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Introduction

Ce stage s’inscrit dans le cadre du projet TmFO (Tropical managed Forest Observatory). Il s’agit
d’un projet de recherche dirigé par le Cirad dont 1’objectif est de comprendre ’influence de
I’exploitation sur les dynamiques forestieres, le stockage du carbone et la composition spécifique
a travers des sites d’études en Amérique du Sud (Bassin Amazonien), en Afrique (Bassin du
Congo) et en Asie du Sud Est (Sist et al. Sous presse).

L’objectif de ce projet est ici de caractériser la relation entre biomasse et diversité dans une forét
tropicale soumise a plusieurs intensités d’exploitation (le site de Paracou en Guyane).

Y a-t-il un lien entre biomasse et diversité spécifique? Les variations de diversité peuvent elles
expliquer les variations de biomasse ? Comment ces relations sont elles modulées par 1’intensité
d’exploitation mais egalement par le choix de la mesure de la diversité ? Ce stage est en effet
I’occasion de mener une investigation précise sur les différentes mesures de diversité (indices) et
d’observer la variation de la réponse en fonction de la mesure choisie.

Pour répondre a ces questions, nous nous intéresseront dans un premier temps a 1’é¢tude de la
diversité au sein des parcelles témoins et exploitées. Peut-on observer un gradient de diversité
selon I’intensité d’exploitation ? Dans un second temps, on s’intéressera aux relations biomasse
et diversité dans les parcelles témoins et exploitées. La relation est elle similaire ? Et dans un
troisieme temps, nous examinerons plus précisément 1’impact du choix de la mesure de la
diversite. Est il similaire entre les parcelles témoins et exploités ?

De maniére a mieux cerner les enjeux tournant autour de ces questions il est nécessaire d’explorer
les études préalablement réalisées sur ce sujet.



l. Etat de la littérature

1. Modulation de la diversité en fonction de I’intensité d’exploitation

Afin de mettre en place une gestion durable des foréts tropicales, connaitre 1’'impact de
I’exploitation forestiére sur la biodiversité est essentiel et a ainsi fait 1’objet d’un certain nombre
d’études a travers le monde (Cannon et al. 1998, Brown and Gurevich 2004, Gourlet-Fleury et al.
2013, Saiful et al. 2014). Une des théories les plus citées est celle de la perturbation intermédiaire
(IDH) (Connell 1978, Sheil et Burslem 2003). Cette hypothése argumente qu’un maximum de
diversiteé est obtenu pour une fréquence et une taille des perturbations intermédiaire. Un taux de
perturbation intermédiaire rendant possible la cohabitation d’espéces aux stratégies de vie
différente et maximisant ainsi la diversité. Molino et Sabatier démontre 1’existence de cette
théorie sur le site de Paracou en Guyane a travers des sites perturbées naturellement et par
I’homme en 2001.

Cependant, cette relation IDH n’est pas constante a travers les sites. Par exemple, en République
Centre Africaine sur le site de M’Baiki, face a 1’exploitation forestiere, aucune relation de type
IDH n’ont été mises en évidence (Gourlet-Fleury et al. 2013). Sur ce site d’étude, la sylviculture
et ’exploitation forestiére ont un impact trés faible sur la diversité.

Face a la littérature et aux expériences préalablement menées sur le site de Paracou, nous
émettons ["hypothese que la diversité est modulée en fonction de 1’exploitation et maximale pour
un taux de perturbations intermédiaire.

2. Les relations biomasse et diversité en forét naturelle

Les relations biomasse et diversité sont mal connues de la communauté scientifique
contrairement aux nombreuses études concernant le lien entre productivité et diversité.
Cependant ces deux termes sont a analyser separément (Keeling et Phillips 2007, Chisholm et al.
2013).

La premicre étude qui s’intéresse a la relation biomasse et diversité en forét tropicale est celle de
Ruiz-Jaen et Potvin en 2010. Ce projet s’applique a déterminer les sources de variations dans le
stockage de carbone parmi 3 : la diversité, I’environnement et la répartition spatiale des especes.

Il s’avére que la diversité et la répartition spatiale sont les 2 facteurs les plus explicatifs des
variations des stocks de carbone. L’environnement seul ne suffit pas, ce qui contredit ainsi la
théorie selon laquelle I’hétérogénéité des habitats est le principal facteur influencant les fonctions
de I’écosystéme (Healy et al. 2008, Jiang et al. 2009). C’est une combinaison des 3 : la diversité
serait spatialement structurée et conditionnée en partie par I’environnement (Ruiz-Jaen & Potvin
2010). Cependant, I'impact de ces facteurs semblent différents en fonction des groupes



fonctionnels (Canopée et sous bois, palmiers et arbres) ce qui souléve une question
méthodologique importante (Ruiz-Jaen & Potvin 2010).

La diversité a donc un impact détectable et notoire sur la biomasse selon Ruiz-Jaen & Potvin
2010. Ces conclusions sont étoffées par Chisholm et al. 2013 qui réalisent une étude globale sur
cette relation a traves les foréts de différents biomes. Ce dernier trouve une relation positive entre
biomasse et diversité a faible échelle spatiale (0.04 ha) mais de tres faibles relations, variables et
parfois négatives sur les placettes de 0.25 et 1 ha. Les résultats sur petites placettes viennent
soutenir la théorie de la niche complémentaire, hypothése souvent citée pour expliquer 1’effet de
la diversité sur les fonctions de 1’écosystéme (Loreau et al. 2001, Flombaum & Sala 2008). La
théorie de la niche complémentaire traduit une cohabitation entre espéces n’utilisant pas
exactement les mémes ressources, entrainant un nombre d’individus plus faible par espéce mais
une augmentation notable de I’efficience de chacune, et ainsi une augmentation de la productivité
de la communauté (Janzen 1970, Mangan et al. 2010).

