental a l'autre et le méme
indice de compétition ne convient pas a toutes
les especes.

Nous avons voulu reprendre la recherche
d'indices « efficaces » en utilisant cette fois
des parcelles ayant subi tous les types de trai-
tement sylvicole, ce qui permettait de trouver
des arbres dans toutes les situations de compé-
tition possibles. Nous avons retenu les indices
les plus simples déja étudiés exprimant une
densité locale (NBT et STT) et décidé d'en
rajouter d'autres prenant en compte de
maniere indirecte les problemes de statut
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social dont I'importance a été soulignée plus
haut, toujours sur des placettes de rayon R, a
savoir :

— i) le nombre de tiges vivantes, de taille
supérieure ou égale a celle du sujet (NBD) ;

— ii) la surface terri¢re correspondante
(STD).

voisins. A priori un arbre autour duquel la
pression de l'environnement diminue (dispari-
tion d'arbres, entrainant une baisse de la
valeur des indices de compétition), doit voir
sa croissance stimulée. A Pinverse, il doit se
trouver géné en cas d'augmentation de la pres-
sion (recrutement, augmentation importante

de la croissance des voisins, entrainant une
augmentation de la valeur des indices). La
prise en compte de cet historique a été faite au
travers du calcul de I'évolution, entre 1985 et
1988, des quatre indices statiques retenus
(valeur calculée en 1988), pour obtenir quatre
indices « dynamiques » : DNBT, DSTT,
DNBD et DSTD. La période 1985 / 1988
étant celle durant laquelle ont été effectuées
les interventions sylvicoles, était également
celle qui permettait d'obtenir la plus large
gamme de valeurs des indices intéressés!.

Ces derniers indices nous ont permis de
nous affranchir du probleme de l'attribution
aux arbres de codes de Dawkins, information
non disponible sur I'ensemble du dispositif.

Nous avons décidé par ailleurs de pallier le
probleme de l'aspect statique inhérent aux
indices de compétition (critiqué notamment
par [11]) en nous intéressant a leur évolution
passée. On sait en effet que la mortalité, par
chablis ou sur pied, constitue le moteur princi-
pal de la dynamique des peuplements. De
maniere logique, lorsqu'un arbre disparait, il
libere de l'espace et des ressources pour ses

Tableau II. Valeur moyenne en 1988 des principaux indices de compétition étudiés sur huit par-
celles de Paracou, pour des placettes de rayon 30 m (10 745 individus). Toutes especes confon-
dues.

Traitement Témoin Ti T2 T3
N° de la parcelle 1 6 7 9 5 10 4 12
Nombre d'arbres 1596 1561 1376 1344 1449 1177 992 1250

AD (cm/an) lissée 0,14 0,13 0,19 0,20 0,23 0,32 0,28 0,25

Valeur moyenne des indices sur la parcelle

NBT 168,1 1590 1492 1476 161,3 1384 1280 149,0
DNBT -4.9 -9 282 288 -287 342 59,0 407
STT (m?) 8.3 8,3 N 7.0 6,2 5.9 5.2 59
DSTT (m2) -0,2 0,0 -14 -1,4 -24 =33 -3.8 =32
NBD 89,0 81.8 76,3 74,9 81,8 70,6 65,5 75,4
DNBD —4.,5 -28 -142 -147 -190 -21,7 -333 -238
STD (m?) 6,7 6,7 6,0 5,4 4,7 4.5 39 44

DSTD (m?) -0,3 0,0 -1,2 -1,2 -2,3 -3,1 -34 -3,0

N.B. DNBT, DSTT, DNBD et DSTD représentent la variation de I'indice correspondant (resp NBT, STT,
NBD et STD) entre 1985 et 1988.

1 Donc, I'accroissement moyen annuel en diamétre est calculé entre 1998 et 1991, tandis que NBT, STT,
NBD et STD sont calculés en 1988 soit en début de période de croissance et DNBT, DSTD, DNBD et DSTD
sont calculés entre 1985 et 1988 (on respecte un pas de trois ans).
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Un des problemes pratiques posés par ces
indices consistait en la détermination du rayon
R des placettes permettant didentifier les voi-
sins intervenant dans le calcul. En théorie, ce
rayon devrait correspondre a la distance maxi-
male prospectée par l'arbre pour s'approvi-
sionner en lumiere, en eau et en éléments
minéraux : on retrouve ici la notion
d'« espace vital » évoquée plus haut. Nous
avons donc systématiquement étudié des
rayons allant de 10 a 40 m par pas de 5 m.

Le tableau I reprend la valeur moyenne de
tous les indices étudiés sur les différentes par-
celles retenues, pour un rayon de placette de
30 m. Il permet notamment de se faire une
idée de I'impact des traitements sylvicoles. Par
ailleurs, la distribution de quelques-uns d'entre
eux est représentée figure 1.

2.2.2.3. Mesures de l'efficacité
des indices

Nous avons recherché les indices les plus
liés a 'accroissement étudié, en passant par le
calcul de coefficients de corrélation linéaire
simples et 'étude des résultats de régressions
linéaires multiples. Parmi les problemes qui se
sont posés :

— 1) I'hétéroscédasticité des résidus des
régressions de type AD = f(IC, DIC) (IC =
indice de compétition), qui nous a conduit
travailler non pas sur la variable AD, mais sur
sa transformée logarithmique Log(AD+c) (¢ :
constante positive permettant de traiter les fai-
blesaccroissements négatifs fréquents dans ce
type de forét. Voir figure 2) ;

— 11} la non-indépendance des individus
étudiés en croissance : en toute rigueur, il
n'aurait fallu travailler que sur des arbres pré-
sents sur des placettes non chevauchantes,
mais cela aurait considérablement réduit le jeu
de données : ainsi, pour des placettes de rayon
30 m, seuls 48 arbres auraient pu étre retenus,
ce qui interdisait notamment toute étude par
classe de diametre ou par espece.