Les relations négatives a plus grande échelle en revanche, bien qu’étonnantes pourraient
s’expliquer par un processus de succession apres perturbations (méme si cette hypotheése contient
des contradictions) mais surtout par les effets de I’environnement. L’effet ajouté par exemple de
la fertilité du sol peut conduire a une courbe uni-modale, ce qui explique des relations tantét
positives et tantét négatives (Chisholm et al. 2013). Chisholm et al. mettent ainsi en avant
I’impact non négligeable de 1’échelle spatiale.

Des études en plantations ont également été réalisées. Elles ont 1’avantage de présenter moins de
variabilité que les foréts tropicales naturelles et peuvent aider a caractériser le lien entre
biomasse/diversité, mais selon les auteurs 1’extrapolation est trés difficile car les peuplements ne
réagissent pas de la méme maniéere (Ruiz-Jaen & Potvin 2010). A titre d’exemple, au Panama, en
comparant une forét tropicale et une plantation proche géographiquement, 1’augmentation du
stockage de carbone est déterminée en plantation majoritairement par 1’augmentation de la
richesse spécifique, du nombre de fixateur d’azote et par une faible surface foliaire, tandis qu’en
forét naturelle ¢’est ’augmentation du nombre de gros arbres, du nombre d’arbre de canopée et
de la surface foliaire qui entraine une augmentation de la fixation de carbone (Ruiz-Jaen & Potvin
2010).

Face a ces conclusions encore incertaines sur les relations biomasse et diversité en forét non
perturbées, qu’en est t il des foréts soumises a I’exploitation forestiére ? Nous émettons ici
I’hypothése que la relation biomasse et diversité sur les parcelles non perturbées est positive et
drivée par la théorie de la niche complémentaire. Nous supposons cependant que la relation en
parcelles exploitées sera négative, les effets de la compétition étant intensifiés du fait de
I’ouverture des milieux.



3. Modulation de la relation en fonction de la mesure de la diversité

3.1. Présentation succincte des principales mesures de diversité

La diversité biologique peut étre considérée comme la variété et la variabilité de tous les
organismes vivants a différents niveaux d’organisation, du géne a 1’écosystéme (Convention sur
la biodiversité 2005).

Pour quantifier la diversité, le recours aux indices est devenu trés répandu car il facilite la
compréhension rapide, donne une donnée synthétique et facilite le transfert de connaissance pour
les gestionnaires. Cependant le choix de I’indice doit étre approprié pour étre objectif. Souvent
I’utilisation de plusieurs indices est nécessaire pour avoir une perception plus juste de la situation
(Magurran 2004).

a. Larichesse spécifique

La richesse spécifique consiste a quantifier le nombre d’espéce différente sur une zone donnée.
Cet indice est trés sensible de ce fait a ’effort d’échantillonnage, a 1’estimation du nombre
d’espéce réel, au biais d’identification et suppose une €équivalence entre les especes.

b. La notion d’équitabilité

Les indices d’équitabilité (eveness en anglais) intégrent le nombre d’individus présent par espéce.
Le maximum de diversité est atteint pour un maximum de régularité dans la distribution des
especes. Les indices d’équitabilité informent seulement sur la régularit¢ du nombre d’individus
par espece.

Le plus utilisé est I’indice de Pielou qui est établit a partir de 1’indice de Shannon, indice
hétérogene (expliqué ci-aprés). La valeur maximale de I’indice de Shannon donne une
distribution réguliere (Eric Marcon 2014). Il est borné entre 0 et 1 (1= toutes les especes ont la
méme probabilité).

c. Indices hétérogénes

Les notions de richesse spécifique et d’équitabilité sont essentielles a I’établissement des indices
hétérogenes. Ceux-ci combinent en effet les 2 aspects. 1l existe des nombreux indices avec parmi
les plus connu Shannon et Simpson.

% L’indice de Shannon est égal a la somme des probabilités de voir s

chaque espeéce multiplié par I'inverse du logarithme de la probabilité A= % piinp,

de voir I’espece.

L’inverse du logarithme de la probabilité de voir I’espéce peut étre interprétée comme la surprise
associée a chaque espéce. Si I’espece est rare (P(a) = 0.2), je serais tres surpris et je donnerai un
poids plus important a I’espece (-log (P (0.2) = 0.69). En revanche si I’espece est commune (P(b)



= 0.6), je serai peu surpris et je ne rajouterai que peu de poids a I’espéce (-log (P (0.6) = 0.22).
L’indice de Shannon accorde donc un poids moyen aux especes rares.

% L’indice de Simpson est basé sur la probabilité de tirer 2 espéces D= Z’ p-2
similaires au sein du peuplement. =

Il donne trés peu de poids aux espéces rares car une faible probabilité est encore plus faible mise
au carré. De ce fait, I’ajout d’une espéce dominante fera sensiblement varier 1’indice tandis que
I’ajout d’une espéce rare ne se ressentira que tres peu.

On a donc ici 3 mesures (Richesse spécifique, indice de Shannon et indice de Simpson) qui ne
donnent pas le méme poids aux espéces rares. Il a été prouvé que ces 3 mesures sont des cas
particulier du concept d’entropie généralisée de Tsallis (Keelock 2005 et Jost 2007 dans Marcon
2014). Ces indices sont ainsi des mesures d’entropie.

Méme si trés pratique, les indices sont cependant dur a interpréter et a comparer entre eux. En
effet la valeur d’un indice ne correspond a rien de concret comme le reproche pour la premicre
fois Hurlbert en 1971. En réponse a la critique cinglante mais pertinente de Hurlbert, Hill en
1973, transforme donc les mesures d’entropies (et de ce fait celle des indices) en nombre de Hill.
Ce nombre de Hill correspond a un nombre d’espéces équiprobables et permet une interprétation
beaucoup plus intuitive de la diversité (Marcon 2014). Cette transformation consiste simplement
a prendre I’exponentielle de la mesure d’entropie et permet de réaliser des profils de diversité
dans lesquels la variation du paramétre q permet de faire varier le poids attribué aux especes rares

(fig).

3.2. Etude sur la comparaison des mesures de diversité

Il existe ainsi un panel d’étude et d’outils mis a disposition pour la quantification de la diversite.
Magurran en 2004 réalise pour la premiere fois un arbre décisif. Néanmoins, le choix de la
mesure reste délicat. Méme s’il est conseillez d’utiliser plusicurs mesures de diversité pour avoir
une vision la plus objective possible, peu d’études mettent en perspectives leurs résultats en
fonction de la mesure de diversité choisie.

Neumann et Starlinger en 2001 étudient les relations entre diversité et structure des peuplements
forestiers a travers un ensemble de sites européens. Ils comparent ainsi un ensemble d’indices et
analysent la corrélation entre eux. Aucune différence majeure n’est mise en évidence, notamment
entre Shannon et Simpson.

Ainsi méme si beaucoup de littérature théorique est disponible pour orienter le choix de la mesure
de diversité adéquate peu d’études comparatives pratiques existent. Il est de ce fait difficile de se
forger un point de vue sur la modulation des relations biomasse et diversité en fonction de la
mesure de la diversité. Nous n’émettrons ainsi pas d’hypothése pour cette partie et considérerons
cette phase comme « exploratoire ».



Concept d’entropie généralisée de Tsallis

g= 0 =2 Richesse spécifique

S
1
— — q
qH_q—l(l ;p’) g=1 2 Indice de Shannon
g=2 = Indice de Simpson
Transformation en nombre de Hill
q
H=Ing "D
U
q —
D = e,
Réalisation de profils de diversité
S
=
8
0]0 ols 1?0 1'5 @
q
Figure 1 : De I'entropie au nombre de Hill .



II. Matériels et méthodes
1. Présentation de la zone d’étude

Le site d’étude se situe en Guyane frangaise, a Paracou, proche du village de Sinnamary. Depuis
1984, un réseau de placettes permanentes a été mise en place a Paracou sous le contréle du Cirad
(Fig.2). Ce réseau a été mis en place pour permettre d’étudier la réponse des peuplements
forestiers a 1’exploitation foresti¢re. L’objectif est d’observer la résilience de la forét pour ainsi
déterminer un seuil critique qui permettrait d’obtenir des revenus tout en ne dégradant pas la forét
(Schmitt 1989).

Le site comptait a I’origine 12 parcelles de 6.25 ha divisée chacune en 4 carrés de 1.56 ha. En
1990, 3 parcelles témoins ont été ajoutées. On peut ainsi distinguer 6 parcelles « contrdle » ou
aucune intervention n’est réalisée et 9 parcelles expérimentales ou 3 traitements sylvicoles
différents ont été mis en place :

% Le traitement 1, dans lequel seules les espéces d’intéréts commerciales (par exemple
Dicorynia guianensis) dont le diamétre était supérieur a 50 ou 60 cm selon I’espéce ont
été exploitées.

% Le traitement 2, qui est le méme que le traitement 1 mais dans lequel en plus, les arbres
considérés « secondaires » de plus de 40cm de diameétre ont été dévitalisés par la méthode
des entailles malaises.

% Le traitement 3, idem au traitement 2 mais qui dévitalise les tiges secondaires de plus de
50 cm de diametre et réalise des coupes pour le bois énergie parmi les arbres de 40 a 50
cm de diamétre.

Chaque traitement a été réalisé dans 3 parcelles pour avoir une meilleure représentativité de
I’effet du traitement sur le peuplement forestier.

L’exploitation des tiges a été réalisée entre 1986 et 1987 et la dévitalisation entre 1987 et 1988
soit 3 ans apres la mise en place des placettes. Depuis 1988 aucunes opérations sylvicoles n’ont
été réalisées, la seule pression potentielle dans ces parcelles étant celles des chercheurs. Par
ailleurs, le suivi et la prise de mesure (identification botanique, dendrométrie...) est réalisé
chaque année pour les parcelles témoins et tous les 2 ans pour les parcelles exploités.

Ce suivi régulier a permis d’obtenir une base de donnée appelée Guyafor sur laquelle nous avons
travaillé. Cette base de données réunie des données botaniques et dendrométriques de maniére
détaillée pour tous les arbres de chaque placette et est mise a jour et complétée chaque année.

Dans ce rapport afin d’éviter les redondances, chaque traitement sera référé sous le titre de T1,
T2 et T3. Afin d’optimiser la fiabilit¢ des analyses nous avons dans cette étude travaillé a
I’échelle du carré (1.56 ha), soit un quart de la parcelle (6.25 ha), ce qui nous a permis de
quadrupler chaque parcelle et ainsi d’augmenter le nombre de réplicas.
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Figure 2 : Réseau de placettes permanentes Paracou, en Guyane francaise (thése Frangois Morneau
2007)




2. Choix des mesures de diversité

En forét tropicale, la majorité des espéces possédent peu d’individus. Ces especes seront definit
comme des espéces « rares ». Seules quelques espéces sont tres représentees, on peut les qualifier
de « dominantes » en termes de nombre de tiges. L observation de la distribution de nos données
permet de le vérifier (Fig. 3) : 75% des especes possedent moins de 6 individus par carreé.