Nous avons calculé systématiquement,
dans toutes les études de corrélation linéaire,
le coefficient de rang de Spearman en plus du
coefficient classique de Pearson. Les valeurs
obtenues étant cependant tres proches, et les
conclusions en terme de significativité tou-
jours concordantes, nous n'avons fait figurer
sa valeur que dans le tableau I11.

Chaque étude de corrélation linéaire entre
accroissement et indices, que ce soit en fonc-
tion des traitements sylvicoles, des classes de
diametre ou des especes, a été complétée par
la recherche du meilleur modele linéaire a
deux variables (lorsque la prise en compte
d'un deuxiéme indice avait un sens)
Log (AD+c) = f(IC1, IC2), en faisant appel a
des régressions pas a pas maximisant le coef-
ficient de détermination2. Ce dernier, ainst
que l'identité de IC1 et IC2 figurent dans tous
les tableaux concernés.

La recherche d'un rayon « optimal » de
placette a été réalisée de deux manieres :

— 1) en comparant les coetficients de corré-
lation simple ou multiple accroissement /
indices de compétition sur des placettes de
taille croissante ;

— ii) en recalculant les indices par tranches
successives de 10 m, jusqu'a une distance de
50 m des sujets, selon le schéma de la figure
3a et en vérifiant que I'apport d'informations
réalisé par chaque tranche successive possé-
dait un intérét réel par rapport a celui d'une
placette initiale de taille 10 m. Nous avons
pour cela comparé des modeles emboités
selon le principe suivant : nous sommes partis
du meilleur modele linéaire & deux variables
Log (AD+c) = f(IC1, IC2) ajusté pour des
placettes de rayon 10 m, puis nous avons
inclus & ce modele les variables ICT et IC2
calculées pour la « tranche de distance »
10 m-20 m, en vérifiant au travers d'un test F
I'utilité de cette inclusion. Et ainsi de suite jus-
qu'a 50 m.

2 Les indices de compétition sélectionnés a 1'issue de cette étude, censés traduire l'influnce de l'environne-
ment, devaient intervenir par la suite dans la formulation d'un modele de croissance plus complet. Nous avons
donc délibérément limité la sélection 4 deux indices. de manieére a ne pas alourdir le modele final et conserver
des expressions aisément manipulables et interprétables. Il faut noter par ailleurs que I'ajustement de ces
modeles avait un but cssentiellement exploratoire et que les hypothéses d'homoscédasticité et de normalité

des résidus n'ont pas été systématiquement vérifiées :

indicative.

les résultats obtenus ont une valeur essentiellement
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Cette derniere opération a également été
réalisée avec des tranches de superficie
constante (donc de largeur décroissante : voir
figure 3b), pour pallier le biais éventuel di au
fait que l'ajout a la placette initiale de tranches
successives de largeur égale donc de superfi-
cie croissante, se traduisait par I'ajout d'un
nombre, lui aussi croissant, d'arbres au stock
de départ.

3. RESULTATS ET DISCUSSION

3.1. Influence du diameétre
sur les accroissements

Toutes especes confondues, sur les
seules parcelles témoins, le coefficient de
corrélation linéaire de Pearson entre le
diametre D des arbres et le logarithme de
leur accroissement moyen annuel en dia-

metre sur trois ans Log (AD+c) est
faible : r = 0,21 (p < 0,0001). Ce résul-
tat rejoint les observations de Alder [1] et
peut s'interpréter ainsi : les petits arbres
ont certes une probabilité importante
d'appartenir a une espéce de « sous-
bois », d'étre dominés, d'avoir un houp-
pier tres peu éclairé et donc une crois-
sance lente, mais ce sont aussi ceux qui
appartiennent souvent a « l'ensemble
d'avenir » (sensu [29] : individus n'ayant
pas encore subi de réitération et n'ayant
pas atteint la taille maximale), et qui peu-
vent voir leur croissance augmenter de
maniere considérable dés que les condi-
tions deviennent favorables. A l'inverse,
les gros arbres qui font partie des
ensembles structuraux supérieurs et ont
toute chance de se trouver dans des
conditions favorables (co-dominants ou
dominants, houppiers bien éclairés) sont

Tableau I1I. Effet des traitements sylvicoles sur la valeur des coefficients de corrélation entre
quelques indices de compétition calculés sur des placettes de rayon 30 m, et le logarithme de I'ac-
croissement moyen annuel en diametre des arbres sujets (10 745 individus) : on a fait figurer res-
pectivement le coefficient de corrélation linéaire de Pearson et le coefficient de corrélation de
rang de Spearman entre parentheses. Toutes les espéces sont confondues.