Afin d’obtenir une mesure de la diversité objective et rendre compte de la disproportionnalité de
la répartition des individus par espéces, il serait conseillé d’utiliser un indice hétérogéne qui
prend en compte le nombre de tiges par individus. Le nb de Hill d’ordre 1 et 2 (Shannon et
Simpson) semblent les plus appropriés. Cependant I’indice de Simpson accorde trés peu
d’importance aux especes rares et on a constaté ici une forte proportion d’espéces avec peu
d’individus. La richesse spécifique est également une possibilité mais ne mettra pas en évidence
la dominance de certaines especes (Elle fait I’hypothése d’une équivalence entre espéces).
Rappelons ici qu’on travaille sur le réseau de placettes permanentes de Paracou. L’inventaire des
parcelles pour les tiges de DBH >10 cm est donc exhaustif et le biais d’échantillonnage tres
négligeable.

Le choix vers 1'une ou ’autre des mesures est difficile, quel poids accorder aux espéces rares
dans un peuplement naturel mais également dans un peuplement exploité, dans lequel on enleve
des especes commerciales abondantes, stimulant le recrutement d'espéces pionnieres.

Dans ce projet nous allons ainsi conduire les analyses avec les 3 mesures (Richesse, indice de
Shannon et indice de Simpson), ce qui nous permettra d’établir une comparaison et d’évaluer plus
précisément 1I’impact du choix de la mesure de diversité sur la modulation des relations biomasse
et diversite.

Dans la mesure ou ces trois indices sont des cas particulier du concept d’entropie généralisé de
Tsallis (e.g. partie 3.1.), nous utiliserons le nombre de Hill pour le calcul de ces 3 mesures. Pour
une compréhension plus aisée, dans ce rapport, les nombres de Hill pour g=0, g=1 et q=2 seront
respectivement notés richesse générique, indice de Shannon et indice de Simpson. Ce choix nous
permet ainsi de comparer ces trois mesures dans une unité commune : le nombre de genres
équiprobables. Le calcul sera réalisé a I’aide du logiciel R et du package entropart.
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3. Calcul de ’'indice de Simpson a partir de la surface terriére

Afin de vérifier la théorie de la niche complémentaire et d’affiner la compréhension de la relation
biomasse et diversité, nous allons étudier cette relation au sein des individus contribuant le plus a
la surface terriere totale de chaque carré. Pour se faire, nous allons calculer I’indice de Simpson a
partir de la surface terriere (Fig.4). C'est-a-dire qu’au lieu d’utiliser la somme des probabilités au
carré, basé ainsi sur la densité de tige, on va calculer la somme des contributions au carré a la
surface terriere totale. De la méme maniére que I’indice de Simpson classique donne peu de poids
aux especes rares, ici on donne peu de poids aux genres contribuant peu a la surface terriere. De
cette fagon I’indice sera plus élevé pour des mélanges équiprobables que pour des mélanges ou
un nombre limité de genre porte la majorité de la surface terriére (c.f. Maxime Réjou-Mechain
2014).

4. Calcul de la biomasse
Le calcul de la biomasse a été effectué a 1’aide
lalgorithme de Chave 2005 qui utilise deux 4GB =wsgxexp(—1,499+ 2.148 > In(DBH)

o o . . +0.207 x In(DBH)” — 0.0281
prédicteurs : le diametre & 1.30m et la densité du bois. " ln(DBTI)l':j )

Nous avons fait le choix de ne pas intégrer les hauteurs dans ce calcul en référence aux travaux
de Chave 2005 qui démontre que 1’estimation de la biomasse varie peu avec I’ajout des hauteurs.
Par ailleurs, la légitimité de cet algorithme a été prouvée sur le site de Paracou en 2010
(Rustishauser et al. 2010).

5. Structuration et analyse des données

L’étude des relations biomasse et diversité s’effectue a un temps donné, ’année 2013. Méme si la
détermination botanique des espéces par rapport a 1984 (début de I’installation des placettes
permanentes a Paracou) a beaucoup progressé, il reste un certain pourcentage d’indéterminées au
sein des parcelles (Fig.5). Certaines parcelles, on peut le constater, sont a un taux élevé comme
par exemple la parcelle 10 (T2) avec environ 23.5 % d’indétermination ou encore la parcelle 5
(T2) avec 28% d’indétermination.

Ce taux d’indétermination est calculé au niveau du genre, c'est-a-dire que les espéces du méme
genre ont été assimilées. En effet, le degré d’indétermination au niveau de 1’espece était trés élevé
(parfois jusqu’a 50% du carré comme le montre la figure 6) et aurait ainsi largement biaisé les
résultats.
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L’étude de la corrélation entre les 3 mesures de diversité choisies (Nb de Hill d’ordre 0,1 et 2) et
le taux d’indétermination montre un lien certain influencant la valeur de la diversité (Fig.7).
Compte tenu de ces résultats, nous avons décidés de retirer tous les carrés dont le taux
d’indétermination dépassait 20%, soit les parcelles 2, 5, 7 et 10, afin d’avoir un pourcentage
d’indéterminée homogéne entre les carrés. De la méme maniére, nous avons retiré des carrés
restant tous les genres indéterminés. Ces choix entrainent un nombre de réplicas tres faible pour
les T1 et T2 (4 réplicas pour chaque), et les résultats vis-a-vis de ces traitements seront ainsi dans
la majorité des cas ininterprétables. Cependant nous avons préféré avoir moins de réplicas mais
des données les moins biaisées possibles.

Par ailleurs, les carrés présentent un nombre de tiges variables, entre 741 et 1229 arbres, avec un
nombre significativement plus élevé pour les carrés exploités (Fig. 8). Soit a 1’échelle de ’hectare
entre 475 et 788 tiges.