Traitement ~ NBT STT NBD STD
Témoin  —0,12(=0,12) —0,14(-0,11) -0,28 (-0,29)  —0,26 (-0,25)
Tl 0,23 (-0,22) -0,20(-0,18) -0,22(=0,22)  -021 (-0,23)
™ ~020 (<021)  -0,12(=0,13) -0,21 (<=0,21)  —0,18 (-0,19)
T3 0,23 (-023) -022(-0,22) -0,25(-0,24)  —0,26 (-0,25)
Tous ~0,26 (<0,26) -0,29 (-0,30) -0,25(-0,26)  —0,31 (-0,33)

DNBT DSTT DNBD DSTD R2*  g**
Témoin NS (NS) NS (NS) -0,33(-0,26) 0,12 (-0,19) 024 0,30
Tl 0,11 (-0,11) —0,17(=0,17) -0,18 (-0,14)  —0,21 (-0,20) 0,18 0,34
') 0,12 (=0,14)  -0,15(-0,15) —0,23(=0,21) 0,19 (-0,18) 0,17 041
T3 ~0,10 (-0,09) -0,15(-0,15) -0,09 (<0,08) 0,15 (-0,15) 0,13 0,37
Tous ~0,25(-0,26) 0,28 (-030) -0,29(-0,32) 0,30 (-0,32) 020 036

NB. NS: coefficient non significativement différent de 0 (p 2 0,05). Les autres coefficients sont tous signifi-
cativement non nuls (p <0,0001). * Coefficient de détermination, traduisant la part de variance du logarithme
de l'accroissement expliquée par la prise en compte, dans un modele linéaire, des deux variables «explica-
tives» indiquées en italique gras dans chaque traitement. ** Estimation de 1'écart-type résiduel correspondant

a ce modele (Log(cm)).
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aussi ceux qui appartiennent aux
ensembles architecturaux du présent ou
du passé (toujours sensu Hallé et
Oldeman, [29] : individus ayant atteint
leur taille maximale a la suite de nom-
breuses réitérations, sénescents, ou dégé-
nérés a la suite dun traumatisme) et dont
la croissance ne va pas tarder a stagner.

Lorsque toutes les parcelles, témoins
et traitées, sont prises en compte dans le
calcul, le coefficient de corrélation
linéaire chute a r = 0,12 (p < 0,0001).
Dans un milieu qui change tres peu et tres
lentement, comme c'est le cas en forét
naturelle intouchée, le diametre d'un
arbre peut étre considéré comme un indi-
cateur (certes peu efficace) de conditions
de croissance passées ; ces conditions
évoluant peu, il est normal que le dia-
metre soit également corrélé aux accrois-
sements ultérieurs si la période considé-
rée nest pas trop longue. En revanche, dés
qu'interviennent une exploitation et/ou un
traitement sylvicole qui modifient soudai-
nement et de facon importante I'environ-
nement des arbres, le diametre perd son
potentiel de prédiction et la recherche

(a)

30 m, etc.

d'autres indices prend toute son impor-
tance.

La variable D n'a par la suite plus été
considérée, car elle est liée linéairement 2
I'indice NBD (r = 0,84, lorsque les pla-
cettes de calcul font 30 m de rayon).

3.2. Efficacité des différents indices
étudiés, en fonction des
traitements sylvicoles ou tous
traitements confondus

Les résultats obtenus toutes espéces et
tous diametres confondus pour des pla-
cettes de rayon 30 m figurent dans le
tableau III. 1ls montrent que les indices
indépendants du diametre de 'arbre sujet
(NBT, DNBT, STT, DSTT) sont le plus
souvent un peu moins performants que
les autres, tout particulierement dans les
parcelles témoins ou la densité est forte et
la compétition pour la lumiere impor-
tante. Les variations d'indice sont souvent
des prédicteurs aussi efficaces que les
indices eux-mémes. A noter que tous ces
indices sont plus ou moins liés entre eux,
mais qu'en général la liaison entre indice

(b)

34,6 m, etc.

Figure 3. Tranches successives utilisées pour la comparaison de modeles emboités. (a)

Amplitude constante. (b) Superficie constante.
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statique et indice dynamique correspon-
dant est faible : r = 0,2 entre IC et DIC.

Etant données les périodes de calcul
choisies pour les différentes variables,
I'évolution des indices integre les traite-
ments sylvicoles et la croissance traduit
la réaction du peuplement a ces traite-
ments. Si aucune tendance nette ne se
dégage du co6té des indices statiques on
observe que, a quelques exceptions pres,
plus le traitement est fort moins les
indices dynamiques paraissent efficaces
et cette dégradation des résultats transpa-
raft clairement dans la valeur du coeffi-
cient de détermination. Cela signifie que
la variation brutale de l'environnement
des arbres dans les parcelles traitées est
moins corrélée a leur réaction en crois-
sance qu'une variation plus progressive
en parcelles témoins. Cette observation
pourrait s'expliquer par la réaction
« négative » de certains sujets a une mise
en lumiére trop brusque et a une modifi-
cation trop importante du microclimat
local a la suite des traitements, tout parti-
culierement dans le n° 3.

Quel que soit le traitement sylvicole,
et tous traitements confondus, le meilleur
modele linéaire permettant de prédire la
croissance s'est révélé étre :

Log(AD+c) = a*NBD + b* DNBD +d.

Ce résultat reste vrai pour toutes les
tailles de placettes étudiées (voir tableau
V). Pour des placettes de 30 m de rayon
(10745 arbres dans le jeu de données), a
= 0,0031, b = 0,0104, d = 0,6992
(coefficients significativement non nuls),
et le modele prend en compte 21 % de la
variabilité observée (¢ = 0,356). La
constante ¢ vaut 0,287, valeur choisie
supérieure au plus petit accroissement
négatif observé dans le jeu de données.

3.3. Influence du diametre sur les
liaisons indices de compétition /
accroissement

Nous avons travaillé toutes especes et
tous traitements sylvicoles confondus, sur
des placettes de rayon 10 m et 30 m,
mais les tendances étant comparables
nous n'avons fait figurer les résultats que
pour les placettes de grande taille. Les
arbres ont été ventilés en classes de dia-
metre de 5 ¢m d'amplitude, la derniere
classe regroupant tous les individus de
plus de 60 cm. Les coefficients de corré-
lation linéaire obtenus entre les différents
indices de compétition et I'accroissement
ont été reportés dans le rableau IV, et
représentés sur les graphiques de la figure
4. Ils font apparaitre que :

—1) la valeur des coefficients de corré-
lation décroit lorsque le diamétre des
arbres sujets augmente, jusqu'a la classe
30-35 cm pour laquelle on observe les
valeurs les plus faibles. Puis elle ré-aug-
mente, avant de devenir non significative
pour pratiquement tous les indices a par-
tir de la classe 60 cm et plus. A noter
qu'a partir de 50 cm de diamétre, les
effectifs deviennent faibles dans les
classes et les résultats erratiques et peu
fiables ;

— ii) les indices dépendant du diametre
(NBD et STD) ne sont plus significative-
ment corrélés a l'accroissement a partir
des classes de diamétre 50-55 cm (dés
40-45 cm pour les placettes de rayon
10 m), contrairement aux simples indices
de densité locale (NBT, STT). STT
donne le plus souvent de meilleurs résul-
tats que les autres indices statiques. En
revanche, dans pratiquement tous les cas,
les variations d'indice DNBD et DSTD
sont davantage liées & l'accroissement
que DNBT et DSTT, DNBD étant de
loin le plus « efficace ».
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La classe 30-40 cm constitue une
classe charniere dans ce type de forét.
En effet, c'est dans cette gamme de taille
que les arbres appartenant aux especes
des strates supéricures passent dans la
volte forestiére, et que les arbres apparte-
nant a de nombreuses especes des strates
inférieures atteignent leur taille maxi-
male. La diversité des situations rencon-
trées est trés grande: arbres dominés, co-
dominants, dominants, de tempéraments
divers, ce qui peut expliquer la mauvaise
performance générale observée sur les
indices.

Dans les classes plus petites, les arbres
subissent une concurrence importante
pour la lumiére et sans doute également
pour l'alimentation en eau et en sub-
stances nutritives : la performance des
différents indices NBT, STT, NBD et

STD est tres comparable. La disparition,
ou l'apparition d'individus dominants
influe beaucoup sur la croissance ce qui
explique l'efficacité de la variable
DNBD. A noter que dans ces gammes de
taille, les variables STT, STD d'une part
et DSTT, DSTD d'autre part ont des
valeurs trés proches : leurs performances
sont tout a fait comparables.

Dans les classes supérieures (a partir
surtout de la classe 50-55 c¢m), la com-
pétition pour la lumiere devient en théo-
rie beaucoup moins importante, alors
qu'elle I'est toujours pour les autres fac-
teurs de croissance. Les simples indices
de densité locale donnent de meilleurs
résultats que les indices NBD et STD,
liés au statut social. Cependant, on
observe toujours des arbres dominés ou
co-dominants donc génés dans leur acces

Tableau IV. Influence de la classe de diametre sur les coettficients de corrélation linéaire (Pearson)
calculés entre les indices de compétition étudiés et le logarithme de l'accroissement moyen annuel
en diametre des arbres sujets. Rayon des placettes : 30 m (10 745 individus). Toutes les especes
sont confondues.

Classes de  Effectit NBT DNBT STT DSTT NBD DNBD STD DSTD R2*  ¢g**
diamétre

10-15 4197 0,32 -0,31 -0,34 -0,35 032 -046 -0,34 -037 028 0,31
15-20 2407 0,27 =024 031 -031 -022 -0,53 -0,30 -0,36 0,36 0,32
20-25 1436 -0,14 -0,16 -021 -0,19 -020 -0,38 -021 -023 0,20 0,40
25-30 920 0,21 -0,24 -0.27 -0,26 -0,22 -0,43 -0,25 -0,30 0,24 035
30-35 657 0,16 -0,12 0,21 -0,19 -022 -0,33 -0,20 -024 0,06 0,38
3540 517 0,20 0,19 -0,27 -0,22 -0,23 -0,38 0,23 -028 0,21 0,38
40-45 250 0,21 -0,30 -0.29 -0,33 0,27 -041 -0,25 035 0,18 0,38
45-50 150 -0,24 0,35 -0,35 044 -033 -0,47 0,31 -046 023 042
50-55 73 0,34 -0,23 -0,33 -0,32 NS -0,43 NS -0,44 0,23 049
55-60 61 0,33 029 -0,37 0,31 NS -0,34 0,27 -0,31 0,06 043
> 60 77 -0,26 NS -0,26 NS NS NS NS NS 0,07 043
Tous

diametres 10745  -0,26 0,25 -0.29 -028 -0,25 -0,29 -0,31 -0,30 0,20 0,36

NB. NS : coefficient non significativerent différent de 0 (p = 0,05). Les autres coefficients sont tous significa-
tivement non nuls (p < 0,0001).