L’étude de la relation entre le nombre de tiges par carré et le nombre de genre ne révele pas de
correlation ni de relation linéaire significative excepté pour les traitements 2 dont les résultats
sont délicats a interpréter (Fig.9). Néanmoins, le nombre de tiges est largement corrélé a la
biomasse et la comparaison de la relation biomasse et diversité entre les carrés exige de calculer
les indices selon le processus dit de raréfaction.

Cette technique permet a partir d’un échantillon initial de retirer un sous échantillon un grand
nombre de fois, pour ainsi obtenir une moyenne et un intervalle de confiance. Pour respecter la
structure diameétrique des carrés, nous avons réalisé un échantillonnage stratifié c'est-a-dire que
les individus ont été tirés au hasard de maniére proportionnelle a la distribution des classes de
diamétre pour chaque carré. Nous avons choisi un chiffre légérement inférieur au nombre observé
minimum de tiges et ainsi pour chaque carré, 500 tiges ont été tirées 100 fois, afin de respecter la
distribution de la population initiale (Fig.10). A partir de ce procédé, de nouvelles mesures de
diversité et de biomasse ont été calculées et toutes les données affectées par la modification de
I’abondance et de la composition des genres par carré ont été recalculées (densité du bois par
exemple).

Les données ont ét¢ analysées a I’aide du logiciel R. Les relations biomasse et diversité ont été
décrite a 1’aide de modele linéaire. La validité des modeles ont été testé a 1’aide du test de
Shapiro-Wilk, pour tester la normalité des résidus. Ainsi que des tests de Breuch-Pagan et
Durbin-Watson pour vérifier I’homoscédasticité et 1’indépendance des résidus (package Imtest).
Nous avons également utilisé une anova pour tester la significativité des différences de biomasse
et de diversité entre traitement.
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I1l. Résultats

1. Etude de la diversité

1.1.Comparaison niveau de diversité

La réalisation de profils de diversité permet d’apprécier la modulation de la diversité au sein de
chaque traitement (Fig.11). Les carrés exploités (T2 et T3) apparaissent clairement plus
diversifiés que les témoins : la courbe des témoins est en dessous de celles des T2 et T3. Les
traitements 1, en revanche, sont plus délicats a interpréter car leur courbe croise celle des
témoins : ils semblent moins diversifiés que les témoins pour q=0 (Richesse générique).

La comparaison des moyennes des indices de diversités entre les carrés témoins et les traitements
permet de préciser et de confirmer ces résultats (Fig.12). Les témoins sont significativement
moins diversifiés que les exploités pour les indices de Shannon et Simpson. En revanche, la
richesse générique ne permet pas d’apprécier de différence significative. On remarque que moins
on accorde de poids aux genres rares, plus les écarts se creusent entre témoins et exploités. En
effet, I’indice de Shannon montre une différence significative entre les carrés témoins et les
traitements 2 et 3 tandis que 1’indice de Simpson révele des différentes significatives entre les
carrés non perturbés et les trois traitements (1,2 et 3). Ainsi, les témoins, au niveau de 1’indice de
Simpson, ont en moyenne 22 genres équiprobables tandis que les T1, T2 et les T3 en possedent
respectivement 26, 30 et 28.

On remarque également que la diversité chez les exploitées semble étre la plus forte chez les T2
et décroitre chez les T1 et T3, matérialisant une courbe uni-modale. Cependant les différences de
diversité entre T1, T2 et T3 ne sont pas significatives. Ce schéma se répete pour les 3 indices de
diversité.

1.2. Relation intensité d’exploitation et diversité

L’étude des relations entre intensité d’exploitation et diversité générique ne révéle aucune
relation particuliére (Fig. 13 et 14). Pour chaque mesure de diversité, la relation avec le nombre
de tiges exploitées et la biomasse perdue (biomasse exploitée + dommages collatéraux et tiges
dévitalisées) a été testée. Les graphiques 13 et 14 ne montrent pas de relation linéaire et ainsi pas
de gradient particulier. On ne distingue pas de tendance uni-modale, avec un maximum de
diversité pour les T2, malgré la tendance préalablement suggérée par les boxplots (Fig.12). La
relation est similaire pour les 3 indices de diversite.
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Figure 11 : Profils de diversité, package entropart
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2. Etude de la biomasse

L’étude de la biomasse au sein de chaque traitement montre un gradient significatif entre témoins
et exploités (Fig.15). Plus 1’exploitation est intensive plus la biomasse est faible. Pour avoir un
ordre d’idée, la biomasse dans les parcelles témoins & Paracou est environ égale a 316 Mg/carré.
Respectivement pour les traitements 1, 2 et 3 elle est en moyenne égale a 276, 228 et 195
Mg/carré. Les différences de biomasse entre T1 et T2 ainsi qu’entre T2 et T3 ne sont pas
significatives.

3. Relation biomasse et diversité

Nous allons ici conduire les analyses sur la biomasse et la diversité de maniére distinctes entre les
traitements : témoins, T1, T2 et T3. En effet, il serait biaisé de regarder une relation avec
plusieurs intensités d’exploitations qui affectent différemment la biomasse et donc la relation
entre biomasse et diversité. Par ailleurs, les T1 et T2 ne possédant que 4 réplicas chacun, nous
avons décidé de ne pas analyser ces résultats, trés probablement faussés.

Les carrés témoins ne révelent pas de relation particuliére avec la richesse générique cependant la
relation avec les indices de Shannon et Simpson est positive et significative (Fig.16). Cependant
la régression linéaire ajuste mal les données (14%) et on observe un out layer qui influence trés
fortement la relation. Les conditions de validités des modéles sont remplies et on peut donc
admettre ces résultats.