* Coefficient de détermination, traduisant fa part de variance du logarithme de la croissance expliquée par la
prie en compte, dans un modéle linéaire, des deux variables «explicatives» indiquées en italique gras dans
chaque traitement. ** Estimation de I'écart-type résiduel correspondant a ce modéle (Log(cm)).
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Figure 4. Influence de la classe de diametre sur les coefficients de corrélation linéaire entre diffé-
rents indices de compétition calculés sur des placettes de rayon 30 m et le logarithme de l'accrois-
sement moyen annuel en diametre des arbres sujets. Toutes les espéces sont confondues.
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a la lumitre, dans ces gammes de dia-
meétre (en moyenne, 0,5 voisins de
taille supérieure pour des arbres de la
classe 50-55 cm dans un rayon de 10 m,
un peu plus de quatre dans un rayon de
30 m) : la bonne performance des
variables DNBD et DSTD peut s'expli-
quer par l'existence d'une forte capacité
de réaction, grice aux phénomenes de
réitération (arbres du présent, voir plus
haut), a toute augmentation de la res-
source lumineuse au niveau des houp-
piers. Cependant, au-dela de 55-60 cm
de diametre, les arbres ont, pour la plu-
part, perdu ces facultés d'adaptation et les
variations d'indices ne sont plus liés a
leur accroissement.

Le meilleur modele linéaire a deux
variables permettant de décrire la crois-
sance fait pratiquement toujours interve-
nir DNBD, en association avec d'autres
indices dynamiques : DNBT dans les
petites classes de diametre et DSTT dans
les classes supérieures. C'est pour les
petites classes de diametre (de 10 a
30 cm) que ce type de modele est le plus
efficace.

Remarque sur les interactions

Les interactions évidentes existant
entre le diamétre et les indices de compé-
tition peuvent étre prises en compte a tra-
vers l'introduction, dans le modele
Log(AD+c) = f(IC) d'un terme d'interac-
tion D*IC. Si I'on recherche de maniere
systématique les deux variables les plus
efficaces parmi 90 variables constituées
de nos huit indices de base et du dia-
metre, des mondmes du deuxieme degré
correspondants et de tous les termes d'in-
teraction pris deux a deux, ce sont lindice
NBD et le terme D¥*DNBD qui se retrou-
vent sélectionnés. Ce dernier terme tra-
duit la nécessité, pour obtenir un effet
positif sur les accroissements, d'éliminer
d'autant plus d'arbres dans le voisinage
d'un sujet que celui-ci est petit. Il traduit,
a l'inverse, l'effet trés négatif de 'appari-

tion d'un individu dominant dans le voisi-
nage d'un gros arbre (plus génant que
dans le voisinage d'un petit arbre). Le
modeéle utilisant ces deux variables est
alors caractérisé par un coefficient de
détermination de 0,24 (¢ = 0,348).

Cependant, 1'utilisation du terme
D*DNBD dans un modele plus com-
plexe, traduisant a la fois les potentialités
propres de l'individu, et I'effet régulateur
de I'environnement perd de son intérét au
regard de la variable DNBD. Nous
I'avons done provisoirement écarté.

3.4. Recherche d'un rayon optimal
pour les placettes de calcul

3.4.1. Evolution des liaisons indices
de compétition/accroissement
avec le rayon des placettes de calcul

Nous avons retenu 8 609 individus
situés a plus de 40 m des bords des huit
parcelles d'étude et fait varier le rayon
des placettes entre 10 et 40 m par pas de
5 m. Les résultats toutes classes de dia-
metre et toutes especes confondues figu-
rent dans le tableau V, et sont représentés
figure 5a et 5b. Sur cette méme figure ont
également été représentés pour comparai-
son les résultats obtenus sur les deux pre-
miéres classes de diametre.

Pratiquement tous les coefficients de
corrélation augmentent avec la taille des
placettes, jusqu'a 20 m de rayon, puis se
stabilisent. On observe la méme ten-
dance, a une exception prés (variable
NBD pour la classe de diamétre 15-20
cm) en ne considérant que les petites
classes de diamétre (voir figure 5c, 5d, Se
et 5f), pour lesquelles on note toujours la
nette supériorité de la variable DNBD.
Tous diametres confondus, le meilleur
modele linéaire a deux variables fait
intervenir NBD et DNBD dans tous les
cas. Le coefficient de détermination se
stabilise a 0,20 a partir de placettes de
rayon 25 m.
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3.4.2. Etude de l'apport de «tranches
successives» a des placettes initiales
de 10 m de rayon

L'un des problémes posés par les résul-
tats du tableau V est le suivant : les dif-
férences relativement faibles observées
entre coefficients de corrélation sont-elles
significatives, autrement dit est-il réelle-
ment indispensable de calculer les indices
sur des placettes de rayon supérieur a
10m ?

Pour répondre a cette question, seuls
les deux indices les plus efficaces toutes
classes de diamétre et toutes espéces
confondues quelle que soit la taille de la
placette, ont été pris en considération :
soit NBD et ADNBD. Nous avons
étendu le rayon des placettes jusqu'a
50 m, ne conservant qu'un jeu de 6 631
arbres tous situés a plus de 50 m des
bords des huit parcelles, et nous avons
procédé a I'étude des modeles emboités :
les résultats concernant des tranches suc-
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cessives de largeur constante figurent
dans le tableau VI. Si l'on fixe le risque
d'erreur 4 5 %, on constate que chaque
ajout d'information améliore le résultat
global de maniere tres significative (parti-
culierement net en ce qui concerne le pas-
sage de 0-10m a 0-20m), et ce jusqu'a
50 m mais avec une valeur du F en dimi-
nution rapide. Si I'on inclut tous les
indices dans le méme modele (R2 =
0,24), on observe que jusqu'a 20 m les
coefficients de NBD et de DNBD sont
significativement non nuls, alors qu'au-
dela, seule I'information apportée par 1'in-
dice dynamique DNBD reste utile. Les
résultats obtenus en considérant des
tranches successives de superficie
constante sont tout & fait comparables aux
précédents.