Les traitements 3 laissent apparaitre une relation positive et significative uniquement entre
richesse générique et biomasse. Cependant, pour les indices de Shannon et Simpson, la pente
n’est pas significative et ces deux mesures ne mettent ainsi pas en évidence de lien particulier
entre diversité et biomasse (Fig.17).

Par ailleurs, le calcul d’un indice de Simpson a partir de la surface terriere nous permet
d’apprécier la relation entre biomasse et diversité au sein des tiges contribuant le plus a la surface
terricre totale du carré (Fig 18). Chez les témoins, on n’observe pas de relation significative
particuliere entre les plus gros arbres et la diversité. En revanche chez les T3, la relation est
négative et significative: c'est-a-dire que dans les carrés ou la biomasse est forte, celle-ci est
portée en majorité chez les gros arbres par un mélange de genres peu diversifiés.
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IV. Discussion
1. Modulation de la diversité en fonction de I’intensité d’exploitation

On a pu constater dans nos carrés, de maniére générale, une diversité genérique plus forte dans
les zones exploitées. Ce résultat peut s’expliquer de maniére schématique par la figure 20. Les
parcelles n’ayant pas subi de perturbation, ont conservé leur biomasse initiale avec un
accroissement relatif a la dynamique forestiere a Paracou et une diversité relativement constante.
En revanche, dans les parcelles exploitées, les coupes ont créé des trouées, ouvert les milieux et
ainsi créé de nouvelles niches écologiques, favorisant le recrutement de nouvelles espéces. Ces
parcelles affichent ainsi une biomasse plus faible mais une diversité plus forte que dans les zones
témoins. Malgré une association intuitive d’un maximum de diversité en conditions le plus
naturelles possibles, cette ¢tude démontre que ce n’est pas le cas. La diversité est souvent plus
¢levée sur des sites perturbés par ’homme (Neumann et Starlinger 2001).

Au sein des parcelles exploitées, les données n’ont pas mis en évidence de différence de diversité
significative entre traitements méme si la diversité est legerement plus forte pour le traitement 2
et dessine ainsi une courbe en cloche. L’existence d’une relation uni-modale peut étre assimilée
intuitivement a celle décrite par la théorie de la perturbation intermédiaire (Fig.19). Cependant,
malgré la tendance uni-modale apparente de nos données, le manque de réplicas pour les
traitements 1 et 2 ne permet pas de justifier cette hypothése. Cette étude ne confirme donc pas les
résultats de Molino et Sabatier (2001).

La diversité est ainsi impactée positivement par I’exploitation, cependant aucun gradient de
perturbation n’a pu étre mis en évidence dans cette étude.
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2. Relation biomasse et diversité

A travers 1’exploration des données nous avons pu mettre en évidence des tendances différente
entre les zones témoins et exploitées (T3 seulement), et des tendances fluctuantes selon la mesure
de diversité utilisée.

Lorsqu’on utilise un indice qui donne un poids équivalent aux genres rares et dominants (la
richesse générique), les témoins ne montrent aucune relation significative entre biomasse et
diversité. En revanche, les T3 décrivent une relation positive robuste.

L’utilisation d’un indice donnant un faible poids aux genres rares (indice de Shannon et de
Simpson) révele une relation positive significative chez les témoins, méme si peu robuste. A
I’inverse, chez les T3, aucune relation n’est mise en évidence pour ces 2 indices.

Les témoins et les exploités affichent donc des tendances inverses a mesure de diversité égale. On
peut ainsi affirmer que les relations biomasse et diversité sont sensiblement modulable en
fonction de I’exploitation et de la mesure de diversité (Fig. 21).

2.1.Dans les zones non perturbées

Les résultats des parcelles témoins peuvent étre mis en parallele avec ceux de Chisholm 2013. Ce
dernier réalise une étude comparative a travers le monde sur les relations diversité et fonctions de
I’écosystéme (productivité et biomasse) en forét naturelle. Son étude inclut des sites d’étude a
I’échelle de 1ha, 0.25 ha et 0.04 ha. A 1’échelle d’un hectare, il trouve des relations biomasse et
diversité majoritairement neutre et faibles ou négatives. Ces résultats coincident en partie avec les
notres. La tendance négative décelée chez Chisholm et al. va I’inverse de nos résultats dont les
relations tendent a étre positives. Cependant nos résultats sont similaires a ceux de Chisholm et
al. trouvés a I’échelle de 0.04 ha. L’échelle spatiale semble ainsi avoir un impact notable sur les
relations biomasse et diversité au sein de parcelles non perturbées et est un biais non négligeable.

En excluant la relation avec la richesse générique, I’existence de relations positives au sein des
zones témoins pourrait sous-tendre notre hypothese de départ et de ce fait, la théorie de la niche
complémentaire : Une diversité plus grande entraine une optimisation des ressources du milieu et
ainsi de I’efficience des especes, pouvant traduire ici une augmentation de la biomasse.

Cependant, le calcul de I’indice de Simpson a partir de la surface terriére, ne montre au sein de
ces parcelles, aucun lien particulier entre la biomasse et la diversité. Ainsi, parmi les arbres de
plus gros diamétre, la biomasse ne semble pas influencée par la diversité. Ce résultat nous incite
ainsi a rejeter notre hypothese de départ et donc la théorie de la niche complémentaire.
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De plus, la corrélation entre biomasse et diversité est faible (respectivement 36, 41 et 42%) et
differe relativement peu entre les indices. Nous supposons que la faiblesse de nos relations ainsi
que la présence d’out layers peuvent fausser ces relations. Ces résultats sont donc a interpréter
avec parcimonie. Des analyses complémentaires sont ainsi nécessaires pour affiner la
compréhension de ces résultats.