Comment expliquer ces différentes
observations ? Il faut se souvenir que
I'indice NBD est avant tout un indice de
statut social. Un arbre dominé par son

Tableau V. Influence du rayon des placettes sur les coefficients de corrélation linéaire (Pearson)
calculés entre les indices de compétition étudiés et le logarithme de l'accroissement moyen
annuel en diametre des arbres sujets. Toutes classes de diametre et toutes especes confondues

(8 609 individus étudiés).

Rayon des

placettes (m) NBT DNBT STT DSTT
10 -0,21 -0,19 -0,22 -0,19
15 -0,24 -0,22 0,27 -0,24
20 -0,24 -0,23 -0,28 -0,26
25 -0,25 -0,23 -0,28 -0,28
30 -0,25 -0,23 -0,28 -0,28
35 -0,25 -0,24 -0,28 -0,28
40 -0,25 -0,24 0,29 -0,28

NBD DNBD STD DSTD R2*  g**
-026 -025 025 -020 0,14 0,38
-027 -028 030 -026 0,17 0,37
-026 -028 031 -028 0,19 0,37
-026 -029 -031 -030 020 037
-025 -028 031 -030 020 037
-025 -028 -031 -030 020 036
-025 -028 031 -030 020 0,36

NB. Les coefficients sont tous significativement non nuls (p < 0,0001). * Coefficient de détermination, tra-
duisant la part de variance du logarithme de la croissance expliquée par la prise en compte, dans un modele
linéaire, des deux variables «explicatives» indiquées en italique gras dans chaque traitement. ** Estimation
de l'écart-type résiduel correspondant a ce modele (Log(cm).
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entourage proche l'est tout autant par son
entourage lointain, de méme un arbre
dominant son entourage proche
«domine» son entourage lointain : il n'est
ainsi pas étonnant que les liaisons
accroissement/NBD varient peu avec
I'éloignement, et qu'au-dela d'une certaine
distance (en l'occurrence 20 m) l'informa-
tion supplémentaire apportée par cette
variable n'ait plus d'intérét. En ce qui
concerne DNBD, cet indice traduit une
augmentation ou une diminution de la
ressource (tous types de ressource et par-
ticulicrement ressource lumineuse) dans
I'entourage des arbres. Il semblerait que
ceux-ci soient encore sensibles a des
variations se produisant a grande dis-
tance, sans qu'il soit vraiment possible de
trancher sur cette distance. Un seul fait
parait assez clair : ce rayon doit étre
supérieur ou égal a 20 m.

Stone et Kalisz [62] ont recensé un
grand nombre de travaux réalisés sur l'ex-
tension radiale des racines d'arbres isolés
ou en peuplement, tant en forét tempérée
que tropicale : ils signalent que les
valeurs les plus fréquemment rapportées
pour cette variable se situent entre 10 et
20 m, mais que l'effet sur des cultures
intercalaires ou avoisinantes atteint 30 m.
En Guyane francaise, Atger et Edelin [4]
travaillant sur l'architecture des systemes
racinaires de différentes espéces notent
une extension latérale dépassant 10 m
chez Cecropia obtusa (espéce pionniere
atteignant environ 30 cm de diamétre a
1,30 m) et Roggy (communication per-
sonnelle), a suivi les racines d'un
Sterculia pruriens de 110 cm de dia-
métre sur plus de 50 m. A noter que nous
avons toujours admis de maniere impli-
cite que l'extension racinaire des arbres,
étroitement liée a la notion d'« espace

Tableau VI. Comparaison de modeles emboités. A chaque étape, on ajoute au modele linéaire
global les deux indices NBD et DNBD correspondant a la «tranche» de distance suivante, et on
teste l'utilité de cet apport d'information. Toutes classes de diametre et toutes espéces confondues

(6 631 individus étudiés).

« Tranche » de  Indices pris R? du modgle F* Coefficient des
distance (m) en compte indices dans
le modele complet **

NBD S
0-10 DNBD 0,15 S

NBD S
10-20 DNBD 0,20 224,6 S

NBD NS
20-30 DNBD 0,22 68,5 S

NBD NS
30-40 DNBD 0,23 45,5

NBD NS
40-50 DNBD 0,24 29,2 S

* Flim(2, o0) ddi = 3,00 pour un risque d'erreur de 5%.
** S : valeur significativement différente de O (p < 0,0001), toujours négative. NS : valeur non

significativement différente de O (p = 0,05).
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Figure 5. Influence du rayon des
placettes de calcul sur les coeffi-
cients de corrélation linéaire
(Pearson) entre différents indices
de compétition et le logarithme de
I'accroissement moyen annuel en
diameétre des arbres sujets, toutes
especes confondues. (a) et (b) Tous
diameétres confondus. (¢) et (d)
Arbres de la classe de diametre
10-15 cm. (e) et (f) Arbres de la
classe de diamétre 15-20 cm.
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vital » et a la superficie des placettes
d'étude, était isotrope, ce qui est vraisem-
blablement faux et explique sans doute en
partie que les résultats observés soient
aussi peu concluants.

3.5. Influence de I'information
« espece » sur les liaisons accroisse
ment / indices de compétition

Les études de ce type se heurtent rapi-
dement au probléme des faibles effectifs,
dés que l'on considére séparément chaque
espece : le choix se trouve assez vite
limité, lorsqu'en particulier on veut rete-
nir des comportements contrastés. Il n'a
pas été possible, par exemple, d'étudier
d'espéces pionniéres trop peu abondantes
dans les parcelles.

Six espeéces ont été retenues : Bocoa
prouacensis Aublet (Boco), Carapa pro-
cera A., de Candolle (Carapa), Dicorynia
guianensis (Aubl.) Amshoff (Angélique),
premiére espéce exploitée en Guyane,
Licania micrantha Miq., Sloanea guia-
nensis (Aubl.) Benth et Symphonia glo-
bulifera Linnaeus f., (Manil marécage).

S. Gourlet-Fleury

Leurs effectifs, accroissement moyen,
diameétre moyen, diamétre maximum
dans le fichier de données, ainsi que la
valeur moyenne de l'indice NBD (tres
liée a celle du diametre) pour chacune
d'elles figurent dans le tableau VII (voir
également figure 6a et 6b). Dans une
classification basée essentiellement sur
des critéres de croissance et de structure
diamétriques, Favrichon [22] a rattaché
ces especes respectivement :

— 1) Bocoa prouacensis et Sloanea
guianensis au groupe | : especes tolé-
rantes (2 'ombrage) des étages infé-
rieurs ;

— i1} Licania micrantha au groupe 2 :
Espéces tolérantes de 1'étage supérieur ;

— iii) Dicorynia guianensis et
Symphonia globulifera au groupe 3 :
espéces semi-tolérantes de I'étage domi-
nant ;

— iv) Carapa procera au groupe 4 :
especes héliophiles de 1'étage supérieur.

Tous les diametres ont été confondus,
faute d'effectifs suffisants. Le calcul des
coefficients de corrélation linéaire
accroissement / indices et leur évolution

Tableau VII. Caractéristiques moyennes, dans le fichier de données (huit parcelles, individus
situés a plus de 40 m des bords), des six especes retenues. NBD est calculé pour des placettes de

rayon 30 m.

Espece considérée Effectif Accroissement  Diametre  Diametre Valeur
moyen annuel moyen maximum moyenne
en diametre (cm) (cm) de NBD
(cm/an)
Bocoa prouacensis 191 0,10 22,2 49,5 68,9
Carapa procera 130 0,37 22,7 61,3 61,9
Dicorynia guianensis 104 0,40 29,7 68,6 46,8
Licania micrantha 316 0,20 232 51,2 58,3
Sloanea guianensis 316 0,15 14,9 35,8 105,8
Symphonia 180 0,47 22,2 69,1 64,5

globulifera
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avec le rayon des placettes font apparaitre
que :

— 1) les indices de compétition les plus
liés a l'accroissement dépendent de 1'es-
pece, mais ce sont presque toujours des
indices de statut social, et souvent des
indices dynamiques (DNBD et DSTD)
sauf dans le cas de Dicorynia guianensis,
tres sensible 4 NBD ;

— ii) les indices statiques de statut
social ne sont pas plus performants chez
les especes exigeantes en lumiére que
chez les autres. D'une maniere générale,
toutes les espeéces étudiées (sauf
Dicorynia guianensis) sont sensibles aux
indices statiques bruts NBT et STT qui
traduisent une compétition pour l'en-
semble des ressources (et pas seulement
la lumiére) ;

— iii) il n'existe pas de gros écarts de
performance entre les indices dyna-
miques, ce qui n'est pas le cas pour les
indices statiques : ainsi, Licania micran-
tha et Carapa procera, deux espéces
ayant pourtant des tempéraments trés dif-
férents, sont beaucoup moins sensibles

aux indices de statut social qu'aux autres,
I'inverse se produisant chez Dicorynia
guianensis.

—iv ) on notera enfin que chez l'espece
de petite taille Sloanea guianensis, tous
les types d'indices, respectivement sta-
tiques et dynamiques, ont une efficacité
comparable.

Il semble donc que les différentes
especes étudiées soient avant tout sen-
sibles a une compétition exercée par l'en-
semble de leurs voisins (prise en compte
par les indices statiques NBT et STT),
dans un rayon variable dépendant de
leurs exigences physiologiques, et a la
disparition ou l'apparition dans leur voisi-
nage de sujets les dominant (prises en
compte par les indices dynamiques
DNBD et DSTD).

Le comportement propre a chaque
espece transparait moins dans la nature
des indices de compétition les plus liés a
la croissance que dans leur efficacité. Le
tableau VIII (voir aussi le graphique de la
figure 7) lillustre particulierement bien :
on y observe une bonne concordance

Tableau VIIL. Meilleurs modeles linéaires & deux variables permettant de décrire l'accroisse-
ment moyen annuel en diameétre (sous la forme Log(AD+c)) des six especes étudiées.

Espece considérée Groupe Rayon de la Indices R? c
d'espece * placette intervenant
dans le modele **
Sloanea guianensis 1 15m ANBD, NBD 0,21 0,23
Bocoa prouacensis 1 30 m ANBD, (NBD) 0,23 0,23
Licania micrantha 2 25 m NBT, ASTD 0,27 0,25
Symphonia globuli. 3 20m ANBD, NBD 0,30 0,33
Dicorynia guianensis 3 30 m NBD, (ANBD) 0,38 0,31
Carapa procera 4 I5m ANBD, NBD 0,47 0,30

* Selon la classification de Favrichon (1994). Groupe 1

: «Especes tolérantes des étages inférieurs».