Par ailleurs, la théorie de la niche complémentaire s’oppose souvent a la théorie de la « courbe en
cloche » qui affirme que la diversité serait plus forte a une productivité intermédiaire. On peut
supposer dans notre cas, que cette théorie peut s’appliquer a la biomasse. Cependant, la diversité
ne semble pas supérieure pour une biomasse intermédiaire.

Les variations de diversité peuvent elles ainsi expliquer les variations de biomasse au sein des
parcelles témoins ? Pour I’instant nos résultats ne nous permettent pas de répondre a cette
question. Nous supposons que cette relation est dépendante d’autres facteurs telles que la
composition spécifique ou la répartition spatiale. En effet, pour une diversité égale, la
composition peut étre différente et influée grandement la biomasse. De la méme maniére, Ruiz-
Jaen et Poitevin (2010) ont démontrés I’impact de la répartition spatiale. La diversité est
structurée spatialement et n’aura donc pas le méme impact en fonction de la modulation de ce
facteur.

2.2.Dans les zones perturbées :
Les relations observées dans les parcelles soumises a une forte intensité d’exploitation (T3)
peuvent difficilement &tre mis en paralléle avec celles de la littérature étant donné 1’absence
d’étude sur ce sujet. Les relations sont significativement positives ou neutres. On peut ainsi
rejeter notre hypotheése de départ. Comment expliquer une relation positive ? De la méme
maniére que pour les parcelles témoins, la théorie de la niche complémentaire peuvent étre
suggérée pour expliquer ces corrélations positives.

Néanmoins, le calcul de I’indice de Simpson a partir de la surface terriere nous permet
d’apprécier une relation négative entre biomasse et diversité. Le sens de cette relation implique
qu’au sein des carres ou la biomasse est forte, la diversité des individus contribuant le plus a la
surface terriere est faible. Ce résultat nous permet ainsi de rejeter catégoriquement la théorie de la
niche complémentaire et de s’orienter vers d’autres hypothéses.

Nous supposons que I’observation de ce pattern traduit un nombre de contributeurs a la surface
terriére plus faible dans les carrés ou la biomasse est forte. En d’autres termes, la diversité dans
ces parcelles est plus faible car la surface terriére est portée en majorité par des quelques gros
arbres.

Ainsi on peut émettre I’hypothése que ces relations matérialisent des étapes différentes de la
succession vegétale au sein des carrés. Sous I’effet de la compétition et de la fermeture des
milieux, 1’évolution des tiges vers des diamétres importants implique la sélection de peu d’arbres
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et donc une simplification générique. Pour confirmer ces hypotheses, il serait ainsi nécessaire
d’étudier ces relations dans le temps.

L’hypothése de la niche complémentaire étant rejetée, comment peut on alors expliquer cette
relation positive entre biomasse et diversité. La faible diversité de gros arbres au sein des zones
les plus diverses dénote d’une tendance inverse entre la diversité totale et la diversité des gros
arbres et d’une structuration de la diversité différente au sein du méme traitement. Afin de
comprendre les mécanismes inhérents a cette relation, il est ainsi nécessaire de réaliser une étude
de cas particuliére pour caractériser les facteurs pouvant agir sur cette relation.

Par ailleurs, le fait qu’on observe une relation positive uniquement avec la richesse générique,
mesure donnant un poids équivalent a tous les genres, peut également étre un indice nous
permettant de comprendre cette relation. Les genres rares semblent avoir une influence certaine
sur la modulation de la relation biomasse et diversité en parcelles exploitées. On peut ainsi
supposer que le nombre de genres rares augmentent avec la biomasse en parcelles exploitées.

3. Impact du choix de la mesure de diversité

Nous avons relevé une différence qu’en a la comparaison du niveau de diversité en fonction des
traitements : la richesse générique ne montrant aucune différence significative entre témoins et
exploités, a I’inverse des indices de Shannon et Simpson. Ce résultat peut étre expliqué par une
proportion de genres rares plus importante dans les carrés non perturbés (Fig.23).

Les relations biomasse et diversité sont également largement modulée par la mesure de diversité.
Au sein des témoins, compte tenu de la faiblesse des résultats nous considérons que les relations
ne differe pas quelque soit la mesure de diversité utilisé.

Cependant, au sein des exploités, la richesse générique met en avant une relation positive et
robuste (corrélé a 76%) tandis que les indices de Shannon et Simpson ne montre aucune
correlation ni relation. La difference de relation entre la richesse générique et les autres indices
pourrait étre expliquée par une proportion plus grande de genres rares dans les carrés ou la
biomasse est forte (Fig.24).

Les relations biomasse et diversité en zone exploitée sont donc modulée par la mesure de la
diversité contrairement aux zones témoins.

L utilisation de plusieurs indices dans cette étude nous a ainsi permis de mettre en évidence des
informations importantes et nous as permis d’avoir vision complémentaire de la diversité de ces
zones. Ces renseignements nous permettrons d’orienter les analyses complémentaires nécessaires
a la compréhension fine des relations biomasse et diversite.
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4. Biais

Ces résultats doivent étre considérés avec précaution en raison des biais pouvant avoir altéré les
résultats observés. Le premier probléme pouvant étre soulevé est celui de I’influence du taux
d’espéces indéterminées au sein de carré. Nous avons fait le choix dans le calcul des indices de
retirer les genres indéterminés pour garder des données les plus fiables possibles mais ce choix
est contestable et soumis a controverse. En effet, les espéces indéterminées sont souvent des
especes rares et les retirer implique donc qu’on sous estime leur nombre (Eric Marcon 2014). De
plus, cette ¢tude permet de voir que I’effort d’identification taxonomique n’est pas équivalent
entre parcelles et que certains carrés ont un taux d’indétermination d’environ 50% pour les
especes.

Par ailleurs, nous 1’avons vu au travers de cette discussion, 1’étude des relations biomasse et
diversité ne peut se départir de 1’influence de 1’échelle spatiale et de 1’échelle temporelle. Pour
comprendre plus précisément les mécanismes agissant, il serait nécessaire de regarder la
dynamique de ces parcelles : comment la diversité a-t-elle évoluée depuis la mise en place des
sites expérimentaux ? Cependant c’est une question compliquée car la progression de la
taxonomie au cours des 20 ans d’expérimentations entraine un biais d’identification tres
important. De plus, comme évoqué précédemment, la diversité et la composition floristique sont
deux composantes tres liées. Notre étude ne permet pas de vérifier si ce n’est pas ’effet de la
composition qui s’exprime a travers la diversité. De la méme manicre, plusieurs effets peuvent
interférer avec la diversité est faussée la relation, tel que 1’effet de la fragmentation des habitats et
de la répartition spatiale (Srivastava & Vellend 2005).
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Conclusion

Ainsi cette étude nous a permis de mettre en évidence plusieurs résultats importants.
Premiérement, on a pu constater une diversité générique plus forte en zone exploitée. Ces
résultats coincident avec la littérature et s’expliquent par 1’ouverture des milieux favorisant le
recrutement de nouvelles especes. Cependant, la théorie de la perturbation intermédiaire n’a pas
été veérifiée ici.

Deuxiémement, il ne semble y avoir aucune relation forte entre biomasse et diversité au sein des
parcelles témoins, ce qui permet de rejeter la théorie de la niche complémentaire. Néanmoins, les
zones exploitées montrent une relation positive entre biomasse et richesse générique. Cette
relation ne peut étre expliquée par la théorie de la niche complémentaire et il est ainsi nécessaire
de réaliser des analyses complémentaires pour comprendre le lien existant. Etant donné que cette
relation est uniquement mise en évidence avec la richesse générique, on peut supposer que les
genres rares ont une influence certaine sur la relation.

Les relations biomasse et diversité sont ainsi modulée par 1’exploitation forestiére et la mesure de
diversité. Cependant des analyses complémentaires sont nécessaires a la compréhension fine des
mécanismes inhérents a ces relations.

Cette etude ouvre ainsi & de nombreux débats, notamment sur I’importance d’utiliser plusieurs
mesures de diversité différente permettant d’avoir une vision complémentaire de la diversité et
d’affiner ’interprétation des résultats. Cette étude traduit également I’importance d’étudier ces
relations dans le temps et a des échelles spatiales différentes. Par ailleurs, la compréhension de
ces résultats ne peut se départir de I’étude de la composition floristique.

Par ailleurs, cette ¢tude souléve également des questions qu’en a I’intérét d’étudier la diversité
fonctionnelle et phylogénique.
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Résumé :

Les relations biomasse et diversité en forét tropicale sont relativement mal connues de la communauté
scientifique. Nous avons étudié ces relations sur le site de Paracou en Guyane, une forét soumise a
plusieurs intensités d’exploitation. Nous nous sommes également intéressés a la modulation de la relation
a travers 3 mesures de diversité différentes (la richesse générique, I’indice de Shannon et I’indice de
Simpson). Nos résultats ne montrent aucune relation forte entre la biomasse et la diversité en zone non
perturbée, quelque soit la mesure de diversité utilisée. En zone exploitée, les indices de Shannon et
Simpson ne révelent aucune relation, en revanche la richesse génériqgue met en évidence une relation
positive robuste avec la biomasse. La relation biomasse diversité est ainsi modulée par I’impact de
I’exploitation forestiére et la mesure de diversité utilisée. Cependant, cette relation positive ne peut étre
expliquée par la théorie de la niche complémentaire. En effet, la diversité au sein des arbres de plus fort
diamétre est corrélée négativement avec la biomasse. Par ailleurs, cette étude, en accord avec la littérature,
attestent d’une diversité plus importante en parcelles exploitées et suggére un pic de diversité pour un taux
de perturbation intermédiaire, bien que ce résultat soit peu robuste. Des analyses complémentaires
notamment sur la composition floristique sont nécessaires pour affiner la compréhension de ces résultats.
Cette étude met également en évidence le gain certain de ’utilisation de plusieurs mesures de diversité, de
part I’apport d’une vision complémentaire de la diversité.

Mots clés: Diversité, biomasse, indices de diversité, exploitation forestiére, théorie de la niche
complémentaire

Abstract:

Relationships between biomass and diversity in tropical forest are quite unknown from the scientific
community. We studied this relation on the experimental site of Paracou in French Guiana where selective
logging interventions have been implemented in several plots with different intensities. We analyzed this
relation with 3 different diversity measures (Genus richness, Shannon index and Simpson index). Ours
results shows no strong relationships between biomass and diversity in non disturbed plot, for any
diversity measures. In managed plot, Shannon and Simpson index revealed no relationship either but
genus richness highlights a strong and positive link between biomass and diversity. In this way, we can
say that biomass and diversity are impact by logging and diversity measure choices. Nevertheless, this
relationship can’t be explained by the complementary niche theory because we found that big trees
diversity was negatively correlated with biomass. Besides, we also show that, in conformity with
literature, diversity was significantly higher in managed plot and might peaks for intermediate disturbance.
Complementary analyzes are need to precisely understand this results, especially on floristic composition.
This study also highlights the positive gain related to the use of several diversity measures by bringing a
complementary vision of the diversity.

Key words: Diversity, biomass, diversity measures, selective logging, complementary niche theory