Groupe 2 : «Espéces tolérantes de l'étage supérieur». Groupe 3 : «Espéces semi-tolérantes de 1'étage domi-
nant». Groupe 4 : «Espéces héliophiles de 1'étage supérieur».
** Les indices entre parenthése ne sont pas liés linéairement & Log(AD+c) de maniére significative. NB. Les
coefficients des indices dans le modgle sont toujours négatifs.
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entre degré d'exigence en lumiére des
especes et valeur du coefficient de déter-
mination du meilleur modele linéaire a
deux variables permettant de décrire leur
accroissement. On notera que les deux
indices quasi-systématiquement retenus
dans ces modeles sont les mémes d'une
espece a l'autre. En revanche, la taille des
placettes permettant d'obtenir le meilleur
résultat varie : de 15 a 30 m selon les cas.
De maniére assez logique, des placettes
de petite taille paraissent mieux adaptées :

~ i) chez les especes de petite taille
(Sloanea guianensis) ;

- i) chez les espéces héliophiles
(Carapa guianensis), sensibles a 'écran
venant du voisinage proche ;

— iii) chez les especes a croissance
rapide (Symphonia globulifera) ayant
besoin de mobiliser tres vite des res-
sources.

Chez les autres especes, relativement
tolérantes, a croissance plus lente, des
placettes de plus grande taille semblent
mieux adaptées. Ces conclusions restent
évidemment a valider au travers de
I'étude d'un plus grand nombre d'es-
peces ; elles tendent cependant a montrer
qu'il existe une marge d'amélioration de
la qualité¢ d'un modele de croissance qui
utiliserait des indices simples comme
ceux que nous avons étudiés.
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Figure 7. Comparaison, pour différentes especes, des coefficients de détermination obtenus avec
le modele linéaire Log(accroissement + 0,287) = alC; + bIC, + c. IC; et IC, sont les deux
indices de compétition qui maximisent les R2 pour chaque espéce.
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4. CONCLUSION

Dans le « meilleur des cas », les
indices de compétition que nous avons
utilisés a Paracou nous ont permis d'ex-
pliquer 47 % de la variance observée sur
I'accroissement moyen annuel en dia-
metre d'une espece (Carapa procera).
Toutes especes confondues cette valeur
tombe a 21 %. Ces résultats sont
conformes a ceux obtenus en forét dense
africaine par Dawkins [16] et Favrichon
[21] et peuvent étre comparés a ceux que
donnent Chai et Lemay [12] pour les
foréts marécageuses mixtes du Sarawak
(18 % de la variance totale observée sur
I'accroissement annuel en diamétre des
arbres, toutes especes confondues).

Si les indices de compétition peuvent
donner une idée, certes grossiere, de 'ac-
ceés d'n arbre aux ressources en lumiére,
eau et éléments minéraux, la disponibilité
de ces ressources constitue un facteur non
négligeable d'explication de la croissance
d'autant que I'on rencontre en forét dense
tropicale des situations trés contrastées a
grande échelle spatiale : variations
rapides (sur quelques metres) de la pro-
fondeur utile des sols, bas-fonds hydro-
morphes, poches de sable, etc. Mieux
approcher cette question, mais aussi
celles posées par la nature et 'importance
des extensions racinaires, le tempérament
des especes, une meilleure identification
des relations sociales susceptibles de
s'établir entre deux individus (faire en
particulier la part entre relations de com-
pétition et relations de commensalisme),
paraissent étre des voies a explorer pour
améliorer notre compréhension de la
croissance d'un arbre dans ce type de
forét.

Compte tenu de ces limites, les deux
indices NBD et DNBD (resp. effectif des
voisins de taille supérieure a celle du
sujet et variation dans le temps de cet
effectif) calculés sur des placettes de
rayon compris entre 20 et 30 m nous ont

paru étre les plus adaptés a une utilisation
dans un modele de croissance. Ils posse-
dent le gros avantage d'étre robustes,
simples a calculer et de ce fait aisément
utilisables dans un simulateur.
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ANNEXE - RECAPITULATIF
DES PRINCIPALES NOTATIONS
UTILISEES DANS LE TEXTE.

D : diametre a 1,30 m, en cm.

AD : accroissement moyen annuel
lissé sur trois ans (cm/an).

DNBD : différence entre les deux
valeurs de l'indice NBD, calculées res-
pectivement en 1985 (avant traitement
sylvicole) et en 1988 (apres traitement
sylvicole).

DNBT : différence entre les deux
valeurs de l'indice NBT, calculées respec-
tivement en 1985 (avant traitement sylvi-
cole) et en 1988 (apres traitement sylvi-
cole). DNBT = NBTggg—NBT ggs5.

DSTD : différence entre les deux
valeurs de l'indice STD, calculées respec-
tivement en 1985 (avant traitement sylvi-
cole) et en 1988 (aprés traitement sylvi-

DSTT : différence entre les deux
valeurs de l'indice STT, calculées respec-
tivement en 1985 (avant traitement sylvi-
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cole) et en 1988 (apres traitement sylvi-
CO]C). DSTT = STT1988_STT1985'

IC : indice de compétition quel-
conque.

NBD : nombre de voisins présents sur
une placette circulaire centrée sur l'arbre

sujet, et dont le diametre est supérieur ou
égal au sien.

NBT : nombre total de voisins (arbres
de plus de 10 cm de diametre) présents
sur une placette circulaire centrée sur
larbre sujet.

R : rayon d'une placette circulaire
centrée sur chaque arbre, utilisée pour
identifier ses compétiteurs.

STD : surface terriere cumulée des
voisins présents sur une placette circu-
laire centrée sur 'arbre sujet, et dont le
diametre est supérieur ou égal au sien.

STT : surface terriere cumulée de I'en-
semble des voisins (arbres de plus de
10 cm de diametre) présents sur une pla-
cette circulaire centrée sur 'arbre sujet.
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